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УДК 575.22.+577.2+582.542.1 ОРИГИНАЛЬНАЯ СТАТЬЯ

АЛЛОПОЛИПЛОИДИЯ И ПРОИСХОЖДЕНИЕ ГЕНОМОВ 
ВИДОВ ELYMUS L. (ОБЗОР)

Ботаники-систематики, широко понимающие границы рода Elymus L. (Пы­
рейник) из трибы Пшеницевые, насчитывают 22 вида этого рода в Европе 
и 53 вида во флоре России. Все эти виды -  аллополиплоиды с субгеномами 
St, Y, H и кариотипами StStYY (2n = 28), StStHH (2n = 28) и StStYYHH (2n = 42). 
Сразу отметим, что St-геном -  непременный элемент кариотипов всех ви­
дов рода Elymus, получен ими от предка из рода Pseudoroegneria. H-геном 
получен Elymus от предков из рода Hordeum L. Донор субгенома Y, кото­
рый присутствует в кариотипе большинства азиатских видов рода Elymus, 
до сих пор однозначно не определен. В соответствии с геномной концеп­
цией рода в трибе Triticeae, согласно которой в один род объединяют 
виды с одинаковым по номенклатуре набором гапломов в кариотипе, 
предлагается сохранить название рода Elymus только за видами с карио­
типами StStHH/StStHHHH/StStStStHH. В этом случае, виды с кариотипами 
StSt получают родовое имя Pseudoroegneria (Nevski) A. Love, а виды с кари­
отипами StStYY -  Roegneria C. Koch. И, наконец, к роду Campeiostachys 
Drobov в этом случае относят аллогексаплоиды с кариотипами StStYYHH. 
Отметим при этом, что привлекательное с генетической точки зрения раз­
деление видов по родам на основании состава геномов/кариотипов не 
всегда согласуется с дискретностью природных рас/популяций Пшенице- 
вых по морфологическим признакам.
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ORIGINAL ARTICLE

ALLOPOLYPLOIDY AND ORIGIN OF GENOMES 
IN THE ELYMUS L. SPECIES (A REVIEW)

Botanical taxonomists, who understand the borders of the genus Elymus L. 
from the Triticeae tribe rather broadly, account for 22 species of this genus in 
Europe, and 53 species in the Russian vegetation. All these species are allopol­
yploids, with the subgenomes St, Y, H and karyotypes StStYY (2n = 28), StStHH 
(2n = 28) and StStYYHH (2n = 42). It should be mentioned here that the St ge­
nome, being an irreplaceable element of all Elymus species' karyotypes, was 
inherited from the ancestor of the genus Pseudoroegneria. Elymus received the 
H genome from the ancestors of the genus Hordeum L. The donor of the Y sub­
genome, present in the karyotype of most Asian species of Elymus, has not yet 
been unequivocally identified. In compliance with the genomic concept of the 
genus in the Triticeae tribe, when the types with a set of haplomes in the kary­
otype similar in their nomenclature, are combined to one genus, we propose to 
retain the name of the genus Elymus only for the species with the StStHH / 
StStHHHH / StStStStHH karyotypes. In this case, the species with the StSt kary­
otypes would receive the generic name Pseudoroegneria (Nevski) A. Love, and 
those with the StStYY the name Roegneria C. Koch. And finally, allohexaploids 
with the StStYYHH karyotypes should be attributed to the genus Campeiosta- 
chys Drobov. It needs to be noted that the division of species into genera based 
on their genome/karyotype composition, however attractive in the context of 
genetics it may seem, doesn't always correlate with the discreteness of natural 
Triticeae races/populations in their morphological traits.
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История изучения систематики рода 
Elymus L.

Р о д  E l y m u s  L .  ( П ы р е й н и к )  я в л я е т с я  

о д н и м  и з  к р у п н е й ш и х  р о д о в  т р и б ы  

T r i t i c e a e  с е м е й с т в а  З л а к и  ( P o a c e a e )  и  

в к л ю ч а е т  в  с е б я  1 5 0  в и д о в  в  с о о т в е т ­

с т в и и  с  с и с т е м а м и  р о д а ,  п р е д л о ж е н ­

н ы м и  L o v e  ( 1 9 8 4 ) ,  D e w e y  ( 1 9 8 4 )  и  S u n ,  

Z h a n g  ( 2 0 1 1 ) .  П ы р е й н и к и  п р о и з р а с т а ю т  

в  а р к т и ч е с к и х  и  у м е р е н н ы х  к л и м а т и ч е ­

с к и х  з о н а х  с е в е р н о г о  и  ю ж н о г о  п о л у ш а ­

р и й ,  з а н и м а я  п р и  э т о м  р а з л и ч н ы е  э к о л о ­

г и ч е с к и е  н и ш и :  л у г а ,  г о р н ы е  с к л о н ы ,  

л е с н ы е  п о л я н ы  ( T s v e l e v ,  1 9 7 6 ;  S u n ,  

S a l o m o n ,  2 0 0 9 ;  K o l e ,  2 0 1 1 ;  S u n ,  Z h a n g ,  

2 0 1 1 ) .  В с е  в и д ы  E l y m u s  я в л я ю т с я  а л л о ­

п о л и п л о и д а м и  ( T s v e l e v ,  2 0 0 8 ;  S u n ,  

Z h a n g ,  2 0 1 1 ;  M a s o n - G a m e r ,  2 0 1 3 ) ,  в  с о ­

с т а в е  р о д а  н е т  п е р в и ч н ы х  д и п л о и д о в  ( с  

2 n  =  1 4 ,  x  =  7 )  ( P r o b a t o v a ,  2 0 0 7 ;  M a s o n -  

G a m e r ,  2 0 1 3 ) .  В  Р о с с и и  в  о с н о в н о м  р а с ­

п р о с т р а н е н ы  в и д ы  с  г е н о м н ы м и  ф о р м у ­

л а м и :  S t H ,  S t Y  и  S t H Y  ( A g a f o n o v ,  2 0 0 4 ) ,  

п о  с о в р е м е н н ы м  д а н н ы м  ( T s v e l e v ,  

P r o b a t o v a ,  2 0 1 0 )  н а  т е р р и т о р и и  Р Ф  п р о ­

и з р а с т а е т  5 3  в и д а  E l y m u s  с  г е н о м н ы м и  

к о н с т и т у ц и я м и :  S t H ,  S t Y  ( 2 n  =  4 x  =  2 8 )  и  

S t H Y  ( 2 n  =  6 x  =  4 2 )  ( G e m s ,  A g a f o n o v ,

2 0 1 1 ) ,  с о г л а с н о  с и с т е м е  н о м е н к л а т у р ы  

г е н о м о в  T r i t i c e a e  ( W a n g  e t  a l . ,  1 9 9 4 ) .

В  с в о и х  р а б о т а х  в ы д а ю щ и й с я  а г р о -  

с т о л о г  Н .  Н .  Ц в е л е в  п о д р о б н о  и  ч е т к о  

о п и с а л  м о р ф о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и  

п р е д с т а в и т е л е й  р о д а  E l y m u s  s .  s t r .  

( T s v e l e v ,  1 9 7 6 ;  2 0 0 8 ;  T s v e l e v ,  P r o b a t o v a ,  

2 0 1 0 ) .  П о с л е  к р и т и ч е с к о й  р е в и з и и  к о л ­

л е к ц и й  г е р б а р н о г о  м а т е р и а л а  в и д о в  

E l y m u s ,  х р а н я щ и х с я  в  Г е р б а р и и  Б И Н  

Р А Н  ( L E ) ,  а  т а к ж е  с  у ч е т о м  п о с л е д н и х  

ф л о р и с т и ч е с к и х  с в о д о к  Н .  Н .  Ц в е л е в  

( T s v e l e v ,  2 0 0 8 )  и  Ц в е л е в  и  П р о б а т о в а  

( T s v e l e v ,  P r o b a t o v a ,  2 0 1 0 )  п р е д л о ж и л и  

н о в у ю  с и с т е м у  э т о г о  р о д а .  О с о б о  н а д о  

о т м е т и т ь  м н о г о л е т н и е  б и о с и с т е м а т и ч е -  

с к и е  и с с л е д о в а н и я  в н у т р и в и д о в о г о  п о ­

л и м о р ф и з м а  и  м е ж в и д о в ы х  в з а и м о о т н о ­

ш е н и й  с и б и р с к и х  п р е д с т а в и т е л е й  р о д а  

E l y m u s ,  в ы п о л н е н н ы е  А .  В .  А г а ф о н о в ы м  

и  е г о  у ч е н и к а м и ,  к о т о р ы е  з н а ч и т е л ь н о  

у г л у б и л и  н а ш и  п р е д с т а в л е н и я  о б  о т н о ­

ш е н и я х  в и д о в  в  р о д е .  О т м е т и м ,  т а к ж е ,

А .  В .  А г а ф о н о в  р а з р а б о т а л  к о н ц е п ц и ю  

р е к о м б и н а ц и о н н ы х  и  и н т р о г р е с с и в н ы х  

п у л о в  в  с о с т а в е  р о д а  ( о б з о р ы :  A g a v o n o v ,

2 0 0 4 ,  2 0 0 8 ,  A g a v o n o v  e t  a l . ,  2 0 1 5 ) .

История изучения геномной консти­
туции видов рода Elymus L.

О п р е д е л е н и е  г р а н и ц  р о д о в  и  и х  о т н о ­

ш е н и й  с  д р у г и м и  в и д а м и  T r i t i c e a e  я в л я ­

е т с я  о д н о й  и з  н а и б о л е е  с л о ж н ы х  п р о ­

б л е м  к л а с с и ф и к а ц и и  т р и б ы  ( T s v e l e v ,  

P r o b a t o v a ,  2 0 1 0 ;  M a s o n - G a m e r ,  2 0 1 3 ) .  

Т р и б а  T r i t i c e a e  в к л ю ч а е т  в  с е б я  м н о ж е ­

с т в о  а в т о п о л и п л о и д н ы х  и  а л л о п о л и п л о -  

и д н ы х  т а к с о н о в  ( T s v e l e v ,  1 9 7 6 ) .  П о л и п ­

л о и д и я ,  п о я в л я ю щ а я с я  в  р е з у л ь т а т е  л и б о  

д у б л и р о в а н и я  о д н о г о  п о л н о г о  г е н о м а  

( а в т о п о л и п л о и д и я ) ,  л и б о  и з  к о м б и н а ц и и  

д в у х  и л и  б о л е е  д и ф ф е р е н ц и р о в а н н ы х  

г е н о м о в  ( а л л о п о л и п л о и д и я ) ,  п р е д с т а в ­

л я е т  р а с п р о с т р а н е н н ы й  п у т ь  в и д о о б р а ­

з о в а н и я  у  р а с т е н и й  ( L i u  e t  a l . ,  2 0 0 6 ;  

R o d i o n o v ,  2 0 1 3 ) .  П о л и п л о и д и я  о б е с п е ­

ч и в а е т  е с т е с т в е н н ы м  г и б р и д а м  у с т о й ч и ­

в о с т ь  к  п о в ы ш е н и ю  и  п о н и ж е н и ю  т е м п е ­

р а т у р ы ,  з а с у х е ,  п о л и п л о и д ы  л е г ч е  а д а п ­

т и р у ю т с я  к  н е б л а г о п р и я т н ы м  ф а к т о р а м  

с р е д ы ,  ч е м  и х  д и п л о и д н ы е  п р е д к и .  Р а с ­

т е н и я ,  о т н о с и м ы е  к  р о д у  E l y m u s ,  м о г у т  

д а в а т ь  г и б р и д ы  и  п р и  о п ы л е н и и  п ы л ь ­

ц о й  д р у г и х  р о д о в .  Т а к ,  в  п р и р о д е  Д а л ь ­

н е г о  В о с т о к а  в с т р е ч а е т с я  г и б р и д  

x E l y h o r d e u m  =  E l y m u s  х  H o r d e u m  

( P r o b a t o v a ,  2 0 0 7 ) .  М о ж н о  п о л у ч и т ь  м е ж ­

р о д о в ы е  г и б р и д ы  м е ж д у  E l y m u s  и  

T r i t i c u m  L . ,  S e c a l e  L . ,  P s e u d o r o e g n e r i a  

N e v s k i  A .  L o v e ,  A g r o p y r o n  G a e r t n .  

( T o r a b i n e j a d ,  M u e l l e r ,  1 9 9 3 ;  K i m  e t  a l . ,  

2 0 0 8 ;  O k i t o ,  2 0 0 8 ) .  В о з м о ж н о с т ь  м е ж р о ­

д о в о г о  с к р е щ и в а н и я  о б у с л о в л е н а  о б щ ­

н о с т ь ю  п р о и с х о ж д е н и я  г е н о м о в  у  п р е д ­

с т а в и т е л е й  р а з н ы х  р о д о в  П ш е н и ц е в ы х .  

Н а и б о л ь ш е е  с х о д с т в о  м е ж д у  г е н о м а м и  

н а б л ю д а е т с я  у  в и д о в ,  и м е ю щ и х  о б щ и е  

а р е а л ы  о б и т а н и я ,  т а к ж е  п о к а з а н о ,  ч т о  

с х о д с т в о  г е н о м о в  в и д о в  р о д о в  E l y m u s  и  

P s e u d o r o e g n e r i a  у м е н ь ш а е т с я  с  у в е л и ч е ­

н и е м  р а с с т о я н и я  м е ж д у  м е с т а м и  и х  п р о ­

и з р а с т а н и я  ( O k i t o ,  2 0 0 8 ) .  S t - г е н о м  я в л я ­

е т с я  г е н о м о м  ( с у б г е н о м о м ) ,  к о т о р ы й  

в х о д и т  в  с о с т а в  г е н о м о в  в с е х  в и д о в  р о д а
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E l y m u s  и  п е р е д а н  и м ,  п р е д п о л о ж и ­

т е л ь н о ,  о т  р о д а  P s e u d o r o e g n e r i a  ( D e w e y ,  

1 9 6 7 ) .  H - г е н о м  п р о и з о ш е л  о т  р о д а  

H o r d e u m  ( D e w e y ,  1 9 7 1 ) ,  P  и  W  г е н о м ы  

п о л у ч е н ы  E l y m u s  о т  г и п о т е т и ч е с к и х  

п р е д к о в  и з  р о д о в  A g r o p y r o n  и  

A u s t r a l o p y r u m  ( T s v e l e v )  A .  L o v e  ( J e n s e n ,  

1 9 9 0 ;  T o r a b i n e j a d ,  M u e l l e r ,  1 9 9 3 ) ,  с о о т ­

в е т с т в е н н о .  Д о н о р  г е н о м а  Y ,  к о т о р ы й  

п р и с у т с т в у е т  в  б о л ь ш и н с т в е  а з и а т с к и х  

в и д о в  р о д а  E l y m u s ,  д о  с и х  п о р  н е  о п р е ­

д е л е н  ( M a s o n - G a m e r ,  2 0 1 3 ) ,  н о  п о с л е д ­

н и е  р а б о т ы  п о к а з ы в а ю т ,  ч т о  с у б г е н о м ы  

S t  и  Y  и м е ю т  о б щ и й  п р е д к о в ы й  г е н о м  

( L i u  e t  a l .  2 0 0 6 ;  O k i t o  e t  a l . ,  2 0 0 9 ) .  Н а ч и ­

н а я  с  8 0 - х  г о д о в  X X  в е к а ,  с и с т е м а т и ч е ­

с к о е  п о л о ж е н и е  р о д а  E l y m u s  s . l .  п е р е ­

с м а т р и в а л а с ь  м н о г и м и  а в т о р а м и  з а  с ч е т  

в к л ю ч е н и я  в  н е г о  д р у г и х  р о д о в  т р и б ы  

T r i t i c e a e  ( B a r k w o r t h ,  1 9 9 2 ) .  С  н а ч а л а  

1 9 9 0 - х  г о д о в  с т а л а  п р о я в л я т ь с я  п р о т и в о ­

п о л о ж н а я  т е н д е н ц и я ,  б ы л и  в ы с к а з а н ы  

п р е д л о ж е н и я  п о  в ы д е л е н и ю  в и д о в  с  г е ­

н о м н ы м  с о с т а в о м  S t Y P  в  о с о б ы й  р о д  

K e n g y l i a  C .  Y e n  &  J .  L .  Y a n g  ( Y a n g  e t  a l . ,  

1 9 9 0 ) ,  в и д о в  с  S t Y  г е н о м н о й  к о н с т и т у ­

ц и е й  в  р о д  R o e g n e r i a  C .  K o c h  ( B a u m  e t  

a l . ,  1 9 9 1 ;  J e n s e n ,  C h e n ,  1 9 9 2 ) .  Ц и т о г е н е ­

т и ч е с к и е  и с с л е д о в а н и я  в и д о в  E l y m u s  

т р и б ы  П ш е н и ц е в ы е  у б е д и т е л ь н о  д о к а ­

з а л и  о т с у т с т в и е  п е р в и ч н о  д и п л о и д н ы х  

в и д о в  в  р о д е  ( с  2 n  =  1 4 ) ,  н а и м е н ь ш е е  

ч и с л о  х р о м о с о м  у  п ы р е й н и к о в  -  2 n  =  2 8 ,  

в и д ы  р о д а  я в л я ю т с я  ц е л и к о м  г и б р и д о ­

г е н н ы м и  ( D e w e y ,  1 9 8 4 ;  L o v e ,  1 9 8 4 ;  

T s v e l e v ,  P r o b a t o v a ,  2 0 1 0 ) .  О с н о в ы в а я с ь  

н а  р е з у л ь т а т а х  ц и т о г е н е т и ч е с к и х  

н а б л ю д е н и й  и  г и б р и д о л о г и ч е с к о м  а н а ­

л и з е ,  D .  D e w e y  ( 1 9 8 4 )  и  A .  L o v e  ( 1 9 8 4 )  

п р е д л о ж и л и  р а з д е л я т ь  р о д а  т р и б ы  П ш е -  

н и ц е в ы е  в  с о о т в е т с т в и и  с  о с о б о й  г е н о м ­

н о й  к о н с т и т у ц и е й  к а ж д о г о  р о д а .  Р у к о ­

в о д с т в у я с ь  э т и м и  и д е я м и  D .  D e w e y  и  A .  

L o v e  и  п р е д л о ж е н н ы м  и м и  г е н о м н ы м  

к р и т е р и е м  р о д а  ( д л я  к а ж д о г о  р о д а  х а ­

р а к т е р е н  о с о б ы й  с о с т а в  г е н о м о в ) ,  C .  Y e n  

с  с о а в т о р а м и  ( Y e n  e t  a l . ,  2 0 0 5 )  р а з д е л и л и  

р о д  E l y m u s  s . l .  н а  ш е с т ь  р о д о в  с т р о г о  в  

с о о т в е т с т в и и  с  г е н о м н о й  к о н с т и т у ц и е й

-  D o u g l a s d e w e y a  C .  Y e n ,  J .  L .  Y a n g  &

B .  R .  B a u m  ( P P S t S t ) ,  R o e g n e r i a  ( S t S t Y Y ) ,  

A n t h o s a c h n e  S t e u d e l  ( S t S t W W Y Y ) ,  

K e n g y l i a  ( P P S t S t Y Y ) ,  C a m p e i o s t a c h y s  

D r o b .  ( H H S t S t Y Y )  и  E l y m u s  ( S t S t H H ,  

S t S t S t H H ) .  Э т о т  п о д х о д  п р и в л е к а т е л е н ,  

о д н а к о ,  п о к а  е щ е  н е  и с п о л ь з у е т с я  п о с л е ­

д о в а т е л ь н о  в  п о с л е д н и х  о б р а б о т к а х  р о д а  

E l y m u s  ( с м .  T s v e l e v ,  2 0 0 8 ;  T s v e l e v ,  

P r o b a t o v a ,  2 0 1 0 ) .  О т м е т и м ,  ч т о  н а  д а н ­

н ы й  м о м е н т  в  Р о с с и и  и з в е с т н о  5 3  в и д а  

п ы р е й н и к о в  ( T s v e l e v ,  P r o b a t o v a ,  2 0 1 0 ) ,  

к о т о р ы е  п о д р а з д е л е н ы  н а  4  с е к ц и и :  

T u r c z a n i n o v i a ,  G o u l a r d i a  ( 8  п о д с е к ц и й ) ,  

C l i n e l y m o p s i s  и  E l y m u s  ( р и с у н о к ) .

Геносистематика (молекулярная 
филогения) в истории изучения 

рода Elymus L.

К л а с с и ч е с к а я  с и с т е м а т и к а ,  о с н о в а н ­

н а я  н а  и з у ч е н и и  м о р ф о л о г и ч е с к и х  п р и ­

з н а к о в  ( ф е н о т и п о в ) ,  п о  м н е н и ю  Э .  

М а й р а ,  « е с т ь  н а у ч н о е  и с с л е д о в а н и е  р а з ­

л и ч н ы х  о р г а н и з м о в ,  и х  р а з н о о б р а з и я ,  а  

т а к ж е  в с е х  и  к а ж д о г о  в з а и м о о т н о ш е н и й  

м е ж д у  н и м и »  ( M a y r ,  1 9 7 1 ) .  В  к о н ц е  X X  

в е к а ,  в  с в я з и  с  р а з в и т и е м  м е т о д о л о г и ч е ­

с к о й  б а з ы  м о л е к у л я р н о й  б и о л о г и и ,  в о з ­

н и к л о  н о в о е  н а п р а в л е н и е  в  с и с т е м а т и к е

-  с и с т е м а т и к а  г е н о т и п о в .  Г е н о с и с т е м а ­

т и к а  -  н а у к а ,  « к о т о р а я  и з у ч а е т  в с е  р а з ­

н о о б р а з и е  г е н о т и п о в  о р г а н и з м о в ,  в с е  и  

к а ж д о е  в з а и м о о т н о ш е н и я  м е ж д у  н и м и »  

( A n t o n o v ,  2 0 0 6 ) .  Т е р м и н  « г е н о с и с т е м а -  

т и к а »  ( с и с т е м а т и к а  г е н о т и п о в )  б ы л  

п р е д л о ж е н  б и о х и м и к о м ,  м о л е к у л я р н о м  

б и о л о г о м  А .  С .  А н т о н о в ы м  в  1 9 7 3  г о д у  

( A n t o n o v ,  1 9 7 3 ;  1 9 7 4 ) .  С о г л а с н о  м н е н и ю  

А .  С .  А н т о н о в а  ( A n t o n o v ,  2 0 0 6 ) ,  г е н о с и -  

с т е м а т и к а  р а с т е н и й  я в л я е т с я  н о в ы м ,  с о ­

в р е м е н н ы м  р а з д е л о м  с и с т е м а т и к и .  Д а н ­

н а я  д и с ц и п л и н а  в о з н и к л а  н а  с т ы к е  н е ­

с к о л ь к и х  б и о л о г и ч е с к и х  н а у к ,  « в  

п е р в у ю  о ч е р е д ь  б и о х и м и и ,  м о л е к у л я р ­

н о й  б и о л о г и и  и  г е н е т и к и ,  и  р я д а  р а з д е ­

л о в  к л а с с и ч е с к о й  б о т а н и к и ,  а  т а к ж е  б и о ­

и н ф о р м а т и к и »  ( A n t o n o v ,  2 0 0 6 ) .
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Рисунок. Филогенетические взаимоотношения между родами ,noryporgA : 
Australopyrum, Australoreogneria, Elymus, Hordeum, Kengylia, Campeiostachys, 

Douglasdeweya, Pseudoroegneria и Roegneria, согласно Yen с соавторами
(Yen et al. 2005)

Figure. Phylogenetic relationships between the genera: Agropyron, Austra- 
lopyrum, Australoreogneria, Elymus, Hordeum, Kengylia, Campeiostachys, Doug- 

lasdeweya, Pseudoroegneria and Roegneria, according to Yen et al. (2005)

С л е д у е т  о т м е т и т ь ,  ч т о  А .  Н .  Б е л о з е р ­

с к и й  и  А .  С .  С п и р и н  ( B e l o z e r s k y ,  S p i r i n ,  

1 9 6 0 )  о п у б л и к о в а л и  о д н и м и  и з  п е р в ы х  

о б з о р ,  п о с в я щ е н н ы й  с р а в н и т е л ь н о й  б и о ­

х и м и и  н у к л е и н о в ы х  к и с л о т ,  д и с ц и ­

п л и н е ,  к о т о р а я  п р е д ш е с т в о в а л а  г е н о с и -  

с т е м а т и к е  ( A n t o n o v ,  2 0 0 6 ) . З а р у б е ж н ы е  

р а б о т ы  п о  д а н н о й  т е м а т и к е  п о я в и л и с ь  

т о л ь к о  с п у с т я  д е с я т и л е т и я  ( н а п р и м е р ,  

D i a m o n d ,  1 9 8 3 ) .  Ч и с л о  п у б л и к а ц и й  в  о б ­

л а с т и  г е н о с и с т е м а т и к и  у в е л и ч и в а е т с я  с  

к а ж д ы м  г о д о м  ( P a g e l ,  1 9 9 9 ;  A n t o n o v ,  

2 0 0 6 ) .  Р а з л и ч н ы е  м о л е к у л я р н ы е  м а р ­

к е р ы  и с п о л ь з у ю т  д л я  м о л е к у л я р н о - ф и ­

л о г е н е т и ч е с к и х  и с с л е д о в а н и й  в и д о в  

р о д а  E l y m u s .  Н а п р и м е р ,  с  п о м о щ ь ю  м е ­

т о д и к  R F L P  a n d  R A P D  б ы л и  в ы я с н е н ы  

г е н о с и с т е м а т и ч е с к и е  с в я з и  м е ж д у  м н о ­

г и м и  в и д а м и  в н у т р и  р о д а  E l y m u s ,  а  

т а к ж е  м е ж д у  в и д а м и  р о д о в  E l y m u s ,  

H o r d e l y m u s  ( J e s s . )  H a r z  и  A g r o p y r o n  

( S v i t a s h e v  e t  a l . ,  1 9 9 8 ) .  С а в ч к о в а  с  с о а в ­

т о р а м и  ( S a v c h k o v a  и  д р . ,  2 0 0 3 )  у с п е ш н о  

п р и м е н и л и  м е т о д  П о л и м о р ф и з м а  Д л и н ы  

А м п л и ф и ц и р о в а н н ы х  Ф р а г м е н т о в  

( A F L P )  д л я  в ы я с н е н и я  м о л е к у л я р н о - ф и ­

л о г е н е т и ч е с к и х  о т н о ш е н и й  в н у т р и  к о м ­

п л е к с а  в и д о в  ( с о г л а с н о  Н .  Н .  Ц в е л е в у  и  

Н .  С .  П р о б а т о в о й  ( 2 0 1 0 ) )  E .  d a h u r i c u s  

a g g r .  ( K o b o z e v a ,  2 0 1 4 ) .  М а р к е р ы  R A P D ,  

S T S  и  S C A R  б ы л и  п р и м е н е н ы  д л я  о п р е ­

д е л е н и я  г е н о м н о г о  с о с т а в а  м н о г и х  в и ­

д о в  E l y m u s ,  с  п о м о щ ь ю  д а н н ы х  м а р к е ­

р о в  б ы л и  в ы я в л е н ы  с у б г е н о м ы  S t ,  Y ,  H ,

в х о д я щ и е  в  с о с т а в  г е н о м о в  п ы р е й н и к о в  

( Z h o u  e t  a l . ,  2 0 1 3 ) .  Д л я  у с т а н о в л е н и я  г е ­

н о с и с т е м а т и ч е с к и х  о т н о ш е н и й  м е ж д у  

в и д а м и  E l y m u s  п р и м е н я л и  S R A P  и  I S S R  

м а р к е р ы  ( Z h o u  e t  a l . ,  2 0 1 3 ;  K o b o z e v a ,  

2 0 1 4 ) .  С о в р е м е н н о й  п о п у л я р н о й  т е н д е н ­

ц и е й  в  м о л е к у л я р н о й  ф и л о г е н и и  я в л я ­

е т с я  и с п о л ь з о в а н и е  н е с к о л ь к и х  м а р к е ­

р о в  ( м е т о д о в )  п р и  п р о в е д е н и и  и с с л е д о ­

в а н и я .  Н а п р и м е р ,  S t H Y - г е н о м н ы е  п ы ­

р е й н и к и  б ы л и  и с с л е д о в а н ы  с  и с п о л ь з о ­

в а н и е м  м е т о д о в  A F L P  и  S S R ,  а  т а к ж е  с  

п р и в л е ч е н и е м  н у к л е о т и д н ы х  п о с л е д о в а ­

т е л ь н о с т е й  D M C 1 ,  I T S ,  t r n L - t r n F  ( C h e n  e t  

a l . ,  2 0 1 3 ) .  Д л я  в ы я с н е н и я  п р о и с х о ж д е ­

н и я  г е н о м о в  H  и  Y  е в р о а з и а т с к и х ,  с е в е ­

р о а м е р и к а н с к и х  и  ю ж н о а м е р и к а н с к и х  

в и д о в  р о д а  E l y m u s  R .  J .  M a s o n - G a m e r  

( 2 0 0 1 )  и с п о л ь з о в а л а  п о с л е д о в а т е л ь н о ­

с т и  я д е р н ы х  н и з к о к о п и й н ы х  г е н о в  P E P C  

( ф о с ф о е н о л п и р у в а т  к а р б о к с и л а з ы )  и  

G B S S I  ( г е н  г р а н у л - с в я з а н н о й  с и н т а з ы  

к р а х м а л а  I ) .  В  б о л е е  п о з д н е й  р а б о т е  R .  J .  

M a s o n - G a m e r  ( 2 0 1 3 )  и с п о л ь з о в а л а  п о ­

с л е д о в а т е л ь н о с т и  г е н о в  t r n T ,  t r n L ,  t r n F  и  

с п е й с е р о в  и  г е н а  r p o A  г е н о м а  х л о р о п л а -  

с т о в  и  т р е х  н и з к о к о п и й н ы й  я д е р н ы х  г е ­

н о в  ( P E P C ,  б е т а - а м и л а з ы )  д л я  р е к о н ­

с т р у к ц и и  м о л е к у л я р н о - ф и л о г е н е т и ч е ­

с к и х  в з а и м о о т н о ш е н и й  в и д о в  E l y m u s .
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Заключение

А .  В .  А г а ф о н о в  ( A g a f o n o v ,  2 0 0 4 )  и  е г о  

с о т р у д н и к и  ( S a c h k o v a  и  д р . ,  2 0 0 3 ;  G e m s ,  

A g a f o n o v ,  2 0 1 1 ;  K o b o z e v a  и  д р . ,  2 0 1 1 ;

2 0 1 2 )  р а с с м а т р и в а ю т  с и с т е м у  в и д о в  

р о д а  E l y m u s  к а к  с л о ж н ы й  и н т р о г р е с -  

с и в н о - р е к о м б и н а ц и о н н ы й  к о м п л е к с  в  

р а з н о й  с т е п е н и  и з о л и р о в а н н ы х  д р у г  о т  

д р у г а  п р и р о д н ы х  р а с .  Е с л и  с л е д о в а т ь  

т е р м и н о л о г и и ,  п р е д л о ж е н н о й  Р .  В .  К а -  

м е л и н ы м  ( K a m e l i n ,  2 0 0 9 ) ,  р о д  E l y m u s  

п р е д с т а в л я е т  с о б о й  с л о ж н ы й ,  и н т р о -  

г р е с с и в н о - м е ж в и д о в о й  к о м п л е к с ,  о т н о ­

ш е н и я  п р и р о д н ы х  э к о л о г о - г е о г р а ф и ч е -  

с к и х  р а с  ( в и д о в ,  п о д в и д о в ,  р а з н о в и д н о ­

с т е й )  к о т о р о г о  е щ е  с л е д у е т  и з у ч и т ь ,  в

т о м  ч и с л е  и  с  п о м о щ ь ю  с о в р е м е н н ы х  м е ­

т о д о в  м о л е к у л я р н о й  ф и л о г е н и и  ( г е н о с и -  

с т е м а т и к и ) .  Т а к о г о  р о д а  и с с л е д о в а н и е  

т е м  б о л е е  а к т у а л ь н о ,  п о т о м у  ч т о  п о с л е  

п р о и с х о д я щ и х  в  п р и р о д е  п р о ц е с с о в  

м е ж в и д о в о й  г и б р и д и з а ц и и  в  г е н о м а х  

р а с т е н и й  п р о и с х о д и т  о п р е д е л е н н ы й  

ц и к л  с л о ж н ы х  п р е о б р а з о в а н и й  г е н о м о в  

( A d a m s ,  W e n d e l ,  2 0 0 5 ;  C o m a i ,  2 0 0 5 ) .  Н а  

к а к о й  с т а д и и  р е о р г а н и з а ц и и  г е н о м о в  

н а х о д я т с я  к а ж д ы й  и з  и с с л е д у е м ы х  н а м и  

в и д о в  E l y m u s  ф л о р ы  Р о с с и и  в  н а с т о я ­

щ и й  м о м е н т  н е и з в е с т н о ,  о д н а к о ,  и з у ч е ­

н и е  р а з н о о б р а з и я  г е н о м о в  р о д а  E l y m u s ,  

п о - в и д и м о м у ,  я в л я е т с я  н е о б х о д и м ы м  

э т а п о м  н а  п у т и  п о с т р о е н и я  н а у ч н о - о б о с ­

н о в а н н о й  с и с т е м ы  э т о г о  с л о ж н о г о  р о д а .
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h i s t o r i c a l  p e r s p e c t i v e  / /  H e r e d i t a s ,  1 9 9 2 ,  v o l .  

1 1 6 ,  s u p p l .  1 .  p p .  1 - 1 4 .

Baum B. R., Yen C., Yang J. L. R o e g n e r i a :  i t s  

g e n e r i c  l i m i t s  a n d  j u s t i f i c a t i o n  f o r  i t s  r e c o g ­

n i t i o n  / /  C a n .  J .  B o t . ,  1 9 9 1 ,  v o l .  6 9 ,  p p .  

2 8 2 - 2 9 4 .

Belozersky A. N., Spirin A. S. N u c l e i c  a c i d  c o m ­

p o s i t i o n  a n d  s y s t e m a t i c s .  I z v e s t i y a  A k a d .
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N a u k  S S S R ,  S e r .  B i o l .  -  B u l l e t i n  o f  t h e  

U S S R  A c a d e m y  o f  S c i e n c e s ,  B i o l .  S e r . ,  

1 9 6 0 ,  n o .  1 .  p p .  6 4 - 7 2  [ i n  R u s s i a n ]  

( Б е л о з е р с к и й  А .  Н . ,  С п и р и н  А .  С .  С о с т а в  

н у к л е и н о в ы х  к и с л о т  и  с и с т е м а т и к а  / /  

И з в .  А Н  С С С Р  С е р .  б и о л .  1 9 6 0 .  № 1 .  С .  

6 4 - 7 2 ) .

Chen S. L. M o l e c u l a r  p h y l o g e n y  o f  h e x a p l o i d  

s p e c i e s  w i t h  S t ,  H ,  Y  g e n o m e  i n  T r i t i c e a e  /  

S .  C h e n  [ e t  a l . ]  / /  7  I n t e r n a t i o n a l  T r i t i c e a e  

S y m p o s u m  ( C h e n g d u ,  C h i n a ,  J u n e  9 - 1 3 ,

2 0 1 3 ) :  b o o k  o f  a b s t r .  [ S . l . ] ,  2 0 1 3 .  p .  5 2 .

Comai L. T h e  a d v a n t a g e s  a n d  d i s a d v a n t a g e s  o f  

b e i n g  p o l y p l o i d  / /  N a t u r e  R e v i e w s  G e n e t i c s ,

2 0 0 5 ,  v o l .  6 ,  n o .  1 1 ,  p p .  8 3 6 - 8 4 6 .

Dewey D. R. S y n t h e t i c  h y b r i d s  o f  A g r o p y r o n  

s c r i b n e r i  x  E l y m u s  j u n c e a  / /  B u l l .  T o r r e y  

C l u b ,  1 9 6 7 ,  v o l .  9 4 ,  p p .  3 8 8 - 3 9 5 .

Dewey D. R. S y n t h e t i c  h y b r i d s  o f  H o r d e u m  

b o g d a n i i  w i t h  E l y m u s  c a n a d e n s i s  a n d  S i -  

t a n i o n  h y s t r i x  / /  A m e r .  J .  B o t . ,  1 9 7 1 ,  v o l .  5 8 ,  

p p .  9 0 2 - 9 0 8 .

Dewey D. R. T h e  g e n o m i c  s y s t e m  o f  c l a s s i f i c a ­

t i o n  a s  a  g u i d e  t o  i n t e r g e n e r i c  h y b r i d i z a t i o n  

w i t h  t h e  p e r e n n i a l  T r i t i c e a e  / /  I n  G u s t a f s o n ,  

J . P .  ( E d . ) :  G e n e  m a n i p u l a t i o n  i n  p l a n t  i m ­

p r o v e m e n t ,  1 9 8 4 ,  P l e n u m  P u b l .  C o r p .  N e w  

Y o r k ,  p p .  2 0 9 - 2 7 9 .

Diamond J. M. T a x o n o m y  b y  n u c l e o t i d e s  / /  N a ­

t u r e ,  1 9 8 3 ,  v o l .  3 0 5 ,  p p .  1 7 - 1 8 .

Gerus D. E., Agafonov A. V. G e n e t i c  d i v e r s i t y  

i n  n a t u r a l  E l y m u s  f i b r o s u s  ( T r i t i c e a e :  P o -  

a c e a e )  p o p u l a t i o n s  a s s e s s e d  f r o m  e n d o ­

s p e r m  s t o r a g e  p r o t e i n s  / /  R u s s i a n  J o u r n a l  o f  

G e n e t i c s :  A p p l i e d  R e s e a r c h ,  2 0 1 1 ,  v o l .  1 5 ,  

n o .  3 ,  p p .  5 3 1 - 5 3 9  [ i n  R u s s i a n ]  ( Г е р у с  

Д .  Е . ,  А г а ф о н о в  А .  В .  Г е н е т и ч е с к о е  р а з ­

н о о б р а з и е  в  п р и р о д н ы х  п о п у л я ц и я х  E l y ­

m u s  f i b r o s u s  ( T r i t i c e a e :  P o a c e a e )  п о  з а п а с ­

н ы м  б е л к а м  э н д о с п е р м а  / /  В а в и л о в с к и й  

ж у р н а л  г е н е т и к и  и  с е л е к ц и и .  2 0 1 1 .  Т .  1 5 .  

№  3 .  С .  5 3 1 - 5 3 9 ) .

Jensen K. B. C y t o l o g y  a n d  t a x o n o m y  o f  E l y m u s  

k e n g i i ,  E .  g r a n d i g l u m i s ,  E .  a l a t a v i c u s  a n d  E .  

b a t a l i n i i  ( T r i t i c e a e :  P o a c e a e )  / /  G e n o m e ,  

1 9 9 0 ,  v o l .  3 3 ,  p p .  6 6 8 - 6 7 3 .

Jensen K. B., Chen S. L. A n  o v e r v i e w :  S y s t e m ­

a t i c  r e l a t i o n s h i p s  o f  E l y m u s  a n d  R o e g n e r i a  

( P o a c e a e )  / /  H e r e d i t a s ,  1 9 9 2 ,  p p .  1 2 7 - 1 3 2 .

Kamelin R. V. T h e  p e c u l i a r i t i e s  i n  f l o w e r i n g  

p l a n t s  s p e c i a t i o n  / /  T r u d y  Z o o l o g i c h e s k o g o  

i n s t i t u t a  R A N  -  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  Z o o l o g ­

i c a l  I n s t i t u t e  o f  t h e  R u s s i a n  A c a d e m y  o f  S c i ­

e n c e s ,  S t .  P e t e r s b u r g ,  2 0 0 9 ,  s u p p l .  1 ,  p p .  

1 4 1 - 1 4 9  [ i n  R u s s i a n ]  ( К а м е л и н  Р .  В .  О с о ­

б е н н о с т и  в и д о о б р а з о в а н и я  у  ц в е т к о в ы х  

р а с т е н и й  / /  Т р .  З о о л о г и ч е с к о г о  и н с т и т у т а  

Р А Н .  П р и л о ж е н и е  1 .  2 0 0 9 .  С .  1 4 1 - 1 4 9 ) .

Kim N. S., Fedak G., Han F., Cao W. C y t o g e ­

n e t i c  a n a l y s e s  o f  i n t e r g e n e r i c  h y b r i d s  b e ­

t w e e n  b a r l e y  a n d  n i n e  s p e c i e s  o f  E l y m u s  / /  

G e n o m e ,  2 0 0 8 ,  v o l .  5 1 ,  n o .  1 1 ,  p p .  8 9 7 - 9 0 4 .

Kobozeva E. V. S p e c i e s  s p e c i f i c i t y  a n d  t a x o ­

n o m i c  r e l a t i o n s h i p s  o f  S t Y - g e n o m i c  g r o u p  

s p e c i e s  o f  t h e  g e n u s  E l y m u s  L .  o f  A s i a n  

R u s s i a  / /  C a n d .  b i o l .  s c i .  d i s s .  t h e s i s .  N o v o ­

s i b i r s k :  C e n t r a l - S i b e r i a n  B o t a n i c a l  G a r d e n ,  

2 0 1 4 ,  2 2 7  p .  [ i n  R u s s i a n ]  ( К о б о з е в а  Е .  В .  

В и д о в а я  с п е ц и ф и ч н о с т ь  и  т а к с о н о м и ч е ­

с к и е  в з а и м о о т н о ш е н и я  в и д о в  S t Y -  

г е н о м н о й  г р у п п ы  р о д а  E l y m u s  L .  А з и а т ­

с к о й  Р о с с и и .  Д и с с .  . . .  к а н д .  б и о л .  н а у к .  

Н о в о с и б и р с к :  Ц е н т р а л ь н о - С и б и р с к и й

б о т а н и ч е с к и й  с а д ,  2 0 1 4 .  2 2 7  с . ) .

Kobozeva E. V., Gerus D. E., Ovchinnikova 
S. V., Agafonov A. V. T a x o n o m i c  r e l a t i o n ­

s h i p s  b e t w e e n  S t Y - g e n o m e  s p e c i e s  E l y m u s  

c i l i a r i s  a n d  E .  a m u r e n s i s  ( P o a c e a e )  / /  T u r -  

c z a n i n o w i a ,  2 0 1 1 ,  v o l .  1 4 ,  n o .  3 ,  p p .  3 5 - 4 4 .  

[ i n  R u s s i a n ]  ( К о б о з е в а  Е .  В . ,  Г е р у с  Д .  Е . ,  

О в ч и н н и к о в а  С .  В . ,  А г а ф о н о в  А .  В .  Т а к ­

с о н о м и ч е с к и е  в з а и м о о т н о ш е н и я  м е ж д у  

S t Y  г е н о м н ы м и  в и д а м и  E l y m u s  c i l i a r i s  и  

E .  a m u r e n s i s  ( P o a c e a e )  / /  T u r c z a n i n o w i a .  

2 0 1 1 .  Т .  1 4 .  №  3 .  С .  3 5 - 4 4 .

Kobozeva E. V., Ovchinnikova S. V., Agafonov 
A. V. V a r i a t i o n  a n d  t a x o n o m i c  r e l a t i o n s h i p s  

b e t w e e n  S t Y - g e n o m e  s p e c i e s  E l y m u s  p e n -  

d u l i n u s ,  E .  b r a c h y p o d i o i d e s  a n d  E .  v e r n i c o -  

s u s  ( T r i t i c e a e :  P o a c e a e )  / /  P l a n t  L i f e  o f  

A s i a n  R u s s i a ,  2 0 1 2 ,  v o l .  1 0 ,  n o .  2 ,  p p .  8 7 - 9 3  

[ i n  R u s s i a n ]  ( К о б о з е в а  Е .  В . ,  О в ч и н н и к о в а  

С .  В . ,  А г а ф о н о в  А .  В .  И з м е н ч и в о с т ь  и  

т а к с о н о м и ч е с к и е  в з а и м о о т н о ш е н и я  

м е ж д у  S t Y - г е н о м н ы м и  в и д а м и  E l y m u s  

p e n d u l i n u s ,  E .  b r a c h y p o d i o i d e s  и  E .  v e r n i c -  

o s u s  ( T r i t i c e a e :  P o a c e a e )  / /  Р а с т и т е л ь н ы й  

м и р  А з и а т с к о й  Р о с с и и .  2 0 1 2 .  Т .  1 0 .  №  2 .

С .  8 7 - 9 3 .

Kole С. (ed.). W i l d  C r o p  R e l a t i v e s :  G e n o m i c  

a n d  B r e e d i n g  R e s o u r c e s .  L e g u m e  C r o p s  a n d  

F o r a g e s  / /  S p r i n g e r .  B e r l i n ,  2 0 1 1 ,  3 2 1  p .

Liu Q, Ge S., Tang H., ZhangX., Zhu G., Lu B. 
R. P h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p s  i n  E l y m u s  

( P o a c e a e :  T r i t i c e a e )  b a s e d  o n  t h e  n u c l e a r  r i -  

b o s o m a l  i n t e r n a l  t r a n s c r i b e d  s p a c e r  a n d  

c h l o r o p l a s t  t r n L - F  s e q u e n c e s  / /  N e w  P h y t o l . ,

2 0 0 6 ,  v o l .  1 7 0 ,  p p .  4 1 1 - 4 2 0 .

Love A. C o n s p e c t u s  o f  t h e  T r i t i c e a e  / /  F e d d e s  

R e p ,  1 9 8 4 ,  v o l .  9 5 ,  p p .  4 2 5 - 5 2 1 .

Mason-Gamer R. J. O r i g i n  o f  N o r t h  A m e r i c a n  

E l y m u s  ( P o a c e a e :  T r i t i c e a e )  a l l o t e t r a p l o i d s  

b a s e d  o n  g r a n u l e - b o u n d  s t a r c h  s y n t h a s e  

g e n e  s e q u e n c e s  / /  S y s t e m a t i c  B o t a n y ,  2 0 0 1 ,  

v o l .  2 6 ,  p p .  7 5 7 - 7 6 8 .

Mason- G a m e r  R .  J .  P h y l o g e n y  o f  a  g e n o m i -  

c a l l y  d i v e r s e  g r o u p  o f  E l y m u s  ( P o a c e a e )  a l ­
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l o p o l y p l o i d s  r e v e a l s  m u l t i p l e  l e v e l s  o f  r e t i c ­

u l a t i o n  / /  P L o S  O n e ,  2 0 1 3 ,  v o l .  8 ,  n o .  1 1 ,  

e 7 8 4 4 9 .

Mayr E. P r i n c i p l e s  o f  S y s t e m a t i c  Z o o l o g y .  

M o s c o w :  « M i r » ,  1 9 7 1 ,  4 5 4  p .  [ i n  R u s s i a n ]  

( М а й р  Э .  П р и н ц и п ы  з о о л о г и ч е с к о й  с и ­

с т е м а т и к и .  М . :  М и р ,  1 9 7 1 .  4 5 4  с . ) .

Okito P., Mott I. W., Wu Y, Wang R. R. C. A Y- 
g e n o m e  s p e c i f i c  S T S  m a r k e r  i n  P s e u d o r o -  

e g n e r i a  a n d  E l y m u s  s p e c i e s  ( T r i t i c e a e :  G r a -  

m i n e a e )  / /  G e n o m e ,  2 0 0 9 ,  v o l .  5 2 ,  p p .  

3 9 1 - 4 0 0 .

Pagel M. I r i f e n i n g  t h e  h i s t o r i c a l  p a t t e r n s  o f  b i ­

o l o g i c a l  e v o l u t i o n  / /  N a t u r e ,  1 9 9 9 ,  v o l .  4 0 1 ,  

p p .  8 7 7 - 8 8 4 .

Probatova N. S. C h r o m o s o m e  n u m b e r s  i n  P o -  

a c e a e  a n d  t h e i r  s i g n i f i c a n c e  f o r  t a x o n o m y ,  

p h y l o g e n y  a n d  p h y t o g e o g r a p h y  ( o n  t h e  e x ­

a m p l e  o f  t h e  R u s s i a n  F a r  E a s t ) .  K o m a r o v -  

s k i e  C h t e n i y a  -  R e a d i n g s  K o m a r o v s k y ,  V l a ­

d i v o s t o k ,  2 0 0 7 ,  v o l .  5 5 ,  p p .  9 - 1 0 3  [ i n  R u s ­

s i a n ]  ( П р о б а т о в а  Н .  С .  Х р о м о с о м н ы е  

ч и с л а  в  с е м е й с т в е  P o a c e a e  и  и х  з н а ч е н и е  

д л я  с и с т е м а т и к и ,  ф и л о г е н и и  и  ф и т о г е о ­

г р а ф и и  ( н а  п р и м е р е  з л а к о в  Д а л ь н е г о  В о ­

с т о к а  Р о с с и и )  / /  К о м а р о в с к и е  ч т е н и я .  

В л а д и в о с т о к .  2 0 0 7 .  В .  5 5 .  С .  9 - 1 0 3 .

Rodionov A. V. P o l y p l o i d y  a n d  i n t e r s p e c i e s  h y ­

b r i d i z a t i o n  i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  t h e  f l o w e r i n g  

p l a n t s  / /  R u s s i a n  J o u r n a l  o f  G e n e t i c s :  A p ­

p l i e d  R e s e a r c h ,  2 0 1 3 ,  v o l .  1 7 ,  n o .  4 / 2 ,  p p .  

9 1 6 - 9 2 9  [ i n  R u s s i a n ]  ( Р о д и о н о в  А . В .  

М е ж в и д о в а я  г и б р и д и з а ц и я  и  п о л и п л о и ­

д и я  в  э в о л ю ц и и  р а с т е н и й  / /  В а в и л о в с к и й  

ж у р н а л  г е н е т и к и  и  с е л е к ц и и .  2 0 1 3 .  Т .  1 7 ,  

№ 4 / 2 .  С .  9 1 6 - 9 2 9 ) .

Savchkova E. P., Bailey L. G., Baum B. R., 
Agafonov A. V. D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  S t H Y -  

g e n o m i c  E l y m u s  d a h u r i c u s  c o m p l e x  ( T r i t -  

i c e a e :  P o a c e a e ) ,  r e v e a l e d  w i t h  t h e  u s e  o f  

S D S - e l e c t r o p h o r e s i s  o f  s t o r a g e  s e e d  p r o ­

t e i n s  a n d  t h e  A F L P  a n a l y s i s  / /  C o n t e m p o ­

r a r y  p r o b l e m s  o f  e c o l o g y ,  2 0 0 3 ,  n o  1 ,  p p .  

3 3 - 4 2  [ i n  R u s s i a n ]  ( С а в ч к о в а  Е .  Р . ,  Б э й л и  

Л .  Г . ,  Б а у м  Б .  Р . ,  А г а ф о н о в  А .  В .  Д и ф ф е ­

р е н ц и а ц и я  S t H Y - г е ш м н о г о  к о м п л е к с а  

в и д о в ,  б л и з к и х  к  E l y m u s  d a h u r i c u s  T u r c z .  

e x  G r i z e b .  ( T r i t i c e a e :  P o a c e a e ) ,  в ы я в л я е ­

м а я  с  п о м о щ ь ю  S D S - э л е к т р о ф о р е з а  з а ­

п а с н ы х  б е л к о в  с е м я н  и  A F L P - а н а л и з а  / /  

С и б и р с к и й  э к о л о г и ч е с к и й  ж у р н а л .  2 0 0 3 .  

№ 1 .  С .  3 3 - 4 2 ) .

Sun G. L., Salomon B. M o l e c u l a r  e v o l u t i o n  a n d  

o r i g i n  o f  t h e  t e t r a p l o i d  E l y m u s  s p e c i e s  / /  

B r e e d .  S c i . ,  2 0 0 9 ,  v o l .  5 9 ,  n o .  5 ,  p p .  4 8 7 ­

4 9 1 .

Sun G. L., Zhang X. D. O r i g i n  o f  H  g e n o m e  i n  

S t H - g e n o m e  E l y m u s  s p e c i e s  b a s e d  o n  s i n g l e

c o p y  n u c l e a r  g e n e  D M C 1  / /  G e n o m e ,  2 0 1 1 ,  

v o l .  5 8 ,  n o .  8 .  p p .  6 5 5 - 6 6 5 .

Svitashev S., Bryngelsson T., Li X., Wang R. R. 
G e n o m e - s p e c i f i c  r e p e t i t i v e  D N A  a n d  R A P D  

m a r k e r s  f o r  g e n o m e  i d e n t i f i c a t i o n  i n  E l y -  

m u s  a n d  H o r d e l y m u s  / /  G e n o m e ,  1 9 9 8 .  v o l .  

4 1 ,  n o .  1 ,  p p .  1 2 0 - 1 2 8 .

Torabinejad J., Mueller R. J. G e n o m e  a n a l y s i s  

o f  i n t e r g e n e r i c  h y b r i d s  o f  a p o m i c t i c  a n d  s e x ­

u a l  A u s t r a l i a n  E l y m u s  s p e c i e s  w i t h  w h e a t ,  

b a r l e y  a n d  r y e :  i m p l i c a t i o n  f o r  t h e  t r a n s f e r  

o f  a p o m i x i s  t o  c e r e a l s  / /  T h e o r e t i c a l  a n d  A p ­

p l i e d  G e n e t i c s ,  1 9 9 3 ,  v o l .  8 6 ,  n o .  2 - 3 ,  p p .  

2 8 8 - 2 9 4 .

Tsvelev N. N. Z l a k i  S S S R  -  G r a s s e s  o f  t h e  

U S S R .  L e n i n g r a d ,  N a u k a  P u b l . ,  1 9 7 6 .  7 8 8  

p .  [ i n  R u s s i a n ]  ( Ц в е л е в  Н .  Н .  З л а к и  С С С Р .  

Л . ,  1 9 7 6 .  7 8 8  с . ) .

Tsvelev N. N. O n  t h e  g e n u s  E l y m u s  L .  ( P o ­
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