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Аннотация. Изучались отношения скрещиваемо-
сти среди 17 биотипов Elymus trachycaulus, выращен-
ных из семян 5 евроазиатских и 12 северо-американ-
ских образцов. Всего было получено 85 гибридных 
растений F1 в 35 комбинациях скрещивания. На осно-
вании результатов анализа семенной продуктивности 
гибридов в поколениях F1–F3 были сделаны следую-
щие выводы: а) Е. trachycaulus как вид представляет 
собой совокупность микровидов аналогично северо-
американскому E. glaucus; б) евроазиатские образцы 
из географически разнесенных точек от Дании до Ки-
тая, обладают высокой репродуктивной совместимо-
стью преимущественно на α1-уровне; в) выявлены 4 
северо-американских образца, включая сортовой, об-
разующие гибриды с евроазиатскими на α2-уровне, 
из них наивысшей совместимостью обладал образец 
PI-432403 (Монтана); г) многочисленные находки от-
дельных особей и микропопуляций Е. trachycaulus в 
северной части Евразии могут объясняться заносным 
путем распространения вида от одного из кормовых 
сортов. 

Summary. The relations of crossability among 17 bio-
types which have been grown up from seeds of 5 Eurasian 
and 12 North American accessions in Elymus trachycau-

lus were studied. In total 85 hybrid plants of F1 in 35 cross 
combinations were originated. According to results of the 
analysis of seed fertility of hybrids in F1–F3 generations 
the following conclusions were drawn: a) E. trachycaulus 
as a species represents a set of microspecies analogous to 
North American E. glaucus; b) the Eurasian accessions 
from geographically remote locations from Denmark to 
China, possess high reproductive compatibility mainly at 
the α1-level; c) Four North American accessions, includ-
ing the cultivar San Luis, forming hybrids with Eurasian 
ones at the α2-level were revealed, the highest compat-
ibility from them the accession PI-432403 (Montana) 
possessed; d) numerous collections of separate individu-
als and micropopulations E. trachycaulus in northern part 
of Eurasia may be explained by some ways of adventive 
distribution of the species from one of forage cultivar.

Введение

Elymus trachycaulus (Link) Gould ex Shinners –  
северо-американский аллотетраплоидный злак 
с ареалом от Аляски и Ньюфаундленда на се-
вер и вдоль Скалистых Гор до Мексики на юг 
(Hitchcock, 1951). Это наиболее изменчивый и 



43

широко распространенный вид рода Elymus L. в 
Северной Америке. E. trachycaulus был первым 
видом рода, для которого была предложена ге-
номная формула SSHH (2n = 4x = 28) (Dewey, 
1968), что по современной номенклатуре соот-
ветствует формуле StStHH (Wang et al., 1994). 
Высокая морфологическая изменчивость при-
родного материала вида являлась основанием 
для неоднократного выделения подвидов и при-
знания новых видов. Cо времени описания вида 
в 1833 г. как Triticum trachycaulum Link для при-
родных образцов этого злака было предложено 
27 видовых названий, при этом выделялось 16 
подвидов и 36 разновидностей и форм. Некото-
рые из образцов признавались даже как подтак-
соны современных Elymus caninus L. и Elytrigia 
repens (L.) Nevski. В настоящее время этот по-
лиморфный вид в Северной Америке подразде-
ляют на три подвида: subsp. trachycaulus, subsp. 
subsecundus (Link) Á. Löve et D. Löve и subsp. 
virescens (Lange) Á. Löve et D. Löve (Barkworth 
et al., 2007).

Селекционные формы E. trachycaulus мно-
го лет культивировались в странах Европы и в 
СССР, где широко распространились в диком 
виде, как заносное растение (Tzvelev, 1976). На 
территории России в качестве E. trachycaulus до 
настоящего времени принимается один из мор-
фотипов с мелкошиповатыми члениками коло-
сковой оси (ЧКО), а морфотипы с волосистыми 
ЧКО должны относиться к самостоятельному 
виду E. novae-angliae (Scribn.) Tzvel. (Tzvelev, 
1977, 2008). Вместе с тем, было показано, что 
признак опушения ЧКО контролируется един-
ственным геном с неполным доминированием 
(Agafonov, Agafonova, 1992). По данным россий-
ского интернет-ресурса «Особо охраняемые при-
родные территории России» (OOPT Rossii, http://
oopt.aari.ru) и ITIS Report (PLANTS Database, 
2000), название Elymus novae-angliae является 
невалидным, но принимается для обозначения 
подвида Elymus trachycaulus ssp. novae-angliae 
(Scribn.) Tzvelev.

В сообщении I (Agafonov, Baum, 2000) были 
представлены результаты электрофоретиче-
ского исследования запасных белков эндоспер-
ма у выборочных образцов комплекса Elymus 
trachycaulus s. l. из разных точек ареала и мор-
фологически близких таксонов с п-ва Камчат-
ка. Исходя из коэффициентов сходства внутри 
евроазиатской и северо-американской групп  
E. trachycaulus, а также между группами в це-
лом, следовало, что изученные образцы первой 

группы имеют меньшую изменчивость, чем вто-
рой. Был сделан вывод, что интродуцированные 
и натурализовавшиеся евроазиатские биотипы 
E.  trachycaulus имеют общее происхождение от 
сравнительно узкого по биоразнообразию або-
ригенного генного пула. На основе морфологи-
ческого, географического и белкового критериев 
нами было выделено 4 группы биотипов, явно 
(1–2) или гипотетически (3–4) относящихся к 
комплексу видов E. trachycaulus s. l.:

1)	 северо-американская группа абориген-
ных образцов E. trachycaulus;

2)	 группа образцов E. trachycaulus, вклю-
чающая натурализовавшиеся формы из разных, 
в том числе географически разнесенных, точек 
Евразии;

3)	 камчатская группа, образованная типич-
ными биотипами E.  kamzchadalorum (Nevski) 
Tzvel.;

4)	 камчатская группа, включающая типич-
ные и морфологически отклоняющиеся формы 
E. charkeviczii Probat., а также биотип из Аляски 
PI-372650.

Как известно, основной формой размножения 
StH-геномных видов Elymus является амфимик-
сис, то есть семенное размножение, при кото-
ром наличествуют все онтогенетические стадии 
полового процесса. При этом мейоз является 
ключевым процессом при образовании половых 
клеток, а оплодотворение и образование зигот 
происходит согласно классической схеме. Само-
опыление не является облигатным ввиду откры-
того типа цветения большинства видов и обе-
спечивается отсутствием генетических систем 
самонесовместимости, обоеполостью цветков, 
близким расположением пыльников и пестика 
и одновременным их созреванием. Такая фор-
ма цветения в принципе допускает образование 
спонтанных гибридов, в том числе межвидовых 
и межродовых. При этом обеспечивается неко-
торый уровень гетерозиготности в популяциях, 
необходимый для сохранения экологической 
пластичности.

Ранее было показано, что моделирование си-
стемы генпулов, отражающей количественные 
показатели скрещиваемости между конкретны-
ми биотипами, может являться одним из путей 
решения ряда проблемных вопросов (Agafonov, 
1997; Agafonov, Salomon, 2002). Изучив уровни 
половой совместимости природных биотипов, 
можно проводить генетический анализ конкрет-
ных признаков-маркеров, имеющих важное диа-
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гностическое значение. По результатам иссле-
дования репродуктивных отношений и насле-
дования некоторых признаков был подтвержден 
вывод из сообщения I, что таксоны камчатских 
групп 3 и 4 филогенетически разделены (Aga-
fonov, Gerus, 2008). На очередном этапе иссле-
дований была проведена половая гибридиза-
ция биотипов из двух первых групп комплекса 
E. trachycaulus.

Материалы и методы

Растительный материал. В гибридизации 
использовались растения, выращенные в усло-
виях климокамеры из семян образцов E. trachy-
caulus из следующих источников.

1. Российские образцы, собранные автором в 
окр. Новосибирского академгородка (ACD-8606) 
и окрест. г. Владивосток (VLA-8602). В пони-
мании Н.Н. Цвелёва (Tzvelev, 2008), растения 
образца ACD-8606 соответствуют морфотипу  
E. novae-angliae, а растения VLA-8602 – E. tra-
chycaulus.

2. Образцы природных и сортовых семян из 
коллекции многолетних Пшеницевых злаков при 
университете штата Юта (USDA ARS, г. Логан, 
США), полученные от  проф. Д.Р. Дьюи  (D.R. 
Dewey). Из них морфотипу E. trachycaulus s. str. 
cоответствовали образцы D-3285 (Вайоминг) и 
D-3280 (Колорадо), остальные обладали длинно-
волосистыми ЧКО. Кроме того, у растений PI-
372650 (Аляска) отмечены коротко-шиповатые 
нижние цветковые чешуи, не характерные для 
E. trachycaulus, но типичные для вида длинные 
колосковые чешуи, почти равные прилежащим 
цветковым.

Гибридизация. Отдельные биотипы, выра-
щенные в условиях климокамеры из семян 17 
образцов, включая сортовые семена ’San Luis’, 
были взяты в гибридизацию по схеме «полиго-
на» (табл. 1). Всего было получено 85 гибрид-

ных растений F1 в 35 комбинациях скрещивания. 
Все процедуры по созданию половых гибридов, 
оценке их семенной фертильности (СФ) и уров-
ней половой совместимости биотипов Cs были 
выполнены, как описано ранее (Agafonov, 1997; 
Agafonov et al., 2001; Lu, Bothmer, 1990). Анализ 
репродуктивных свойств и морфологических 
особенностей гибридных особей в поколениях 
проводили на особях, выращенных на открытых 
делянках Центрального сибирского ботаниче-
ского сада СО РАН (г. Новосибирск).

Результаты и их обсуждение

Анализ семенной фертильности (СФ) расте-
ний F1–F3 в полевых условиях в двух вегетациях 
показал, что внутри комплекса существует три 
типа репродуктивной (половой) совместимости: 

1)	 нормальная или близкая к нормальной 
совместимость и, соответственно, СФ гибридов 
во всех поколениях, сопровождающаяся свобод-
ной (α1−уровень) рекомбинацией фенотипиче-
ских признаков, включая белковые (Agafonov, 
1997). Эта группа представлена пятью евроазиат-
скими адвентивными биотипами E. trachycaulus 
и может быть отнесена к единому евроазиатско-
му рекомбинационному генпулу (РГП) (табл. 2);

2)	 значительно пониженная фертильность в 
F1, но стабилизация семенной продуктивности в 
F2–F3. Группа составлена американскими парами 
биотипов или комбинациями «американский –  
евроазиатский» (табл. 3);

3)	 полная репродуктивная несовмести-
мость, ведущая к абсолютной семенной стериль-
ности в F1. (табл. 5). В эту же группу следует от-
нести также три растения в гибридной комбина-
ции D-3287Вай × ‘San Luis’, образовавшие всего 
три зерновки на 55 колосьев. Два растения F2, 
выращенные из этих зерновок, были абсолютно 
стерильны (табл. 3).

Общая схема гибридизации и взамоотноше-
ния скрещиваемости показаны на рис. 1. Про-

Код и происхождение
VLA-8602      Владивосток D-3270           Юта PI-432403      Монтана
ACD-8606      Новосибирск D-3285           Вайоминг PI-236725      Канада
D-3473            Китай D-3287           Вайоминг PI-387894      Канада
PI-276711       Венгрия D-2853           Невада PI-372650      Аляска
DEN-8509      Дания D-3269           Невада ‘San Luis’     Кормовой сорт
D-3280            Колорадо PI-232156      Невада

Таблица 1
Биотипы Elymus trachycaulus, включенные в гибридизацию. Для более удобного анализа данных 

код образцов в таблицах ниже сопровождается кратким обозначением мест происхождения

Агафонов А.В.   
Репродуктивные свойства Elymus trachycaulus s. l.
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следим особенности семенной продуктивности 
гибридов в различных комбинациях скрещива-
ний по каждой из трех вышеназванных групп. 
Анализ величины СФ всех исходных биотипов, 
включая северо-американские, в полевых усло-
виях зоны Новосибирска показал, что в норме 
показатели относительной фертильности (от-
ношение выполненных зерновок к общему чис-
лу цветков в колосе) варьируют в пределах 50– 
70 % и только в отдельных случаях превыша-
ют величину 70 % (отмечена величина СФ = 
75,4 % у одного растения из китайского образ-
ца D-3473). Поэтому показатели относительных  
величин СФ выше 30 %, отмеченные у большин-
ства гибридных растений евроазиатской груп-
пы, дали нам основание отнести все биотипы, к 
единому РГП с уровнем половой совместимости 

Cs = α1. Исключение могла бы составить комби-
нация скрещивания ACD-8606Нов × D-3473Кит, 
но реципрокные гибриды показали величину СФ 
также выше 30 % (табл. 2). Это полностью согла-
суется с данными о полиморфизме белков эндо-
сперма (Agafonov, Baum, 2000), что интродуци-
рованные и натурализовавшиеся евроазиатские 
биотипы имеют общее происхождение от срав-
нительно узкого по биоразнообразию генного 
пула. В таком качестве могли выступать сорто-
вые семена кормового назначения, прошедшие 
селекцию и размноженные путем самоопыления 
в нескольких поколениях.

Вторая группа гибридов, показавшая резко 
сниженные величины СФ в F1, образована се-
веро-американскими парами, а также комбина-
циями американских и евроазиатских биотипов 

№ 
п/п Комбинация скрещивания

Наивысшие значения семенной 
фертильности в поколениях, %

Уровень 
Cs

F1 NF1 F2 NF2
1 ACD-8606Нов  ×   VLA-8602Вла 42,8 2 76,1 120* α1
2 ACD-8606Нов  ×   D-3473Кит (R) 12,6 1 69,5 1 α2
3 D-3473Кит        ×   ACD-8606Нов (R) 33,3 2 69,8 2 α1
4 PI-276711Вен    ×   ACD-8606Нов 39,4 2 75,2 1 α1
5 DEN-8509Дан   ×   VLA-8602Вла 32,1 1 51,0 1 α1

Таблица 2
Наивысшие значения семенной фертильности (СФ) гибридов и уровни половой совместимости  

Cs евроазиатских биотипов Elymus trachycaulus в поколениях F1 и F2

Примеч.: NF1 и NF2 – число растений, проанализированных в F1 и в F2 соответственно; (R) – реципрокные 
гибриды; * – Генетический анализ различительного признака E. trachycaulus – E. novae-angliae (Agafonov, 
Agafonova, 1992).

№ 
п/п Комбинация скрещивания

Наивысшие значения семенной фер-
тильности в поколениях, % Уровень 

CsF1 NF1 F2 NF2
1 PI-276711Вен    ×  D-3280Кол (*) 32/51(#) 2 38,5 8 α2
2 PI-276711Вен    ×  PI-432403Мон (*) 8,9 3 35,1 6 α2
3 PI-276711Вен    ×  ‘San Luis’ (*) 116/148 2 11,6 6 α2
4 PI-387894Кан    ×  D-3280Кол (*) 93/89 3 54,7 3 α2
5 PI-387894Кан    ×  PI-432403Мон (*) 6/192 3 4,5 2 α2
6 PI-432403Мон   ×  ACD-8606Нов (*) 96/74 1 42,0 5 α2
7 D-3285Вай         ×  PI-276711Вен (*) 27/63 3 2,8 4 α2
8 D-3285Вай         ×  PI-432403Мон 24/50 2 30,4 12 α2
9 D-3285Вай         ×  ‘San Luis’ 8,3 2 61,5 7 α2
10 D-3270Юта        ×  ‘San Luis’ 3,7 1 55,3 3 α2
11 D-3287Вай         ×  ‘San Luis’ 3/55 1 0 2 ?

Примеч.: NF1 и NF2 – число растений, проанализированных в F1 и в F2 соответственно; (*) – изучены до 3 по-
коления и выше; (#)  – дробью обозначено число зерновок всего (N) собранное с числа колосьев (M).

Таблица 3
Наивысшие значения семенной фертильности (СФ) гибридов Elymus trachycaulus, образованных 

биотипами с уровнем половой совместимости Cs = α2  в поколениях F1 и F2

Turczaninowia 17 (4): 42–51 (2014)
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(табл. 3). Невысокая фертильность гибридных 
растений и размах величин осемененности ко-
лосьев (от нуля до нескольких выполненных 
зерновок на колос) не позволили с удовлетвори-
тельной точностью определять величину СФ в 
процентах, поэтому подсчет проводился по об-
щей сумме выполненных зерновок, собранных 
со всех колосьев растения. Однако полученные 
растения F2 показали значительное увеличение 
в семенной продуктивности, вызванное отбором 
наиболее жизнеспособных и, очевидно, сбалан-
сированных по хромосомных наборам особей.

Из данных табл. 3 следует, что фертильность 
гибридов этой группы в поколении F2 варьиру-
ет в весьма значительных пределах – от близкой 
к нормальной (30–60 %) до сниженных величин 
2,8–11,6 %. Несомненно, что растения гибридных 
комбинаций, достигшие уровня семенной продук-
тивности 30 % и выше и обогащенные новыми 
комбинациями наследственного материала, были 
бы способны вступить в конкурентные отноше-
ния в природных популяциях, а также положить 
начало новым стабильным биотипам в условиях 
самоопыления. Поэтому нам представилось целе-

Рис. 1. Взаимоотношения скрещиваемости у биотипов Elymus trachycaulus из разных мест естественного (Сев. 
Америка) или заносного (Евразия) произрастания.
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сообразным проследить динамику дальнейшего 
изменения СФ сравнительно низкофертильных в 
F2 гибридов, но проявивших тенденцию к ее уве-
личению.

Было выращено и проанализировано 2–3 
растения F3 от каждой гибридной комбинации, 
показавшей значения СФ в F2 не выше 12 %. 
Для двух комбинаций (PI-432403Мон × ACD-
8606Нов и PI-276711Вен × ‘San Luis’), у которых 
наивысшие значения фертильности в поколении 
F3 составили невысокие значения 7,6 % и 8,8 % 
соответственно, было выращено и проанализи-
ровано 3 и 5 потомков F4. Результаты определе-
ния величин СФ у этой группы гибридов пред-
ставлены в табл. 4. Из нее следует, что к третье-
му поколению у большинства гибридов даже в 
небольших по объему выборках (2–3 растения) 
наивысшие значения СФ достигают 26,4–84,0 
%. Наиболее критическими по фертильности 
выступили две вышеназванные комбинации, у 
которых удовлетворительная семенная продук-
тивность отмечена только в поколении F4. При 
этом значения СФ у 5 растений комбинации PI-
432403Мон × ACD-8606Нов составили ряд 10,5–  
22,3–48,5–66,7–75,8 %, а у 3 растений комбина-
ции PI-276711Вен × ‘San Luis’ 14,5– 24,9–35,4 % 
соответственно. Это означает, что полной норма-
лизации семенной продуктивности не наблюда-
лось даже к четвертому поколению.

Прежде чем перейти к анализу абсолютно 
стерильных гибридных комбинаций, необходи-
мо подробнее осветить ряд весьма важных об-
стоятельств, связанных с вопросом достоверно-
сти показателей фертильности у гибридов с по-
ниженными значениями СФ в поколениях. Если 
для получения растений F2  нами были высеяны 
одиночные зерновки, которые были в наличии, 

то по мере увеличения фертильности вырастала 
доля случайности в выборе зерновок для фор-
мирования следующего поколения. При этом в 
разных вариантах случайного выбора семян для 
поколений F2–F3 данные по фертильности могут 
несколько различаться по причине генетической 
неоднородности семян. 

Безусловно, наиболее корректные данные, 
отражающие истинную динамику величин СФ, 
могут быть получены при анализе наибольшего 
числа растений, выращенных из имеющихся се-
мян. Но при этом в геометрической прогрессии 
увеличиваются все затраты, связанные с выра-
щиванием и анализом индивидуальных особей. 
Кроме того, большое значение имеет физиологи-
ческое состояние растений, их общая вегетатив-
ная мощность, позволяющая получить большое 
количество хорошо развитых и спелых колосьев. 
Для гибридов комплекса E. trachycaulus число 
колосьев в условиях культуры может достигать 
50 и даже 100 на растение. В естественных усло-
виях дикого произрастания такие условия прак-
тически отсутствуют. Тем не менее, на примере 
ограниченного числа растений в каждом поко-
лении нами показано, что у большинства само-
опыленных гибридов, обладающих в поколении 
F1 семенной продуктивностью 1–5 зерновок на 
колос, существует изначальная возможность к 
стабилизации генома, нормализация всех этапов 
мейоза и, как позитивное следствие, восстанов-
ление семенной фертильности.

Как отмечалось выше, третья группа гибри-
дов, обладавшая абсолютной семенной стериль-
ностью, образована северо-американскими па-
рами биотипов или парами «американский – ев-
роазиатский» (табл. 5).

Наряду с биотипами, входившими в число 
самофертильных пар, были идентифицированы 

№ 
п/п Комбинация скрещивания

Наивысшие значения семенной  
фертильности в поколениях, %

F3 NF3 F4 NF4
1 PI-276711Вен   ×   D-3280Кол 84,0 3 – –
2 PI-276711Вен   ×   PI-432403Мон 59,3 2 – –
3 PI-276711Вен   ×   ‘San Luis’ 8,8 2 35,4 3
4 PI-387894Кан   ×   D-3280Кол 49,3 3 – –
5 PI-387894Кан   ×   PI-432403Мон 62,3 2 – –
6 PI-432403Мон  ×   ACD-8606Нов 7,6 3 75,8 5
7 D-3285Вай        ×  PI-276711Вен 26,4 2 – –

Примеч.: NF3 и NF4 – число растений, проанализированных в F3 и в F4 соответственно.

Таблица 4
Наивысшие значения семенной фертильности (СФ) гибридов E. trachycaulus, образованных  

биотипами с низким уровнем половой совместимости Cs = α2 (см. табл. 3), в поколениях F3 и F4
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северо-американские образцы, репродуктивно 
изолированные от всех других американских. 
Такое явление, отмеченное у другого северо-
американского вида E.  glaucus и, в целом, не-
свойственное большинству евроазиатских видов 
Elymus, было первоначально охарактеризовано 
как «совокупность микровидов» (Snyder 1951; 
Stebbins, 1957). Этому феномену в первом при-
ближении может быть два объяснения. 

1. 	 Некоторые северо-американские виды, в 
числе которых E.  trachycaulus, признанные как 
единые по сходным морфологическим параме-
трам, обладают высоким внутривидовым по-
лиморфизмом по цитогенетическим характери-
стикам, и в первую очередь полиморфизмом по 
гомологичным хромосомам. Тогда у спонтанных 
или искусственных внутривидовых гибридов 
при первом мейотическом делении хромосом 
образуется множество хромосомных аберраций, 
ведущих к формированию наследственно непол-
ноценных гаметофитов и, как следствие, полной 
пыльцевой и семенной стерильности. При этом 
одним из факторов образования большого чис-
ла микровидов, помимо спонтанного мутагене-
за, может выступать фактор рекомбинационного 
видообразования. Этот процесс был воспроизве-
ден в условиях эксперимента на примере видов 
как с относительно слабыми барьерами стериль-
ности в роде Gilia Ruiz et Pav. (Grant, 1966), так 
и у многолетних злаков трибы Triticeae с силь-
ными межвидовыми барьерами стерильности 
(Stebbins, Vaarama, 1954). При этом, восстанов-
ление автогамного воспроизводства внутри об-

разовавшегося микровида занимало от 6 до 10 
генераций.

2.	 Виды, подобно E.  glaucus, признаются 
американскими таксономистами в настолько 
широком понимании, что в действительности со-
стоят из нескольких обособленных и репродук-
тивно изолированных автогамных таксонов, об-
ладающих всеми признаками самостоятельных 
видов по Н.И. Вавилову (Vavilov, 1931). Однако, 
есть вероятность, что имеют место оба варианта 
микроэволюционного развития. Если сравнить 
данные гибридизации и статистической обработ-
ки SDS-спектров белков эндосперма (Agafonov, 
Baum, 2000), то можно увидеть такую деталь. 
Среди шести репродуктивно изолированных об-
разцов присутствуют особи образца PI-236725 
из Канады и образцы из штата Невада (D-3269 и 
PI-232156), имеющие самое низкое сходство по 
коэффициенту Отиай (Ochiai) со всеми другими 
образцами комплекса на основе комбинирован-
ных данных по проламинам и ВМС глютелина. 
Кроме того, образец PI-372650 с Аляски, расте-
ния которого по морфологическим признакам не 
соответствуют диагнозу E. trachycaulus, являет-
ся наиболее отдаленным от всех образцов E. tra-
chycaulus и включился в общую кладу с камчат-
скими образцами, соответствующими формам 
эндемичного вида E. charkeviczii. По-видимому, 
такое совпадение не случайно и косвенно свиде-
тельствует, что электрофоретические характери-
стики белкового полиморфизма в определенной 
мере отражают отношения внутри близкород-
ственных таксонов.

№ 
п/п Комбинация скрещивания NF1

№ 
п/п Комбинация скрещивания NF1

1 ACD-8606Нов  ×  PI-236725Кан 2 14 D-2853Нев        ×  D-3270Юта 2
2                            ×  PI-387894Кан 1 15 D-3269Нев        ×  D-3473Кит 3
3                            ×  D-3287Вай 1 16 PI-232156Нев   ×  ACD-8606Нов 2
4 VLA-8602         ×  PI-372650Аля 2 17                            ×  PI-276711Вен 3
5 PI-276711Вен   ×  PI-387894Кан 1 18 D-3285Вай        ×  ACD-8606Нов 3
6                            ×  D-3270Юта 1 19 D-3287Вай        ×  D-3280Кол 3
7                            ×  D-3269Нев 2 20                            ×  D-3269Нев 1
8 PI-236725Кан   ×  ‘San Luis’ 1 21                            ×  ‘San Luis’ 3
9                            ×  PI-432403Мон 2 22 D-3270Юта      ×  PI-236725Кан 3
10 PI-387894Кан   ×  D-2853Нев 3 23                            ×  D-3269Нев 3
11 D-2853Нев        ×  D-3280Кол 3 24 D-3280Кол       ×  PI-236725Кан 1
12                            ×  ACD-8606Нов 2 25 ‘San Luis’        ×  ACD-8606Нов 2
13                            ×  PI-236725Кан 3 26                            ×  D-2853Нев 1

Таблица 5
Комбинации скрещиваний, в которых отмечена полная стерильность  

гибридных растений F1 Elymus trachycaulus
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Одновременно, из результатов гибридизации 
следует, что морфотипы северо-американских 
образцов D-3285 (Вайоминг) и D-3280 (Коло-
радо), а также российского VLA-8602, соответ-
ствующие E. trachycaulus s. str. в понимании Н.Н. 
Цвелёва (Tzvelev, 2008), не имеют репродуктив-
ных барьеров с морфотипами E.  novae-angliae. 
Поскольку ранее было показано, что признак, 
положенный в основу классификации E. novae-
angliae (длинные волоски на ЧКО), контролиру-
ется всего одним геном с неполным доминиро-
ванием и носит характер внутрипопуляционной 
изменчивости (Agafonov, Agafonova, 1992), мож-
но сделать окончательный вывод, что выделение 
E. novae-angliae в самостоятельный вид не име-
ет под собой никаких оснований. Тем не менее, 
этот вид до настоящего времени входит в список 
видов, произрастающих в РФ, как заносное рас-
тение (Tzvelev, Probatova, 2010).

К сожалению, состав образцов E. trachycau-
lus, взятых нами в гибридизацию, мало совпада-
ет с образцами вида, изученными c помощью мо-
лекулярно-генетического RAPD-анализа (Sun et 
al., 2006). Тем не менее, можно заметить, что все 
четыре сибирские образца распределились в об-
щей кладе с присутствием северо-американских 
из Канады, а также штатов Юта и Вайоминг. При 
этом венгерский образец PI-276711, взятый в ги-
бридизацию, попал в соседнюю кладу. Эти фак-
ты свидетельствуют о том, что нет однозначной 

связи между данными RAPD-анализа и резуль-
татами гибридизации, поскольку барьеры сте-
рильности могут возникать рекомбинационным 
путем даже между близкородственными сово-
купностями биотипов, именуемых автогамными 
микровидами.

В целом, аборигенные северо-американские 
биотипы E. trachycaulus не образуют единый 
рекомбинационный генпул (РГП), какие харак-
терны для многих StH-геномных евроазиат-
ских видов с широкими ареалами – E. mutabilis,  
E. transbaicalensis (Agafonov, 2004), E. char-
keviczii s. l. (Agafonov, Gerus, 2008), комплекса 
Elymus macrourus – Е. jacutensis (Agafonov, 2008), 
E. caninus (Agafonov, 2011). Напротив, высокие 
показатели скрещиваемости обнаружены у био-
типов E. trachycaulus, собранных в географиче-
ски разнесенных точках Евразии. Этот феномен 
может быть объяснен так же, как и невысокий 
уровень изменчивости белков эндосперма – за-
носным путем распространения вида на конти-
ненте от одного из кормовых сортов.
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