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Биотрофные грибные патогены пшеницы характеризуются высокими адаптационными способностями и вредо-
носностью. Для успешной селекции на устойчивость необходимы эффективные доноры. Особый интерес представ-
ляют те из них, которые обладают генами устойчивости к широкому спектру болезней. В статье рассматриваются 
эпидемиологические особенности биотрофных грибных патогенов, их вредоносность, гены с плейотрофным эффек-
том на устойчивость пшеницы к болезням, приводится информация о наличии молекулярных маркеров к этим генам.
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Biotrophic fungal pathogens of wheat have high adaptive capacity and harmfulness. Successful breeding for resistance 
requires effective donors. Of particular interest are those genes which have resistance to a broad spectrum of diseases. The review 
describes epidemiological features of biotrophic fungal pathogens, their harmfulness, genes with pleiotropic effect on wheat 
resistance to disease, molecular markers to these genes.
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Введение. Вредоносными являются широко распространенные болезни пшеницы, вызыва-
емые биотрофными грибными патогенами. К наиболее известным из них относятся листовая 
(бурая), стеблевая (линейная), желтая (полосчатая) ржавчина и мучнистая роса. Биологические 
особенности возбудителей этих болезней (высокая генерационная и споруляционная способ-
ность, распространение на большие расстояния, адаптация к условиям внешней среды) приводят 
к необходимости их постоянного контроля путем использования фунгицидов или возделывания 
устойчивых сортов. Более выгодным и экологически безопасным способом защиты является се-
лекция устойчивых сортов. Для селекции необходимы доноры этого признака. Особый интерес 
представляют те из них, которые имеют комплексы генов устойчивости к нескольким болез-
ням или гены с плейотропным эффектом на устойчивость к спектру вредоносных организмов. 
Предполагается, что плейотропные гены собственно пшеничного происхождения могли сфор-
мироваться в процессе эволюции T. aestivum L. и обусловливают базальный (неспецифический) 
уровень устойчивости (первичный уровень врожденной защиты), необходимый для нормального 
роста и развития растений. Базальная устойчивость представляет широкий спектр защитных реак-
ций, которые эффективно предотвращают колонизацию растений различными патогенами [1, 2]. 
Настоящая статья посвящена рассмотрению генов, обусловливающих групповую устойчивость 
мягкой пшеницы к нескольким болезням.
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Вредоносность болезней пшеницы, вызываемых биотрофными грибными патогенами.  
Сильное поражение посевов листовой ржавчиной может снижать урожай зерна от 30 % [3]  
до 70 % [4]. Поражение пшеницы в фазе трубкования до 100 %, сохраняющееся до полной спело-
сти этой культуры, может привести к недобору 70 % зерна [5]. Снижение урожая восприимчивых 
к бурой ржавчине сортов составляет не менее 0,5 т/га [6]. На пораженных растениях развиваются 
мелкие зерновки, в колосьях снижается завязываемость семян, особенно у верхушки и основа-
ния [7–9]. Выход муки из зерна пораженных растений снижается на 40 %, в клейковине содер-
жится меньше белков, обедняется аминокислотный состав, снижаются натура и стекловидность 
зерна, показатели седиментации и силы муки [10–12]. При регулярном поражении пшеницы бу-
рой ржавчиной отмечаются более высокие потери, чем от стеблевой и желтой ржавчины [13]. 
Стеблевая ржавчина является опасной болезнью пшеницы, так как при сильном поражении воз-
можна полная потеря урожая [14]. Желтая ржавчина пшеницы может вызывать 50–100 % недобо-
ра урожая зерна [15]. Даже при предварительной обработке препаратами потери могут достигать 
80 % [16]. В последнее время желтая ржавчина стала серьезной угрозой для пшеницы вследствие 
преодоления известных генов устойчивости и постепенной адаптации новых рас к более теплому 
климату, в частности, в Центральной и Западной Азии, Северной Африке [15].

Потери урожая от мучнистой росы составляют от 13 до 34 % [17, 18]. При сильном поражении 
посевов мучнистая роса вызывает недобор урожая до 50 % [19]. Болезнь уменьшает ассимиля-
ционную площадь листьев и разрушает хлорофилл, снижает кустистость и задерживает колоше-
ние. Поражение мучнистой росой может привести к уменьшению содержания белка, при этом 
мукомольные и хлебопекарные качества сохраняются [20]. 

Эпидемиологические особенности биотрофных грибных патогенов. Во всех районах мира, 
где возделывается пшеница, распространены возбудители мучнистой росы пшеницы (Blumeria 
graminis DC. f. sp. tritici Marchal), бурой (Puccinia triticina Erikss.), стеблевой (Puccinia graminis 
Pers. f. sp. tritici Eriks. et E. Henn.) и желтой (Puccinia striiformis Westend. f. sp. tritici Eriks.) ржавчи-
ны,  которые легко преодолевают большие расстояния с помощью ветра. При этом для переноса 
урединиоспор возбудителей ржавчины необходима сила ветра на 2–3 порядка больше, чем для 
переноса конидий возбудителя мучнистой росы [21]. Урединиоспоры передвигаются на большой 
высоте (до 3000 м) в виде облака, следуя траектории воздушных масс, их осаждение происходит 
вследствие дождя [21]. Так, например, в 1983 г. стеблевая ржавчина продвинулась на север со ско-
ростью около 54 км за 2,4 ч, а самый длинный «скачок» урединиоспор P. graminis между двумя 
выращивающими пшеницу канадскими регионами, разделенными лесами и озерами, составил 
около 680 км [22, 23]. На примере возбудителя мучнистой росы B. graminis f. sp. hordei показа-
но, что распространение спор по основному направлению ветра на 110 км произошло за 36 дней [24]. 
Споры всех этих биотрофных грибных патогенов могут распространяться и с дождем. 

Инициация эпифитотий желтой ржавчины обусловлена случайным распределением очагов 
заражения и наличием незначительного количества инокулюма: 1 пустула на 1 га посевов может 
вызвать вспышку болезни в следующем году [25]. Это не свойственно для стеблевой и листовой 
ржавчины, а также для мучнистой росы, градиент распространения для которых является фла-
товым [21]. Возбудители мучнистой росы, бурой, стеблевой и желтой ржавчины формируют эпи-
фитотии посредством повторяющихся циклов бесполого размножения в течение сезона. Однако 
их стратегии выживания отличаются по использованию половой стадии: ежегодной для возбуди-
теля мучнистой росы, редкой – для возбудителей стеблевой и листовой ржавчины, без нее – для 
возбудителя желтой ржавчины. При повышении температуры и старении растения-хозяина начи-
нается половое размножение (телиоспорами у ржавчинных грибов и аскоспорами у возбудителя  
мучнистой росы), а бесполое размножение (урединиоспорами или конидиями) уменьшается и за-
тем прекращается.

Стратегия эпифитотии этих патогенов базируется в основном на быстром инфекционном ци-
кле, большой споруляционной способности и высокой эффективности инфекции [21]. Для воз-
будителей мучнистой росы и желтой ржавчины, в отличие от бурой и стеблевой ржавчины, уси-
ление степени развития болезни происходит не только вследствие появления новых поражений, 
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но, что более важно, и в связи с увеличением размеров уже имеющихся колоний. Показано, что 
одна клоновая популяция возбудителя желтой ржавчины оказалась эффективной в четырех стра-
нах на расстоянии 1700 км друг от друга [26]. В результате такого переноса клонов наблюдались 
вспышки желтой ржавчины на сортах пшеницы, которые были устойчивы к болезни при выра-
щивании в других странах [26]. Однако для возбудителей стеблевой и бурой ржавчины ростом 
колоний можно пренебречь.

Ржавчинные грибы, адаптируясь к климату, в том числе к нестабильным температурным  
условиям среды, способны использовать имеющиеся в наличии ресурсы в течение коротких пе-
риодов времени. Для заражения растений возбудителям ржавчинных болезней пшеницы тре-
буется высокая влажность, тогда как возбудитель мучнистой росы способен противостоять бо-
лее сухим условиям. Ранние стадии инфекционного процесса биотрофных грибных патогенов 
управляются точной морфогенетической программой и ограничены климатическими условиями. 
Их жизненные циклы синхронизированы с циклами растения-хозяина для снабжения питани-
ем и размножения. Например, для асексуальной стадии Puccinia spp. характерно проникновение  
в ночные часы, а колонизация тканей хозяина происходит при более высоких дневных темпера-
турах. Эти грибы менее гибкие, чем гемибиотрофы (некротрофы). Сильный морфогенетический 
контроль инфекционных структур (аппрессории, гаустории) может также детерминироваться 
узким кругом растений, на которых такие грибы способны паразитировать. Кроме того, наблю-
дается тканеспецифичность: гаустории ржавчинных грибов формируются в мезофилле, а возбу-
дителя мучнистой росы – в эпидермальных клетках растения-хозяина. 

Скорость эпифитотий полициклических (макроциклических) болезней зависит от значений 
моноциклических параметров, на которые влияют восприимчивость хозяина и, в меньшей сте-
пени, метеорологические условия [27]. Измерение моноциклических параметров необходимо 
для предсказания риска болезни. Возбудитель листовой ржавчины отнесен к патогенам среднего 
эволюционного риска (7-я категория ожидаемого эволюционного риска по 10-балльной шкале, 
5-я категория наблюдаемого риска), поскольку размножается в основном вегетативным путем,  
а урединиоспоры распространяются на большие расстояния [28]. Возбудители стеблевой и жел-
той ржавчины также относятся к патогенам среднего эволюционного риска. Возбудитель мучни-
стой росы принадлежит к патогенам высокого риска (10-я категория ожидаемого эволюционного 
риска, 5-я – наблюдаемого риска по 10-балльной шкале), так как имеет половое и бесполое раз-
множение, а споры, образующиеся при вегетативном размножении (конидии), могут переносить-
ся ветром на большие расстояния [28]. 

В Беларуси мучнистая роса на восприимчивых сортах практически ежегодно достигает эпи-
фитотийного уровня, листовая ржавчина также широко распространена, стеблевая ржавчина 
встречается в некоторых районах страны в более жаркие годы, желтая ржавчина развивается при 
прохладной погоде и встречается реже [29–31].

Гены устойчивости мягкой пшеницы к биотрофным патогенам. На сегодняшний день  
известно более 200 генов устойчивости мягкой пшеницы к биотрофным грибным патогенам – 
возбудителям мучнистой росы и ржавчинных болезней [32], причем многие из них уже поте-
ряли эффективность. Однако особое значение имеет использование в селекции генов, которые 
могут обусловливать устойчивость к нескольким патогенам, в том числе проявляющуюся как 
медленное развитие болезней. Медленное развитие, например, ржавчинных болезней является 
результатом более длинного латентного периода, меньшего размера пустул и их более слабого 
спороношения. В поле этот тип устойчивости может быть оценен как снижение площади под 
кривой нарастания болезни или более низкой конечной степенью ее развития в сравнении с вос-
приимчивым контролем [33–35]. В этой связи представляют интерес гены с плейотропным эф-
фектом на устойчивость к нескольким патогенам, которые возникли в процессе эволюционных 
преобразований Triticum ssp.

Хорошо изучены гены пшеничного происхождения, контролирующие устойчивость к не-
скольким болезням: Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 [36–41], Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 [38, 40, 43], 
Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3 [44, 45] и Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 [46, 47] (см. таблицу). 
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Плейотропные гены пшеничного происхождения, контролирующие устойчивость к биотрофным патогенам

Ген устойчивости Хромосома Источник Ссылки на молекулярные маркеры

Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 7DS Triticum aestivum L. [48–56]
Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 1BL T. aestivum L. [57–61]
Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3 4DL T. aestivum L. [44, 45, 62]
Sr2/Yr30/Lr27*/ Pbc1 3BS T. durum Desf. [46, 47, 63–69]

П р и м е ч а н и е. *– ген Lr27 экспрессируется в присутствии комплементарного гена Lr31.  Lr (leaf rust) – листовая 
или бурая ржавчина, Yr (yellow rust) – желтая или полосчатая ржавчина, Sr (stem rust) – стеблевая или черная ржав-
чина, Pm (powdery mildew) – мучнистая роса, Bdv (barley yellow dwarf virus) – вирус желтой карликовости ячменя,  
Ltn (leaf tip necrosis) – некроз верхушки листа, Pbc (pseudo-black-chaff) – псевдочерная мякина.

Ген медленного развития ржавчины Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 контролирует длительную 
возрастную устойчивость к листовой и желтой ржавчине с начала ХХ в. [36, 38, 41, 70], а кроме 
того, обусловливает медленное развитие мучнистой росы [39]. Этот ген был назван «истинным 
геном частичной устойчивости» [71] и впервые описан в бразильском сорте Frontana [72], а поз-
же прослежен до итальянского сорта Mentana [52]. В течение последнего столетия не отмечено 
увеличения вирулентности к этому гену, несмотря на широкое его использование в селекции  
и сельском хозяйстве [73]. 

Ген Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 впервые был описан Singh с соавт. [42] в сорте Pavon 76. Он обес-
печивает полевую устойчивость к болезням в течение многих десятилетий [40]. 

Ген Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3, как следует из истории селекции сортов в CIMMYT (Centro 
Internacional de Mejoramiento de Maíz y Trigo, Центр по улучшению кукурузы и пшеницы), играл 
важную роль в длительной возрастной устойчивости к листовой и желтой ржавчине в течение 
более чем 60 лет [74]. 

Как известно, длительная неспецифическая устойчивость не связана с реакцией сверхчувстви-
тельности и проявляется до внедрения гаусториев патогена в клетки растения-хозяина [75, 76]. 
Такое взаимодействие отмечено у некоторых грибов с генотипами пшеницы, имеющими возраст-
ные гены устойчивости Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1, Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2, Lr67/Yr46/Sr55/
Pm46/Ltn3, Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 [63, 76–78]. 

При передаче Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 или Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3 в восприимчивые 
генотипы пшеницы наблюдается устойчивость к листовой и желтой ржавчине, но отсутствует 
эффективная резистентность к стеблевой ржавчине [78]. Так, сорта пшеницы, содержащие Lr34/
Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 (Chinese Spring, Terenzio и Sumai 3), восприимчивы к стеблевой ржавчине. 
Однако передача Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 в Thatcher приводит к экспрессии эффективной 
устойчивости к стеблевой ржавчине, вероятно, через взаимодействие этого гена с другими ге на-
ми сорта Thatcher [45, 78, 79], и устойчивость к этой болезни является расоспецифической [80–82]. 
Молекулярный маркер, сцепленный с геном Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1, как показано в [83],  
в значительной степени ассоциирован с устойчивостью к расе Ug99 стеблевой ржавчины.

Ген Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3 обусловливает полевую устойчивость к листовой, желтой, стеб-
левой ржавчине и мучнистой росе [74, 78, 84]. В исследовании Lan с соавт. [74] наличие этого 
гена объясняло 33,6–57,9  и 8,1–13,9 % фенотипической вариации развития листовой и желтой 
ржавчины соответственно. Повышение устойчивости к стеблевой ржавчине Thatcher показано 
в присутствии наряду с этим геном и других генов этого сорта [85]. Однако пока не определено, 
является ли эта устойчивость расоспецифической и участвуют ли в ней те же самые гены сор-
та Thatcher, которые экспрессируются в присутствии Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1. Разработка 
маркеров к генам (или гену) сорта Thatcher, которые взаимодействуют с Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3, 
а также с Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1, позволит обеспечить более надежную защиту будущих 
сортов пшеницы от стеблевой ржавчины [78].

Некроз кончиков листьев (LTN, leaf tip necrosis), появляющийся после цветения растений, 
является морфологическим маркером генов Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 [41, 86], Lr46/Yr29/
Sr58/Pm39/Ltn2 [43, 58], Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3 [84] и может быть использован при отборе. 
Некроз кончиков листьев проявляется сильнее у линий с геном Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3, слабее  
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у Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 и в меньшей степени у линий с геном Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2, 
что определено в условиях Мексики. Отмечалось также, что преждевременное старение кончи-
ков листа у генотипов с Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 усиливается при большем развитии бурой 
ржавчины [41, 86]. 

Многие расоспецифические гены устойчивости кодируют белки с нуклеотид-связывающим 
сайтом и лейцин-богатыми повторами – NBS-LRR (nucleotide binding site – leucine-rich repeat). В от-
личие от них, ген Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 кодирует АТФ-связывающий кассетный транс-
портер ABC (adenosine-triphosphate binding cassette), принадлежащий к семейству PDR (pleiotropic 
drug resistant, плейотропная лекарственная устойчивость), поэтому механизм действия этого гена  
не относится к типичному «ген-на-ген» взаимодействию [41]. Krattinger с соавт. [41] выдвинули ги-
потезу о вовлечении Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 в экспорт соединений, связанных со старением, 
что подтверждается более сильным некрозом верхушки листа у инфицированных растений [87].  
Обнаружено несколько гаплотипов этого гена (от a до g), характеризующихся изменениями в его 
нуклеотидной последовательности [88]. Гаплотипы устойчивости и восприимчивости были обо-
значены как Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1a и Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1b соответственно [55].  
Устойчивый сорт Chinese Spring имеет гаплотип Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1a, а восприимчи-
вый сорт Renan – гаплотип Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1b [41]. Гаплотип устойчивости харак-
теризуется делецией 3 п. н. (TTC) в экзоне 11 и однонуклеотидным полиморфизмом (Т/С) в эк  зо-
не 12 [41]. У некоторых сортов пшеницы с гаплотипом устойчивости, в частности у австралийско-
го образца H45 [53] и ряда китайских местных сортов, наблюдается восприимчивость взрослых 
растений к бурой и (или) желтой ржавчине. Это указывает на то, что для придания резистент-
ности некоторым сортам с гаплотипом Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1a требуется введение допол-
нительного генетического фактора (или факторов) [41]. Установлено, что гаплотип Lr34/Yr18/Sr57/
Pm38/Bdv1/Ltn1a является уникальным для D-генома T. aestivum L., в то время как образцы вида 
Aegilops tauschii Coss., родоначальника D-генома мягкой пшеницы, имеют гаплотип Lr34/Yr18/
Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1b [73]. Эти данные свидетельствуют о том, что множественная устойчивость 
к патогенам является результатом недавней диверсификации гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1, 
произошедшей около 8 тыс. лет назад после возникновения гексаплоидной пшеницы [73]. 

В разных регионах могут наблюдаться различия в степени поражения одних и тех же ге-
нотипов пшеницы листовой ржавчиной, что обусловлено неидентичностью популяций патоге-
на. В таких случаях возможно введение в сорт дополнительных генов устойчивости. Например,  
в России к северо-западной популяции гриба ген Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 не эффективен, 
но при пирамидировании с возрастным, также индивидуально не эффективным геном Lr13 обес-
печивается хорошая защита, которая наблюдается у сортов Chris и Cocoraque 75, несущих ком-
бинацию этих двух генов [89]. В других сообщениях указывалось, что устойчивость пшеницы 
к листовой ржавчине повышалась при сочетании Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 с геном Lr13 или 
Lr37 [90, 91], а также с геном lm (lesion mimic, имитация поражений) [92]. Установлено также, 
что у линии мягкой пшеницы Saar селекции CIMMYT ген Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 явля-
ется основным локусом устойчивости к темно-бурой пятнистости, вызываемой грибом Bipolaris 
sorokiniana (Sacc.) Shoemaker, что объясняет до 55 % фенотипической вариации [93]. Этот локус 
устойчивости был обозначен как Sb1 (spot blotch, точечная пятнистость). 

Ген Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 контролирует возрастную частичную устойчивость к листовой, 
желтой ржавчине и мучнистой росе [40, 43, 94] и обусловливает медленное развитие листовой  
и желтой ржавчины более 40 лет. В полевых условиях наличие этого гена уменьшало степень по-
ражения указанными болезнями тестерной линии на 70–80 и 30–40 % соответственно, а других 
линий – на 40 и 20 % [95], а, согласно William с соавт. [43], наличие гена Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 
снижало степень поражения листовой и желтой ржавчиной на 41–54 и 19–39 % соответствен-
но. Однако этот ген обусловливает меньшую степень устойчивости к ржавчине, чем гены Lr67/
Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3 и Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 [44]. Оказалось также, что в присутствии  
гена Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 проявляется более слабое развитие листовой ржавчины, чем  
в присутствии гена Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3, в то время как степень поражения желтой ржавчиной 
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линий пшеницы с каждым из этих двух генов была сходной в полевых условиях. Наряду с плейо-
тропным эффектом гена Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 на возрастную устойчивость к листовой, жел-
той ржавчине и мучнистой росе по типу медленного развития болезней Singh с соавт. [96] пока-
зали, что этот ген обусловливает и возрастную устойчивость к стеблевой ржавчине. Также было 
выявлено, что гену Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 соответствовал один из двух идентифицированных 
у линии Saar малых QTLs устойчивости к B. sorokiniana [93]. Кроме того, недавно было опре-
делено, что ген Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 повышает число колосьев на растении, но оказывает 
значительный негативный эффект на массу 1000 зерен [97].

Попытки проанализировать локус Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 на присутствие последовательно-
стей ABC транспортера, связанных с геном Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1, дали отрицательные 
результаты [88]. Однако, учитывая фенотипическое сходство, не исключено, что гены Lr34/Yr18/
Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 и Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3 кодируют белки со сходной функцией [78]. 

Известно, что ген частичной возрастной устойчивости Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 лучше 
экспрессируется при более низких температурах [98, 99], а о влиянии температурных условий 
на два других гена пока нет сведений. По данным Плотниковой и Штрубей [100], ген Lr34/Yr18/
Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 снижал скорость развития бурой ржавчины при среднесуточной темпера-
туре ниже 16 ºС, однако был малоэффективен на юге Западной Сибири при температуре выше 
20 ºС. Оказалось также, что ген Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 может обусловливать ювенильную 
устойчивость при обработке проростков пшеницы холодом [87, 101]. 

Эффект указанных генов медленного развития ржавчины можно усилить при добавлении 
3–4 малых генов, что позволяет достичь полной устойчивости [102–106]. Так, сорта, созданные 
в CIMMYT, в некоторых странах сохраняли устойчивость к бурой ржавчине более 30 лет [107]. 
Генетической основой таких сортов являлись гены возрастной устойчивости Lr13 и Lr34/Yr18/
Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1, дополненные 2–3 генами с аддитивным эффектом [107]. Пока что из 10–12 ге-
нов медленного развития бурой ржавчины, присутствующих в образцах яровой мягкой пшеницы  
селекции CIMMYT, хорошо охарактеризованы только два – Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1  
и Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 [108]. 

Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1, ген медленного развития стеблевой и желтой ржавчины, является од-
ним из наиболее широко используемых генов в селекционных программах всего мира [109, 110].  
В мягкую пшеницу (сорт Marquis) он был передан от тетраплоидного ярославского эммера  
(Т. dicoccum) в 1920 г. [111]. Ген обеспечивал длительную возрастную устойчивость к стеблевой 
ржавчине в течение более 50 лет [109]. Однако некоторые сорта с этим геном стали сильно по-
ражаться стеблевой ржавчиной в связи с появлением расы 15В, другие, например Kenya Page  
и Africa Mayo, характеризовались длительной устойчивостью. Основу длительной устойчивости 
к стеблевой ржавчине в гермоплазме, согласно результатам исследований Миннесотского уни-
верситета (США), обеспечивает сочетание гена Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 с другими пока не известными 
генами медленного развития ржавчины, происходящими, вероятно, от Thatcher (Sr2-комплекс). 
Сорт Warigo сохранял устойчивость к стеблевой ржавчине в Австралии в течение 16 лет  
(с 1943 по 1959 г.) за счет сочетания рецессивных генов устойчивости Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 и Sr17 [112].  
Устойчивость к стеблевой ржавчине канадских сортов яровой мягкой пшеницы также, по-ви-
димому, контролируется геном Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 [113, 114]. Длительная устойчивость к стеб-
левой ржавчине сорта Selkirk, имеющего гены Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 + Sr6 + Sr7b + Sr9d + Sr17 + Sr23, 
обусловлена вкладом каждого из них, но наибольший эффект, как предполагается, оказывает 
Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 [109]. Ген Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 имеет морфологический маркер – псевдочерную  
пигментацию стеблей и/или колосковых чешуй, также наблюдается хлороз проростков, инду-
цируемый высокой температурой [64, 109, 115]. Устойчивость к листовой ржавчине может обес-
печиваться только в присутствии комплементарного гена Lr31, локализованного в хромосоме  
4BS [116]. В отличие от возрастной устойчивости к стеблевой ржавчине, устойчивость к листовой 
ржавчине является расоспецифической и может быть оценена на ювенильной стадии развития 
растений [47]. В России гены Lr27 и Lr31 характеризуются частичной эффективностью к листовой 
ржавчине [117]. По мнению некоторых исследователей, локус Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 обусловливает 
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также возрастную частичную устойчивость к мучнистой росе [47, 88], а согласно данным Yang  
с соавт. [97], он способствует значительному увеличению числа зерен в колосе.

Заключение. Вредители и болезни уничтожают до 40 % потенциального урожая сельско-
хозяйственных культур [118], поэтому необходимо производство сортов с генами, обусловлива-
ющими приемлемый уровень устойчивости, что позволит получать экологически чистую про-
дукцию. Это особенно важно для защиты пшеницы, поскольку в связи с глобальным ростом 
населения следует увеличивать производство зерна этой культуры, в том числе путем снижения 
ущерба от болезней, вызываемых биотрофными грибными патогенами. Лучшей стратегией яв-
ляется селекция на длительную устойчивость и использование в скрещиваниях источников, об-
ладающих приемлемыми уровнями резистентности к широкому спектру болезней (BSR, broad-
spectrum resistance). В качестве сортов-реципиентов следует выбирать адаптированные райони-
рованные сорта пшеницы. 

На сегодняшний день хорошо охарактеризованными генами T. aestivum являются гены  
Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1, Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2, Lr67/Yr46/Sr55/Pm46/Ltn3, Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1,  
которые обеспечивают приемлемый уровень полевой устойчивости к разным болезням в течение 
многих десятилетий. Длительная устойчивость к некоторым грибным патогенам, контролиру-
емая этими генами, не связана с реакцией сверхчувствительности и проявляется до внедрения 
инфекционных структур в клетки растения-хозяина. Плейотропный эффект этих генов делает 
их полезными для снижения уязвимости более чем к одному патогену и для создания сортов  
с высокими уровнями длительной устойчивости при условии дополнения генотипа другими ге-
нами с аддитивными эффектами [119]. Показана возможность получения выдающихся по болез-
неустойчивости линий пшеницы путем пирамидирования генов Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 
+ Lr46/Yr29/Sr58/Pm39/Ltn2 + Sr2/Yr30/Lr27/Pbc1 [120], Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1 + Sr2/Yr30/
Lr27/Pbc1 + Lr68 [119]. 

Перспективно использование генов мягкой пшеницы и для создания устойчивых к болезням 
растений других зерновых культур. Так, трансгенный ячмень с геном Lr34/Yr18/Sr57/Pm38/Bdv1/Ltn1  
характеризуется меньшей степенью поражения стеблевой ржавчиной пшеницы и приобрел устой-
чивость к специализированным патогенам – возбудителям мучнистой росы и листовой ржавчины 
ячменя, причем сильная ювенильная устойчивость к листовой ржавчине ячменя наблюдается без 
холодовой обработки проростков [121]. Эти исследования показывают, что интеграция в геномы 
других видов злаков генов пшеницы путем скрещивания или современными молекулярными ме-
тодами может способствовать повышению устойчивости к болезням разных сельскохозяйствен-
ных культур. С разработкой эффективных молекулярных маркеров появляется возможность вы-
являть целевые гены устойчивости на разных генетических фонах, в присутствии других генов 
устойчивости и в условиях окружающей среды, не благоприятных для фенотипического отбора 
по желаемому признаку. 
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