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В период существенных климатических и экологических изменений и постоянного роста численности насе-
ления требуются новые эффективные подходы в селекции пшеницы, в частности углубленное изучение ге-
нетического и геномного разнообразия, а также происхождения и миграционных путей видов, генетически 
близких мягкой пшенице, которые могли бы быть донорами генов, контролирующих хозяйственно ценные 
признаки. К таким видам относится культурная полба Triticum dicoccum (Schrank) Schübl с субгеномами А и В 
(2n = 28), аналогичными соответствующим субгеномам гексаплоидной мягкой пшеницы. В обзоре рассма-
триваются вопросы генетического и геномного разнообразия культурной полбы, ее доместикации и путей 
распространения. Дана характеристика некоторых генов T. dicoccum, интродуцированных в мягкую и твер-
дую пшеницу, и перспективных для дальнейшего использования в селекции.
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Для решения проблемы глобальной про-
довольственной безопасности необходимы 
глубокие знания о биоразнообразии сельско-
хозяйственных культур. Как известно, пше-
ница – ключевая сельскохозяйственная куль-
тура мира, однако вопросы генетического 
разнообразия, происхождения и распростране-
ния различных видов пшеницы являются не до 
конца изученными. В частности, все возраста-
ющий интерес для науки представляет широко 
распространенный в древности вид пшеницы – 
полба, Triticum dicoccum (Schrank) Schübl. Пол-
ба (эммер, двузернянка) –доместицированная 
форма дикой пшеницы T. dicoccoides (Koern. ex 
Aschers. et Graebn.) Schweinf, которая характери-
зуется пленчатым зерном с затрудненным обмо-
лотом. Это старейшая злаковая культура, кото-
рая использовалась в пищу еще в эпоху Неолита 
и до начала нашей эры являлась одной из ос-
новных сельскохозяйственных культур Старого 
Света [1]. Ее доместикация, по археологическим 
данным, происходила около 10000–8000 лет до 
н.э. на территории “Плодородного полумесяца” 
[2–5] (рис. 1) и считается определяющим факто-
ром развития земледелия в целом [9]. 

Triticum dicoccum, как и его дикий предок 
T.  dicoccoides, обладает геномом ВВАuАu, по-

служившим фундаментом для формирования 
геномов видов голозерной пшеницы: тетра-
плоидной твердой пшеницы T. durum (геном 
ВВАuАu) и гексаплоидной мягкой (хлебной) 
пшеницы T.  aestivum (геном BBАuАuDD). Оба 
вида голозерных пшениц характеризуются лег-
ким обмолотом и высокой зерновой продук-
тивностью, превосходящей продуктивность 
полбы [10–13]. В результате посевы голозер-
ных видов в ХХ в. почти полностью вытеснили 
посевы полбы. В последние годы полба вновь 
приобретает популярность в связи с появив-
шейся тенденцией использовать “древние” 
злаковые культы для функционального пита-
ния [14]. Кроме того, неприхотливость куль-
туры и устойчивость к болезням делают ее 
привлекательной как источник хозяйственно 
ценных генов для улучшения мягкой пшени-
цы. Биогеографическое моделирование пред-
сказывает сокращение популяции культурных 
злаков в ближайшие десятилетия из-за их уяз-
вимости к изменению климата [15], однако 
использование в селекции мягкой пшеницы 
генетического материала T. dicoccum и даже 
непосредственное применение улучшенных 
сортов этой культуры может стать одним из 
эффективных решений при нарастании эколо-
гических и климатических проблем в мире.
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Исследования различных образцов полбы с 
помощью морфологических, генетических, ге-
номных характеристик показали, что вид имеет 
высокий уровень разнообразия. Однако фило-
генетические отношения между образцами раз-
личного происхождения до сих пор остаются в 
значительной мере неопределенными, так же, 
как и центры доместикации полбы и пути ее рас-
пространения.

В этом обзоре мы рассматриваем наиболее 
разработанные версии филогенетических взаи-
моотношений между образцами полбы разного 
происхождения, центры доместикации и пути 
распространения культуры, включая также 
исторические и археологические данные нарав-
не с морфо-экологическими, генетическими, 
цитогенетическими, геномными характеристи-
ками.

ПРОЦЕСС ДОМЕСТИКАЦИИ, ВЕРОЯТНЫЕ 
РАЙОНЫ ДОМЕСТИКАЦИИ

Место доместикации полбы является предме-
том острой дискуссии. Наиболее ранняя наход-
ка дикорастущей полбы, собранной человеком, 
датируется 17400 гг. до н. э. (археологическая 
стоянка Ohalo II, на территории современного 
Израиля) [16]; исследование колосковых остат-
ков с этой стоянки обнаружило у 36% колосков 
диагностические признаки, указывающие на 
наличие нерассыпающегося колосового стерж-
ня, что могло быть связано с началом процес-
са одомашнивания [17]. Однако затем колосья 
подобного типа в археологических слоях да-
тируются только на 10 тыс. лет позднее, поэ-
тому находки в Ohalo II рассматриваются как 
артефакт, не сыгравший существенной роли в 
доместикации пшеницы [18]. Систематически 

Рис. 1. Карта Передней Азии (использован рисунок из [6], с изменениями и добавлениями по [7, 8]). Пунктиром 
обозначены границы Плодородного Полумесяца; кружками обозначены места обнаружения только диких пшениц 
и ячменя, квадратами – места обнаружения диких и доместицированных форм ячменя и пшеницы, ромбами – 
места обнаружения только возделываемых форм ячменя и пшеницы. 1 – Армения, 2 – Азербайджан, 3 – Грузия, 
4 – Россия, 5 – Каспийское море, 6 – горный массив Каракадаг.
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же остатки культурной T.  dicoccum начинают 
встречаться начиная с конца X тысячелетия до 
н.э. [7]. Первые поселения, где зафиксировано 
появление одомашненной полбы – Iraq et-Dubb 
(9200–8800 лет до н. э.), Tell Qarassa (8700–8200 
лет до н.  э.), Mureybit (8500–7600 лет до н. э.), 
Tell Aswad (7700–7300 лет до н. э.), находятся на 
юго-западе Плодородного Полумесяца (терри-
тория современных Иордании и Сирии) [7, 19]. 
Только спустя тысячелетие одомашненная полба 
фиксируется на севере и востоке Плодородного 
Полумесяца (территории юго-восточной Турции 
и восточного Ирана) – поселения Chogha Golan 
(7800 лет до н. э.), Nevali Çori (7250 лет до н. э.) и 
Çafar Höyük (7200–7000 лет до н. э.) [20–22], при 
этом в поселении Chogha Golan на востоке Ира-
на с самыми древними находками T.  dicoccum 
эта культура сразу фиксируется исключительно 
в одомашненной форме, без примеси дикорасту-
щих форм, что предполагает ее завоз из других 
мест [22]. Такая хронология археологических 
находок дала основание ряду авторов [23, 24] 
считать юго-западную часть Плодородного по-
лумесяца (южный Левант) основной областью 
доместикации культурных злаков. 

Однако сравнительно-генетические иссле-
дования, проведенные на больших выборках 
образцов T. dicoccoides и T. dicoccum, не под-
твердили подобных выводов. Анализ полимор-
физма длин амплифицированных фрагментов 
AFLP-данных по 204 локусам показал, что 15 из 
19 турецких образцов T. dicoccum наиболее близ-
кородственны популяции T. dicoccoides, собран-
ной в горном массиве Каракадаг (Karaca Dağ) в 
вилайете Диярбакыр в юго-восточной Турции 
[25]. Отдельные образцы T. dicoccoides, гене-
тически близкие к каракадагской популяции, 
встречались также в других районах юго-вос-
точной Турции и в северо-восточном Ираке 
[25]. Исследования хлоропластной ДНК позво-
лили выделить два микросателлитных гаплоти-
па T.  dicoccoides – родоначальника культурной 
полбы, один из которых был локализован у горы 
Карталдаги (Kartal Dağı) в районе Газиантеп, 
южная Турция, в 280 км к западу от Каракадага, 
а второй спорадически встречался в разных гео-
графических точках на юго-востоке Турции [26]. 
Анализ полиморфизма рестрикционных фраг-
ментов (RFLP) подтвердил генетическое разли-
чие между южными и северными дикорастущи-
ми популяциями, а проведенная кластеризация 
поместила одомашненные полбы T. dicoccum 
в одну группу с дикорастущей T. dicoccoides из 
юго-восточной Турции (север Плодородного 

Полумесяца) [4]. Реконструкция филогении те-
траплоидной пшеницы с использованием 150000 
случайных SNP-меток также показала, что 
T. dicoccoides с северного Леванта кластеризует-
ся с одомашненной полбой [15]. При использо-
вании SNP-меток, локализованных в “локусах 
доместикации” TtBtr1-A и TtBtr1-B (3049 SNP 
для субгенома А1 и 4724 SNP для субгенома В1), 
были построены локальные филогении, оказав-
шие, что дикая полба из северного Леванта яв-
ляется наиболее близкой группой ко всей куль-
турной пшенице [15]. В юго-восточной Турции 
были также обнаружены прямые дикорастущие 
предки еще одной важной в древности пшени-
цы – T. monococcum [27], что привело к утверж-
дению гипотезы о доместикации T. dicoccum 
именно в этом регионе.

В попытке объяснить несоответствие меж-
ду археологической хронологией и генетиче-
скими данными было высказано предположе-
ние, что после первоначальной доместикации 
на юге культура полбы была перенесена на се-
вер Плодородного Полумесяца, где произошло 
“одичание” части ранее доместицированных 
популяций, с этой точки зрения популяцию 
Каракадага, родственную культурной полбе, 
следовало бы рассматривать как раз в качестве 
“одичавшей” [24]. Однако более ранние работы 
большинства тритикологов с высокой степенью 
убедительности не соответствуют такой трактов-
ке. Было показано, что процесс доместикации и 
распространения Т. dicoccum был не линейным, 
а сопровождался вторичной гибридизацией с 
T.  dicoccoides и интрогрессией генов от дикой 
полбы к культурной при продвижении с севера 
в южную часть Плодородного Полумесяца [4, 
28]. А отсутствие на севере археоботанических 
находок T. dicoccum, хронологически более ран-
них или сопоставимых по времени с находками 
из южного Леванта, можно объяснить непол-
нотой археологической летописи и сложностью 
обнаружения наиболее древних палеолитиче-
ских стоянок, где и технология устройства жи-
лищ (отсутствие каменного строительства), и 
используемые в сельском хозяйстве орудия труда 
(серпы, орудия для обработки земли) обладали 
существенно меньшей технической сложностью 
и сохранностью. 

Процесс вторичной гибридизации подтвер-
дился в результате цитогенетических и геномных 
исследований [24, 29, 30], в которых было пока-
зано наличие у образцов T. dicoccum генетическо-
го материала, привнесенного от T. dicoccoides с 
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юга Плодородного Полумесяца. Сравнительное 
изучение 158 тетраплоидных пшениц методом 
генотипирования посредством секвенирования 
(GBS) при разных вариантах статистической об-
работки материала (РСА-распределение на ос-
нове более 51 тыс. однонуклеотидных SNP-ме-
ток и построение NJ-дендрограммы на основе 
более 1.1 млн SNP-меток) однозначно подтвер-
дило предположение о более близком генетиче-
ском родстве между дикими полбами с северной 
части Плодородного Полумесяца и одомашнен-
ной полбой, однако количественный вклад в ге-
нофонд культурной полбы аллелей, типичных 
для одной из “южных” популяций T. dicoccoides, 
оказался практически сопоставим с количеством 
аллелей, унаследованных T. dicoccum от “север-
ных” популяций T. dicoccoides [24], что является 
аргументом существенного участия южно-ле-
вантийских популяций в формировании куль-
турных полб. При использовании fd-статисти-
ки была дана оценка доли интрогрессии генома 
(proportion of genome introgression– PGI) южных 
популяций T. dicoccoides в одомашненной пол-
бе, которая составила около 9% [31]. В итоге 
была предложена “дисперсионно-специфиче-
ская” гипотеза (dispersed-specific domestication 
model), постулирующая первоначальное рас-
пространение одомашненной полбы из районов 
юго-восточной Турции (север Плодородного 
Полумесяца) на юг, в южный Левант, но по пути 
движения обогатившейся новым генетическим 
материалом, полученным от местных популяций 
T. dicoccoides [4, 32].

ГЕНЫ ОДОМАШНИВАНИЯ

Длительный и непростой процесс одомашни-
вания T. dicoccoides был связан с постепенным 
накоплением генов, обеспечивающих “куль-
турный” тип колоса, признаки которого следу-
ющие: а) утрата свободного рассеивания семян 
при созревании (неосыпаемость колоса); б) уве-
личение плотности колоса; в) уменьшение сте-
пени “спельтоидности”. Признаки, на которые 
направлены процессы одомашнивания у тетра-
плоидных форм, как известно, часто обладают 
полигенным контролем [33]. 

В отличие от дикорастущего родительского 
вида T. dicoccoides с очень ломким и рассыпаю-
щимся при созревании колосом, у культурного 
T. dicoccum присутствует признак “неломкая ось 
колоса”, позволяющая при созревании урожая 
убирать целые колоски. Признак неосыпаемо-
сти колоса контролируется рецессивными алле-

лями двух локусов Br-А1 и Br-В1 (от англ. brittler 
achis), локализованных на коротких плечах хро-
мосом 3А и 3В соответственно и ортологичных 
генам Btr1 и Btr2, определяющим культурный 
тип колоса у ячменя [34, 35] (рис. 2). Причиной 
появления рецессивных аллелей у этих локусов 
считаются: делеция в 2 пн (в 290 пн от стартово-
го кодона) – для Btr1 и вставка ~4 тпн (539 ну-
клеотидов от стартового кодона) – для Btr2 [5]. 
При этом мутация по гену Br-А1, приводит к не-
осыпаемости колоса при созревании и опреде-
ляет генеральное отличие дикорастущей полбы 
от всех ее культурных потомков. Система генов 
Br-1 у тетраплоидных пшениц (включающая ло-
кусы Br-А1 и Br-В1) определяет разлом колоса по 
“клиновидному типу”, т.е. с сохранением члени-
ка колосового стержня в нижней части колоска 
в виде клинышка. В отличие от тетраплоидов у 
пленчатых гексаплоидных пшениц ломкость ко-
лоса определяется другой генетической систе-
мой, унаследованной от донора генома D, при 
которой разлом колоса происходит по “бочко-
видному типу”, когда членик колосового стерж-
ня остается прикрепленным к внутренней части 
колоска [36].

Признак спельтоидности (длинный рых-
лый колос), характерный для дикорастущего 
T.  dicoccoides, контролируется моногенно до-
минантным аллелем, обозначенным как qb [37]. 
T. dicoccum и другие тетраплоидные виды пшени-
цы с колосом средней плотности несут рецессив-
ный аллель гена q. Считается, что у гексаплоидной 
пшеницы в процессе доместикации важнейшее 
значение имело появление комплексного факто-
ра Q, ингибирующего спельтоидность и способ-
ствующего появлению целой группы голозерных 
видов [33]. Отдельный интерес представляют 
разновидности полбы с очень плотным колосом 
(“компактоидным” типом), например плотноко-
лосая форма T. dicoccum var. liguliforme Körn несет 
дополнительно доминантный ген Ср1 (Compact 
plant 1), локализованный в длинном плече хромо-
сомы 5А дистальнее локуса Q [18, 38].

Еще один “ген одомашнивания”, рецессив-
ная мутация по которому привела к появлению 
голозерных видов пшениц (например, T. durum 
и т.д.), – это ген Tg2, находящийся на хромосо-
ме 2BS [39]. Однако этот тип мутации появился 
существенно позже возникновения T. dicoccumи 
культурная полба так же, как и дикая полба, оста-
лась пленчатым типом пшеницы с усложненным 
обмолотом, контролируемым доминантным ге-
ном Tg2 [40] (рис. 2).
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Помимо описанных выше признаков в про-
цессе одомашнивания появились и другие при-
знаки – повышение адаптивности растений в 
условиях культуры: уменьшение длины стебля 
повысило устойчивость растений к полеганию; 
увеличение ширины листовой пластинки и пло-
щади ее поверхности обеспечило повышение фо-
тосинтетической активности растений, увеличе-
ние продуктивной кустистости, числа зерновок 
в колосе, а также увеличение общей зерновой 
продуктивности [41]. Как было установлено, из-
менение признаков продуктивности в процессе 
одомашнивания примерно на 70% обусловлено 
эффектами QTL, неслучайно распределенных 
между 14 хромосомами [42]; большая часть QTL 
была сгруппирована на хромосомах 4А, 5А и 5B, 
и в целом QTL преобладали в геноме А, полу-
ченном от T. urartu [42, 43]. Появление мутаций 
“культурного типа” колоса и накопление их в 
возделываемых популяциях, спонтанная гибри-
дизация и рекомбинантный процесс на фоне по-
степенно повышающегося уровня агротехники 
способствовали отбору известных сейчас форм и 
разновидностей T. dicoccum.

Недавние исследования показали, что гены 
доместикации в геноме устойчивы к потоку ге-
нов из диких популяций из-за отбора, проводи-
мого человеком и направленного против дедо-
местикации [15, 44, 45]. Поэтому интрогрессия 

генов от дикорастущих форм не обязательно уча-
ствует в процессе одомашнивания [15].

ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТЬ ПЕРИОДА 
ДОМЕСТИКАЦИИ.

Оценка времени доместикации растений яв-
ляется фундаментальной для понимания и ре-
конструкции культурных процессов, лежащих в 
основе “неолитической революции”. Характер-
ным примером является исследование диплоид-
ных пшениц [46], которое показало, что частота 
встречаемости колосков однозернянок “куль-
турного” типа среди всей совокупности обна-
руженных колосков (включающей колоски как 
“культурного”, так и “дикого” типа) постепенно 
возрастает в разных по времени археологических 
слоях на протяжении почти четырех тысяч лет, 
с 0–24% в самых древних слоях (8200–7250 лет 
до н. э., поселения Nevali Çori и Qaramel) до 65–
95% в более поздних (4500 лет до н. э., поселение 
Kosak Shamali). Аналогичные исследования по 
ячменю показали возрастание частоты встречае
мости зерен культурного ячменя по отношению 
к дикорастущему от 30% (в слоях 7300–6500 лет 
до н. э., Tell Aswad) до 60% в слоях возрастом 
6500–5500 лет до н. э., поселение Ramad [47]. 

Расчет скорости мутаций для тетраплоидной 
пшеницы, проведенный на основе SNP-меток, 

Рис. 2. Гены одомашнивания и морфотип колоса у тетраплоидных видов (по [13], с изменениями). 1 – мутации ге-
нов Br-1 при переходе от T. dicoccoides к T. dicoccum; 2 – мутации генов Tg при переходе от T. dicoccum к голозерным 
видам тетраплоидов.

ФИСЕНКО, ДРАГОВИЧ
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показал, что отделение одомашненной полбы от 
дикорастущей произошло 10041 ± 160 лет назад, 
т.е. на рубеже VIII–IX тыс. до н. э., а отделение 
голозерных тетраплоидных видов от пленчатых 
произошло еще на 800 лет позже – 9269 ± 98 
лет назад (в начале VIII тыс. до н. э.) [15]. Для 
T.  dicoccum есть указание, что в одном из пер-
вых по хронологии поселений юга Леванта Tell 
Qarassa (8700–8200 лет. до н. э.) в смешанной 
популяции было зафиксировано 22.2% остат-
ков пшеницы одомашненного типа [19]. Не-
совпадение по времени самых ранних находок 
T. dicoccum в южном Леванте (8200 лет до н. э. и 
более ранние находки) и теоретически рассчи-
танного отделения T. dicoccum от T. dicoccoides 
(около 8000 лет до н. э.) дало основание предпо-
ложить, что первые южно-левантийские линии 
одомашненной полбы вымерли до возможного 
контакта с более поздними линиями из северно-
го Леванта, и появление полбы в южном Леванте 
является “фальстартом” одомашнивания пше-
ницы [15]. Такое предположение, с одной сто-
роны, снимает некоторые противоречия между 
генетическими и археологическими данными 
о происхождении вида, с другой, требует более 
тщательных вычислений обнаруженных датиро-
вок, так как расхождение в 200 и даже в 700 лет 
на 10000-летнем интервале истории не выглядит 
достаточно убедительным.

В чуть более поздних поселениях: Tell Aswad и 
Jericho на юге Леванта уже отмечается почти ты-
сячелетний период (VIII–VII тыс. до н. э.), сме-
шанного культивирования видов T. dicoccum и 
T. dicoccoides в археологических поселениях [48]; 
согласно некоторым предположениям, период 
вытеснения дикорастущих форм из смешанной 
популяции мог быть и гораздо дольше [49]. 

ВНУТРИВИДОВОЕ РАЗНООБРАЗИЕ 
И БОТАНИЧЕСКАЯ КЛАССИФИКАЦИЯ  

T. dicoccum

Дикорастущий T. dicoccoides характеризуется 
высоким внутривидовым полиморфизмом как 
по геномным, так и по молекулярным маркерам, 
в частности он обладает высоким полиморфиз-
мом по рДНК [50], а также исключительным 
разнообразием SRAP- [51], EST-SSR- [52] и 
SSR-аллелей [41], значительно превосходящим 
разнообразие культивируемых видов пшеницы. 
В работе по сравнению уровней генетическо-
го разнообразия между дикорастущей полбой 
и культурными видами тетраплоидных пше-
ниц у культурных форм была обнаружена су-

щественная потеря нуклеотидного разнообра-
зия в 21 исследуемом локусе [53], причем, как 
было отмечено при обсуждении данной работы 
[54], потеря разнообразия была зафиксирована 
даже при численно ограниченной выборке T. 
dicoccoides. Одомашненная полба также уступает 
своему дикому предку по уровню полиморфиз-
ма, выявляемому методом С-бэндинга [29]. При 
этом среди других культурных тетраплоидных 
видов T. dicoccum выделяется наибольшим по-
лиморфизмом по SNP-маркерам, уступая только 
своей дикорастущей форме [55]. Однако сокра-
щение генетического разнообразия полбы при 
одомашнивании фиксируется не во всех работах. 
Одно из сравнительных исследований уровней 
нуклеотидного разнообразия у T. dicoccoides и 
T. dicoccum показало лишь незначительное его 
сокращение при переходе к культурному виду: 
среднее нуклеотидное разнообразие у одомаш-
ненной полбы p = 1.1 × 10–3, а у дикорастущих 
предков p = 1.3 × 10–3 [5]. В исследовании с ис-
пользованием показателя гетерогенности Нея 
обнаружено, что разнообразие T. dicoccum со-
ставляет до 95% от разнообразия дикорастущего 
T. dicoccoides [56]. Следует учитывать, что часть 
разнообразия культурной полбы была сформи-
рована уже после расхождения с дикорастущим 
прародителем в результате накопления “аллелей 
одомашнивания” и адаптивно-значимых мута-
ций при продвижении в новые природно-кли-
матические зоны. При исследовании 198 образ-
цов дикой и культурной полб с помощью метода 
GBS было обнаружено 24799 аллелей, которые 
зафиксированы у T. dicoccum, но не обнаружены 
ни в одной из диких популяций; эти аллели игра-
ют важную роль в формировании доместициро-
ванного фенотипа и расширяют генетическое 
разнообразие T. dicoccum [24].

Широкая генетическая база, на основе кото-
рой сформировалось разнообразие культурной 
полбы, благоприятствовала появлению большо-
го морфо-экологического разнообразия, опи-
санного еще в начале прошлого века [57, 58]. Ряд 
исследователей даже разделили T. dicoccum на 
отдельные виды [59], однако в большинстве ра-
бот вид T. dicoccum подразделяется на несколько 
подвидов. В классификации ВИР в соответствии 
с морфолого-экологическими характеристика-
ми и занимаемыми ареалами T. dicoccum разде-
ляется на четыре подвида: эфиопский (Эфио-
пия, Йемен, Индия), европейский (Центральная 
и Западная Европа), марокканский (Марокко) 
и восточный [10]. При этом последний подвид 
подразделяется на волжско-балканскую (convar. 

ПРОИСХОЖДЕНИЕ, ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ И МИГРАЦИОННЫЕ ПУТИ
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serbicum (A.Schulz) Flaksb.) и закавказскую (convar. 
transcaucasicum Flaksb.) группы [10, 58, 60]. 

В результате современных цитогенентических 
исследований [29] и секвенирования генома [5, 
61] были выделены следующие группы полб: 
европейская (средиземноморская), восточноев-
ропейская (включая балканскую и поволжскую 
группы), кавказская (азиатская) и эфиопская 
(индоокеанская). Марокканские образцы при 
этом не были выделены в отдельную группу, 
равнозначную по систематическому статусу че-
тырем вышеперечисленным группам, но соста-
вили (совместно с несколькими алжирскими 
образцами) обособленный хромосомный тип, 
близкий к полбам Южной Европы [29]. Образцы 
T. dicoccum из Поволжья в этих классификаци-
ях, так же как и в классификации ВИР, показали 
ближайшее родство с балканскими полбами [10, 
29]. Исследование T. dicoccum по SNP-меткам 
выявило разделение вида на две обособленные 
группы, в одну из которых вошли образцы из Ев-
ропы, Кавказа, Закавказья и Ирана, а в другую – 
образцы из Эфиопии, Йемена и Индии [30]; 
вторая группа в этом исследовании фактически 
совпадает с эфиопской группой, выделенной и 
другими исследователями, но подчеркнуто ее за-
метное обособление.

Начало внутривидовой дифференциации 
лежит, по-видимому, еще на стадии одомаш-
нивания, когда первые полукультурные формы 
T. dicoccoides проникли из северной части Плодо-
родного Полумесяца в южную его часть и в про-
цессе спонтанной гибридизации с дикорасту-
щими сородичами обогащались генетическим 
материалом, свойственным южным популяци-
ям. Вслед за первичным центром разнообразия 
в cеверном Леванте возник вторичный центр 
разнообразия в южном Леванте, охватываю-
щий территории современных Сирии, Ливана, 
Палестины [12, 54]. Возникновение подвидов 
T. dicoccum – результат распространения полбы 
из этих двух центров в различных направлениях 
и дальнейшая дифференциация вида. Исследо-
вателями поднимался вопрос, почему базовыми 
популяциями для одомашнивания полбы ста-
ли популяции из северо-восточной и северной 
части Плодородного Полумесяца (Каракадаг, 
Карталдаги), а не из южной его части [54]. При 
ответе на этот вопрос справедливо было отмече-
но важное значение географического фактора. 
Дело в том, что южный Левант в IХ–VIII тыс. до 
н. э. был по сути географическим тупиком: путь 
на восток преграждали сирийские пустыни, на 

западе лежало Средиземное море, и только на 
юге была долина Нила, которую, однако, нача-
ли осваивать только спустя тысячелетия – с по-
явлением технологии пойменного земледелия 
и строительства оросительных каналов. В то же 
время с территории северного Леванта откры-
вались естественные пути распространения на 
запад, восток и север, что и обусловило форми-
рование в этом регионе первичного центра рас-
пространения [54]. Еще в одной работе, где по-
лиморфизм по SNP-маркерам у тетраплоидных 
видов изучался методом секвенирования генома, 
южная часть Плодородного Полумесяца опреде-
лена как центр разнообразия T. dicoccoides [62], 
что, по-видимому, повлияло и на популяции 
T.  dicoccum, которые выращивались в этом ре-
гионе и обогащались генетическим материалом, 
полученным от дикорастущих форм.

РАСПРОСТРАНЕНИЕ КУЛЬТУРЫ ПОЛБЫ

Важную роль в распространении вида и вну-
тривидовой дифференциации играла геогра-
фическая экспансия, связанная с миграциями 
человека [63]. Не менее важную роль на разных 
этапах распространения могли сыграть также 
эффекты изоляции и “бутылочного горлышка”, 
рельеф местности (наличие горных хребтов и 
водных преград), который напрямую опреде-
лял направление движения генетических пото-
ков, природно-климатические условия (широта 
местности и высота над уровнем моря), обусло-
вившие формирование генотипов, максималь-
но адаптированных к определенным условиям 
[54, 64]. Картина распространения полбы также 
ограничена неполнотой археологической лето-
писи, имеет хронологические пробелы; кроме 
того, существуют трудности с идентификаци-
ей злаков по обугленному материалу [54]. Тем 
не менее многие этапы распространения полбы 
удалось проследить. 

Исследование эфиопской полбы (методом 
SNP) позволило обнаружить у нее генетический 
материал южно-левантайского T. dicoccoides [30], 
что может указывать на прохождение потока 
полбы, ушедшей в Эфиопию, через юго-запад-
ные районы Плодородного Полумесяца. Цито-
генетическими исследованиями установлено на-
личие генетического материала, полученного от 
дикорастущей полбы из южного Леванта (Ливан, 
Сирия), не только у эфиопской, но и у европей-
ской культурной полбы, в частности у ряда “юж-
ных” образцов T. dicoccoides была обнаружена 
транслокация T7A:5B, широко распространен-
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ная среди некоторых групп культурной полбы 
из Европы [29]. Нужно отметить, что цитогене-
тические исследования проводились на гораздо 
более обширном материале – более 400 образцов 
[29] по сравнению с работой по секвенированию 
генома, где было использовано менее 30 образ-
цов [30], отчего обоснованность выводов об 
определенном участии генетического материала 
“южных” форм T. dicoccoides в происхождении 
как европейской, так и эфиопской полбы выгля-
дит более основательно. Закавказская и волж-
ско-балканская группы, по-видимому, не свя-
заны в своем продвижении с районами южного 
Леванта, а европейская и эфиопская полбы еще 
на ранних этапах своей эволюции так или иначе 
соприкасались с этим регионом. В дальнейшем 
разные группы полбы распространяются сразу 
по нескольким направлениям: на запад и север 
в Средиземноморье и Европу, на юг в Эфиопию 
и на восток вплоть до Кавказа и Индии. Полба 
при этом была одной из основных, а местами и 
основной культурой, которую возделывали древ-
ние земледельцы.

При распространении в восточном направле-
нии к началу VI тыс. до н. э. полба вышла на рав-
нины Месопотамии, к середине VI тыс. достигает 
Туркменистана (Джейтунская культура, предго-
рья Копетдага) [65, 66], в это же время присут-
ствие полбы зафиксировано в Пакистане (нео-
литическая стоянка Mehrgarh) [67]. В Индию она 
проникает в 4700–4500 гг. до н. э. [68]. Предпола-
гается существование как минимум двух путей, по 
которым полба попала в Индию: сухопутный путь 
через Иран и Афганистан – в северо-западную 
Индию [69] и морской путь из северо-восточной 
Африки – в южную Индию [4].

В V тыс. до н. э. полба появляется в Египте 
(южное направление) и становится основной 
зерновой культурой вплоть до поздне-римского 
времени [70]. Около 3000 лет до н. э. полба за-
везена на Эфиопское нагорье [2]. Изучение по 
признакам морфологии колоса музейных образ-
цов египетской полбы возрастом 1000 лет до н. э. 
[58], подтвержденное впоследствии и геномны-
ми исследованиями этих образцов [30, 61], по-
зволило доказать родство древних египетских 
полб с эфиопскими, а также их принадлежность 
к одному подвиду subsp. abyssinicum. Основы-
ваясь на близком родстве старых египетских и 
эфиопских полб, M. Feldman предположил, что 
в Эфиопию полба пришла через Египет, двига-
ясь вверх по Нилу [2]. Другая точка зрения пред-
полагает, что на Эфиопское нагорье полба могла 

быть завезена из Йемена, где T. dicoccum присут-
ствует в археологических памятниках Al-Raqlah 
и Al-Masannah (конец III тыс. до н. э.) [71]. 

Существенные расхождения существуют и в 
вопросе появления полбы в Омане и Южной Ара-
вии: одни авторы предполагают завоз семенного 
материала из Эфиопии [70], другие же исследо-
ватели предположили путь интродукции полбы в 
Оман из Азии через Иран, а не из Африки через 
Йемен [72]. По экологическим характеристи-
кам Н.И. Вавилов [73] подвид subsp. abyssinicum 
подразделял на группы proprioabyssinicum (Эфио
пия, Эритрея), yemenicum (Йемен и Оман) и 
indostanicum (Индия). По-видимому, как йемен-
ские, так и оманские полбы, имеющие близкие 
ареалы на юге Аравийского полуострова, могли 
формироваться под влиянием разнонаправлен-
ных торговых и миграционных потоков. На это 
может косвенно указывать исследование генов 
яровизации и фотопериода, проведенное на ста-
родавних гексаплоидных пшеницах этого реги-
она. Исследование генов Vrn и Ppd у йеменских 
аборигенных сортов мягкой пшеницы и обна-
ружение в этом регионе высокого аллельного 
разнообразия по указанным генам показало, что 
формирование этого разнообразия происходило 
при участии генетического материала, переноси-
мого по торговым путям как с севера, из Перед-
ней Азии, так и из стран востока (Иран, Индия) 
[74]. Отличительной особенностью эфиопских и 
индийских полб является высокая частота встре-
чаемости у них доминантного гена гибридного 
некроза Ne1 (более 60%), тогда как в группах из 
европейских стран, Закавказья и Поволжья его 
частота встречаемости составляет только от 7 до 
28% [75]; такой характер распространения генов 
Ne1 подтверждает тесные связи, существовавшие 
между индийскими и эфиопскими полбами, но 
может и указывать на адаптивное значение до-
минантных аллелей гена Ne1 в южных широтах.

Археолого-ботанические исследования по-
могли восстановить и пути распространения 
полбы в северо-западном направлении. Из юж-
ного Леванта, двигаясь на запад, полба через 
территорию южной Анатолии достигла Греции 
(6600 лет до н. э., начало культуры Балканского 
неолита) [1, 76], затем Болгарии и Среднего Ду-
ная – 6050–5700 лет до н. э. (Центрально-Бал-
канская группа и культура Винча) [76–79]. Поч-
ти сразу с территории Подунавья культура полбы 
распространяется на запад, север и восток Ев-
ропы. Буго-Днестровской низменности полба 
достигает в VI–V тыс. до н. э. (Старчево-Криш 

ПРОИСХОЖДЕНИЕ, ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ И МИГРАЦИОННЫЕ ПУТИ
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и Трипольская культура); начиная с 5600 г. до 
н. э. в степях северо-западного и северного При-
черноморья появляются земледельческие по-
селения, где T. dicoccum возделывается наряду 
с T. monococcum и T. spelta (Буго-Днестровская, 
а затем Донецкая археологические культуры) 
[80]. Одновременно с 5500 г. до н. э. полба рас-
пространяется по территории центральной и за-
падной Европы (Культура линейно-ленточной 
керамики) [81].

Также из южно-левантийского центра, как 
предполагается, морским путем полба распро-
странилась по всему Средиземноморью [1, 67]. 
Распространение европейских полб из южного 
Леванта подтверждается на основе RFLP-анали-
за [4], а также результатами цитогенентических 
исследований – в генофонде европейских полб 
обнаружены транслокации, характерные для 
образцов из районов Ливана и Палестины [29]. 
Отдельный интерес представляет группа морфо-
логически обособленных марокканских полб, 
среди которых с повышенной частотой встре-
чаются формы с укороченным плотным коло-
сом “компактоидного” типа [58]. Исследование 
марокканских образцов методом С-бэндинга 
обнаружило их генетическое родство, с одной 
стороны, с полбами из южной Европы, с другой, 
с некоторыми образцами из Алжира [29]. Мож-
но предположить существование как минимум 
двух генетических потоков, сформировавших 
местный генофонд T. dicoccum северо-западной 
Африки: поток материала из Испании и других 
стран Средиземноморья и, возможно, торговым 
путем из Эфиопии и оазисов Сахары.

Практически одновременно с Европой полба 
появляется и на Кавказе. Современные археобо-
танические исследования показали, что на терри-
тории Азербайджана полба начала возделываться 
уже в 5500 гг. до н. э., поселение Шомутепе [82], а 
в 5000 гг. до н. э. полба фиксируется в Дагестане 
(поселение Чох) и в Грузии (Арухло) [83].

В европейской части России исторической 
областью, где долгое время сохранялась куль-
тура полбы, являлось Поволжье. Возделывание 
T. dicoccum начинается в Поволжье с VII в. н. э., 
вместе с приходом из Придонья булгарских пле-
мен, и достигает расцвета в X–XIII вв. в Волж-
ской Булгарии [84]. В XVI–XIX вв. русское насе-
ление, пришедшее на Среднюю Волгу, приносит 
с собой трехпольную систему земледелия и тра-
диционные для этой системы озимую рожь, овес 
и ячмень. Посевные площади, занятые полбой, 

начинают сокращаться. Тем не менее даже в на-
чале XX в. сохранялись обширные посевы пол-
бы в Прикамье, в Среднем и Нижнем Поволжье 
главным образом у чувашей, татар, удмуртов и 
мордвы [84]. Только во второй половине ХХ в. с 
приходом интенсивных технологий и повыше-
нием требований к урожайности возделываемых 
культур возделывание полбы в данном регионе 
почти сходит на нет.

Движение генетических потоков культуры не 
было строго линейным, возникающие торговые 
и миграционные потоки зачастую перемешива-
ли разные популяции и задавали новый вектор 
их распространению. Так, известно, что в пери-
од расцвета античной Греции большие закупки 
полбы на регулярной основе осуществлялись 
греками в Крыму и Придонье у скифов [85], а 
историческая наследница греков – Византийская 
империя точно также продолжала закупать зер-
но полбы в северном Причерноморье у тюрского 
населения региона – булгар [57]. В эти историче-
ские периоды могло происходить формирование 
генетически близких между собой популяций 
T.  dicoccum циркумпонтийского региона (Бал-
кан, Малой Азии и северного Причерноморья); в 
совокупности эти популяции составляют волж-
ско-балканский подвид полбы, обладающий 
своими уникальными генетическими характе-
ристиками. В ХХ в. полба в северном Причерно-
морье и на нижнем Дону уже не зафиксирована, 
однако археологические и исторические свиде-
тельства [84, 86, 87], а также морфогенетическое 
и цитогенетическое сходство поволжских полб с 
балканскими и малоазиатскими [10, 29, 58] сви-
детельствуют о возможности происхождения по-
волжских полб с территории Причерноморья (за 
исключением восточной его части, где домини-
рует уже закавказский подвид). 

Расцвет использования полбы человеком 
приходится на период IV–III тыс. до н. э. В пе-
риод со II до I тыс. н. э. полба постепенно за-
мещается голозерными высокопродуктивными 
видами пшеницы – тетраплоидной T. durum и 
гексаплоидной T. aestivum [12, 67], сохранив-
шись только в отдельных относительно изолиро-
ванных регионах.

ПОЛБА В СОВРЕМЕННОМ СЕЛЬСКОМ 
ХОЗЯЙСТВЕ И ИСПОЛЬЗОВАНИЕ 

В СЕЛЕКЦИИ

В середине ХХ в. в СССР в Государственный 
реестр входил единственный сорт полбы – Пол-

ФИСЕНКО, ДРАГОВИЧ
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ба 3, который был районирован на террито-
рии Нижней и Средней Волги вплоть до 1979 г. 
К концу ХХ в. полба в мире занимала не более 1% 
от всей посевных площадей пшеницы и культи-
вировалась только в отдельных небольших райо-
нах Балкан, Эфиопии, Поволжья, Центральной 
Европы, Италии, Индии и Йемена [88, 89]. 

Однако в ХХI в. происходит возрождение 
интереса к этой культуре, что связано с поя-
вившейся в последнее время тенденцией ис-
пользования “древних” злаковых культур для 
функционального питания [14]. Появились 
новые современные сорта: в 2023 г. Госреестр 
Российской Федерации включал семь сортов 
T. dicoccum (Балда, Греммэ, Греммэ 2У, Здра-
ва, Псковитянка, Руно, Янтара), созданных в 
нескольких ведущих селекцентрах и райониро-
ванных в различных природно-климатических 
зонах страны от Краснодарского края до Ураль-
ского региона [90]. 

Кроме того, T. dicoccum все чаще использу-
ется в селекции как вид-донор широкого спек-
тра хозяйственно ценных генов для улучшения 
голозерных видов пшеницы. Установлено, что 
образец ярославской полбы (Vernal Emmer), по-
павший в Северную Америку и c началa ХХ в. 
активно использовавшийся там в селекционной 
работе [91, 92], послужил донором целого ряда 
эффективных генов устойчивости: Pm5a (к муч-
нистой росе), Sr2, Sr9d, Sr17 (к стеблевой ржав-
чине), Lr14a (к бурой ржавчине), обогативших 
генофонд мягкой и твердой пшеницы [93–96]. 
Индийский сорт полбы Khapli, также исполь-
зованный в селекции, послужил донором генов 
устойчивости Pm4a, Sr13, Sr14 [97] для мягкой 
пшеницы. Среди разнообразия T. dicoccum об-
наруживаются все новые гены устойчивости: к 
мучнистой росе – Mlre [98], к гессенской мухе – 
Hdic [99]. Сравнительно высокая устойчивость 
к различным заболеваниям, адаптивность к не-
благоприятным условиям и одновременно до-
статочно ограниченное на сегодняшний день 
использование вида в селекционных работах де-
лает T. dicoccum одним из наиболее перспектив-
ных видов для исследования, в рамках разноо-
бразия которого возможен поиск и обнаружение 
еще большего количества эффективных генов 
хозяйственно ценных признаков, устойчивости 
и адаптивности.

Настоящая статья не содержит каких-либо 
исследований с использованием в качестве объ-
екта животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо 
исследований с участием в качестве объекта лю-
дей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта 
интересов.
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Origin, Genetic Diversity and Migration Routes of Cultivated Emmer Triticum 
dicoccum

А. V. Fisenko1, *, А. Yu. Dragovich1, **
1Vavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia

*e-mail: fisenko800@mail.ru
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During the period of significant climatic and environmental changes and the constant growth of the human population, 
new effective approaches in wheat breeding are required, in particular, the study of genetic and genomic diversity, 
origin and migration routes of species genetically related to common wheat, which could be donors of genes controlling 
economically valuable characteristics. Such species include the cultivated emmer Triticum dicoccum (Schrank) 
Schuebl. With subgenomes A and B (2n = 28), similar to the corresponding subgenomes of hexaploidcommon wheat. 
The review examines the issues of genetic and genomic diversity of cultivated emmer, its domestication and routes of 
distribution. The characteristics of some T. dicoccum genes introduced into common and durum wheat, or promising 
for further use in breeding, are given.

Keywords: emmer, T. dicoccum, biodiversity, domestication, migration routes.
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