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Аннотация. Опережающая селекция пшеницы на устойчивость к патогенам – залог предотвращения эконо-
мически значимых потерь урожая от болезней. В последние годы в основных зернопроизводящих областях 
Российской Федерации наблюдается увеличение вредоносности опасного заболевания пшеницы – стеблевой 
ржавчины (возбудитель Puccinia graminis f. sp. tritici). В то же время сохраняется опасность заноса на территорию 
России расы патогена Ug99 (TTKSK), которая угрожает производству зерна во всем мире. В связи с этим большое 
значение приобретают перенос эффективных генов резистентности от родственных видов в селекционный ма-
териал мягкой пшеницы, выявление хромосомной локализации интрогрессий и проведение маркерного анали-
за для идентификации известных генов устойчивости. В настоящей работе был проведен комплексный анализ 
десяти интрогрессивных линий яровой мягкой пшеницы селекции Федерального аграрного научного центра 
Юго-Востока (Л657, Л664, Л758, Л935, Л960, Л968, Л971, Л995/1, Л997 и Л1110), полученных с участием Triticum 
dicoccum, T. timopheevii, T. kiharae, Aegilops speltoides, Agropyron elongatum и Secale cereale. Оценка интрогрессив-
ных линий в полевых условиях на устойчивость к расе Ug99 (TTKSK) показала, что четыре линии были иммунны, 
две – устойчивы, три – среднеустойчивы, а одна имела промежуточный тип реакции на заражение. Цитогенети-
ческий анализ с помощью методов флуоресцентной (FISH) и геномной (GISH) гибридизации in situ выявил интро-
грессии от Ae. speltoides (линия Л664), T. timopheevii (линии Л758, Л971, Л995/1, Л997 и Л1110), Thinopyrum ponti­
cum = Ag. elongatum (2n = 70) (Л664, Л758, Л960, Л971, Л997 и Л1110), а также интрогрессии от T. dicoccum (Л657 
и Л664), T. kiharae (Л960) и S. cerealе (Л935 и Л968). Для идентификации известных генов устойчивости (Sr2, Sr25, 
Sr32, Sr1A.1R, Sr36, Sr38, Sr39 и Sr47) использовали молекулярные маркеры, рекомендованные для маркер-ориен-
тированной селекции. Наличие генов Sr36 и Sr25 было постулировано у двух линий (Л997 и Л1110), генов Sr39, 
Sr25 и Sr47 – у линии Л664. У линий Л935 и Л968 c замещением 3D(3R) от S. cereale ген устойчивости к стеблевой 
ржавчине предположительно определен как SrSatu. Высокоустойчивые как к местным популяциям P. graminis, 
так и к расе Ug99 линии мягкой пшеницы являются перспективными донорами для создания новых устойчивых 
к стеблевой ржавчине сортов.
Ключевые слова: Triticum aestivum L.; интрогрессивные линии пшеницы; чужеродные интрогрессии; Puccinia 
graminis f. sp. tritici; Ug99; Sr гены.
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Abstract. Anticipatory wheat breeding for pathogen resistance is key to preventing economically significant crop losses 
caused by diseases. Recently, the harmfulness of a dangerous wheat disease, stem rust, caused by Puccinia graminis 
f. sp. tritici, was increased in the main grain-producing regions of the Russian Federation. At the same time, importation  
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of the Ug99 race (TTKSK) is still a possibility. In this regard, the transfer of effective resistance genes from related spe-
cies to the bread wheat breeding material followed by the chromosomal localization of the introgressions and a marker 
analysis to identify known resistance genes is of great importance. In this work, a comprehensive analysis of ten spring 
bread wheat introgressive lines of the Federal Center of Agricultural Research of the South-East Region (L657, L664, 
L758, L935, L960, L968, L971, L995/1, L997 and L1110) was carried out. These lines were obtained with the participation 
of Triticum dicoccum, T. timopheevii, T. kiharae, Aegilops speltoides, Agropyron elongatum and Secale cereale. In this study, 
the lines were evaluated for resistance to the Ug99 race (TTKSK) in the Njoro, Kenya. Evaluation of introgression lines in 
the field for resistance to the Ug99 race (TTKSK) showed that four lines were immune, two were resistant, three were mo
derately resistant, and one had an intermediate type of response to infection. By cytogenetic analysis of these lines using 
fluorescent (FISH) and genomic (GISH) in situ hybridization, introgressions from Ae. speltoides (line L664), T. timopheevii 
(lines L758, L971, L995/1, L997 and L1110), Thinopyrum ponticum = Ag. elongatum (2n = 70) (L664, L758, L960, L971, L997 
and L1110), as well as introgressions from T. dicoccum (L657 and L664), T. kiharae (L960) and S. cereale (L935 and L968) 
were detected. Molecular markers recommended for marker-oriented breeding were used to identify known resistance 
genes (Sr2, Sr25, Sr32, Sr1A.1R, Sr36, Sr38, Sr39 and Sr47). The Sr36 and Sr25 genes were observed in lines L997 and L1110, 
while line L664 had the Sr39+Sr47+Sr25 gene combination. In lines L935 and L968 with 3R(3D) substitution from S. ce­
reale, gene resistance was presumably identified as SrSatu. Thus, highly resistant to both local populations of P. graminis 
and the Ug99 race, bread wheat lines are promising donors for the production of new varieties resistant to stem rust.
Key words: Triticum aestivum L.; introgressive wheat lines; alien introgressions; Puccinia graminis f. sp. tritici; Ug99; 
Sr genes.
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Введение
Одним из условий повышения урожайности мягкой пше­
ницы является создание сортов, устойчивых к биотиче­
ским и абиотическим стрессорам. В набор наиболее вре­
доносных биострессоров для мягкой пшеницы входит 
группа возбудителей ржавчинных заболеваний: Puccinia 
triticina f. sp. tritici Erikss., P. striiformis f. sp. tritici Erikss., 
P. graminis f. sp. tritici Erikss. & Henning. Эти возбудители 
вызывают эпифитотии бурой, желтой и стеблевой ржав­
чины. Вредоносность каждой их них может достигать 
50  % (Knott, 1989). Возбудители данных заболеваний 
характеризуются высокой вирулентностью и большим 
разнообразием по расовому составу (Gultyaeva et al., 2021, 
2022; Baranova et al., 2023).

В мировом производстве мягкой пшеницы и в условиях 
России отдельное место занимает стеблевая ржавчина 
(возбудитель P.  graminis f.  sp.  tritici (Pgt)), способная 
вызвать потери урожая выше 80 % при эпифитотийном 
развитии на восприимчивых сортах. Широко известная 
раса возбудителя стеблевой ржавчины Ug99 (TTKSK) и 
ее разновидности, поражающие сорта и линии пшеницы 
с эффективными генами устойчивости Sr31, Sr36 и Sr24, 
до сих пор представляют реальную угрозу производству 
пшеницы в регионах Африканского континента, странах 
Ближнего Востока и Азии. В связи c возможностью рас­
пространения спор гриба с воздушными массами на 
огромные расстояния остается угроза заноса патогена на 
территорию стран Евразии, в том числе в Россию. За по­
следнее десятилетие в Европе, Казахстане, Китае и Рос­
сийской Федерации появились агрессивные расы гриба, 
не относящиеся к разновидностям Ug99, но вызвавшие 
сильнейшие вспышки заболевания (Василова и др., 2017; 
Lewis et al., 2018; Баранова и др., 2021; Patpour et al., 2022). 

Низкое разнообразие по генам устойчивости к стебле­
вой ржавчине является общей проблемой коммерческих 
сортов пшеницы во всем мире. В отечественных сортах 
используется ген возрастной устойчивости Sr57 (Lr34/
Yr18/Pm38/Bdv1), входящий в локус с плейотропным дей­

ствием, детерминирующий неспецифическую устойчи­
вость к биотрофным патогенам, а также гены ювенильной 
устойчивости, такие как Sr38, Sr6Agi, Sr25 и Sr31. Ген Sr31 
пока сохраняет эффективность против стеблевой ржавчи­
ны на территории Российской Федерации (Baranova et al., 
2023). Sr6Agi и Sr25 теряют эффективность на территории 
Поволжья, но эффективны против западносибирских по­
пуляций гриба (Кельбин и др., 2020; Баранова и др., 2021). 
Ген  Sr38 неэффективен против поволжских популяций 
патогена, но рекомендуется для селекции в условиях За­
падной Сибири (Сколотнева и др., 2021). 

Для расширения генетической основы сортов чрезвы­
чайно актуально получить селекционный материал, раз­
нообразный по генам устойчивости. В целом эта проблема 
решается с привлечением родственных видов мягкой пше­
ницы, в основном из вторичного и третичного генпулов. 
В настоящее время из 63 генов устойчивости к стеблевой 
ржавчине 26 перенесены из геномов родственных видов 
(McIntosh et al., 2013, 2022). Для практической селекции 
мягкой пшеницы виды Ae. speltoides, T. timopheevii, T. di­
coccum, T. ponticum, S. cereale остаются важными источ­
никами ценных генов устойчивости к грибным болезням, 
и в частности к стеблевой ржавчине (McIntosh et al., 
2013). От Aegilops speltoides (Taush) (SS, 2n = 14) в геном 
пшеницы перенесены гены Sr32, Sr39, Sr47, от Triticum 
timopheevii Zhuk. (AtAtGG, 2n = 28) – Sr36, Sr37, Sr40, от 
Secale cereale L. (RR, 2n = 14) – Sr31, Sr27, Sr1A.1R, Sr50 
(McIntosh et al., 2013). Важными моментами использова­
ния этих генов для создания устойчивых сортов мягкой 
пшеницы являются их эффективность против P. graminis, 
а также характер и размер интрогрессированного мате­
риала. Актуально создание комбинаций из эффективных 
на данный момент Sr генов между собой или с генами, 
частично потерявшими свою эффективность, либо с ге­
нами возрастной устойчивости.

В Федеральном аграрном научном центре Юго-Востока 
(ФАНЦ Юго-Востока) ведется работа по созданию ново­
го селекционного материала с привлечением сородичей 
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мягкой пшеницы. Ранее линии, созданные с участием 
широкого набора видов, показали высокую устойчивость 
к бурой ржавчине в условиях саратовского Поволжья 
(Гультяева и др., 2020). Цель нашей работы – комплексное 
изучение новых интрогрессивных линий, включающее 
в себя оценку устойчивости к расе стеблевой ржавчины 
Ug99 (TTKSK), хромосомную локализацию чужеродных 
интрогрессий и идентификацию генов Sr с использова­
нием молекулярных маркеров.

Материалы и методы
Растительный материал. Изучено десять интрогрессив­
ных линий яровой мягкой пшеницы ФАНЦ Юго-Востока. 
Их родословная с указанием донора чужеродного генети­
ческого материала приведена в табл. 1.

Цитогенетический анализ. Препараты митотических 
хромосом готовили из меристемы корней проростков в со­
ответствии с методикой (Badaeva et al., 2017). Для анализа 
кариотипа линий применяли метод FISH (флуоресцентная 
in situ гибридизация) с использованием зондов на основе 
различных повторяющихся последовательностей: Spelt1 
(Салина и др., 1997) и Spelt52 (Salina et al., 2004), pSc119.2 
(Bedbrook et al., 1980) и аpAs1 (Rayburn, Gill, 1986). Для 
FISH применяли методику, описанную в работе (Salina 
et al., 2006), с незначительными модификациями. GISH 
(геномная in situ гибридизация) с использованием меченой 
геномной ДНК S. cereale в качестве зонда проводили в 
соответствии с ранее опубликованной работой (Schubert 
et al., 1998). Препараты анализировали с помощью микро­
скопа Axio Imager M1 (Zeiss, Германия), оснащенного ци­
фровой камерой ProgRes MF CCD и программным обес­
печением Isis (Meta Systems, Германия). 

Фитопатологический анализ. Анализ на устойчивость 
к расе Ug99 (TTKSK) проводился на стадии взрослых 
растений по модифицированной шкале Кобба (Peterson 

et al., 1948) в 2023 г. в фитопатологических питомниках 
на базе International Maize and Wheat Improvement Center 
(CIMMYT) в Кенийском научно-исследовательском уч­
реждении в области сельского хозяйства и животноводст­
ва (KALRO) в Нжоро (Njoro). Основным отличительным 
признаком патотипов расы Ug99 является вирулентность 
к носителям гена Sr31. Степень поражения сортов с ге­
ном Sr31 в фитопатологических питомниках KALRO в 
вегетационный сезон 2023 г. составила: для сорта Про­
хоровка (Sr31) – 60 % (60MSS), сорта Юго-Восточная 2 
(Sr31) – 80 % (80S), сорта Саратовская 74 (без Sr генов) – 
80 % (80S).

Молекулярно-генетический анализ. ДНК выделяли 
из пятидневных проростков пшеницы с использованием 
цетилтриметиламмония бромида (СТАВ метод) (Murray, 
Thompson, 1980). Для идентификации генов устойчиво­
сти Sr2, Sr32, Sr1A.1R, Sr36, Sr38, Sr39, Sr47 применяли 
ДНК-маркеры, рекомендованные для маркер-ориентиро­
ванной селекции (MAS). Список использованных в ра­
боте молекулярных маркеров со ссылками на источники 
представлен в Приложении  11. ПЦР проводили в двух 
повторностях на термоциклерах C1000 Thermal Cycler 
(производство BioRad). Продукты амплификации раз­
деляли в 2 % агарозных и 8 % полиакриламидных гелях, 
окрашенных бромистым этидием. Положительным кон­
тролем служили изогенные линии и сорта с известными 
генами Sr, негативным – восприимчивый сорт Хакасская. 
Для контроля на контаминацию брали ПЦР смесь без до­
бавления ДНК. В качестве маркера молекулярного веса 
применяли GeneRulerTM 50bp DNA Ladder (Thermo 
Scientific). Визуализацию продуктов амплификации осу­
ществляли с помощью гельдокументирующей системы 
ChemiDoc™ (Bio-Rad).
1 Приложения 1–5 см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2024-28/appx14.pdf

Таблица 1. Родословная интрогрессивных линий яровой мягкой пшеницы 

Номер 
линии

Родословная Источник чужеродного генетического материала

Л657 Л505*2//Л503/3/Л528//АД T.dic/
Ae.spelt*5C29/4/Thatcher Lr28

Triticum dicoccum Shuebl (BA), Aegilops speltoides Tausch (S)

Л664 С55//Добр/Л164//Agr139/Л528*2// 
AД T.dic/Ae.spelt*5C29//Добр

T. dicoccum Shuebl (BA), Ae. speltoides Tausch (S), Agropyron elongatum (Host) Beauv.  
(источник – сорт Добрыня как носитель транслокации 7DS-7DL-7Ae#1L)

Л758 Л XI С29 им/Л2870 T. timopheevii, Ae. tauschii (источник – иммунные линии сорта Саратовская 29 (С29 им))

Л935 Satu/С70//С70 Secale cereale L. (R) (источник – сорт тритикале Satu) 

Л960 С68/T.kiharae//С70/3/С68 T. kiharae Dorof. et Migusch ((GAtD)

Л968 Satu/С70//С74/3/С70/4/С70 S. cereale L. (R), сорт тритикале Satu

Л971 С68/T.timopheevii*4//Добр T. timopheevii Zhuk. (GAt), Ag. elongatum (Host) Beauv. (источник – сорт Добрыня,  
транслокация 7DS-7DL-7Ae#1L)

Л995/1 С70/Памяти Майстренко//С68 T. timopheevii и Ae. tauschii (источник – сорт Памяти Майстренко)

Л997 С70/Памяти Майстренко//Добрыня T. timopheevii и Ae. tauschii (источник – сорт Памяти Майстренко);  
Ag. elongatum (Host) Beauv. – источник транслокации 7DS-7DL-7Ae#1L сорт Добрыня 

Л1110 Л VI С29 им/Л2032//Л2032/3/Л2032 T. timopheevii, Ae. tauschii (источник – иммунные линии сорта Саратовская 29 (С29 им)); 
Ag. elongatum (Host) Beauv. – транслокация Л2032 7DS-7DL-7Ae#1L от Ag. elongatum 
(Host) Beauv.

Примечание. В родословных линий указаны сорта яровой мягкой пшеницы Л503, Л505, Добрыня (Добр), Саратовская 29 (С29), Саратовская 55 (С55), 
Саратовская 68 (С68), Саратовская 70 (С70), Саратовская 74 (С74), а также линии яровой мягкой пшеницы Л164, Л528, Л2870, Л2032, Agr139, Л VI С29 им, 
Л XI С29 им.

https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2024-28/appx14.pdf
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2024-28/appx14.pdf
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Результаты

Фитопатологический анализ  
интрогрессивных линий яровой мягкой пшеницы
Фитопатологический скрининг линий на стадии взрослых 
растений показал, что все линии в разной степени были 
устойчивы к расе  Ug99: четыре линии были иммунны 
(тип реакции 0), две – устойчивы (R), три – среднеустой­
чивы (MR) к этой высокоагрессивной расе гриба (табл. 2). 
Исключение составляла только одна линия – Л995/1, ко­
торая при развитии болезни 5 % имела промежуточный 
тип реакции (M).

Цитогенетический анализ  
интрогрессивных линий яровой мягкой пшеницы
Целью цитогенетического анализа интрогрессивных ли­
ний было выявление чужеродного генетического материа­
ла и определение его состояния в реконструированном 
геноме мягкой пшеницы – в виде дополненных или заме­
щенных хромосом и транслокаций.

Основные результаты цитогенетического анализа пред­
ставлены в табл. 2 и на рисунке. Дополнительная инфор­
мация с указанием использованных комбинаций зондов 
приведена в Приложении 2.

Кариотипирование линий показало, что каждая из них 
характеризуется стандартным для гексаплоидной пшени­
цы числом хромосом – 42. Для каждой из десяти линий 
была проведена FISH с зондами pSc119.2 и pAs1. Зонд 
pSc119.2 (Bedbrook et al., 1980) преимущественно лока­
лизуется на хромосомах генома  B мягкой пшеницы, а 
pAs1 (Rayburn, Gill, 1986)  – на хромосомах генома  D. 
Одновременное использование этих зондов позволяет 
идентифицировать все хромосомы геномов B и D и не­
которые хромосомы генома A (Schneider et al., 2003). 
Кроме того, по локализации сигналов гибридизации с 
зондом pSc119.2 можно идентифицировать хромосомы 
генома  G T.  timopheevii (Jiang, Gill, 1994). Для анализа 
двух линий, у которых в родословной присутствовала 
рожь, применялась GISH с ДНК S. cereale. Анализ вось­
ми линий, у которых в родословных были представлены 
Ae.  speltoides, T.  timopheevii или T.  kiharae, включал в  
себя гибридизацию с зондами Spelt1 и Spelt52 (выполне­
ние GISH с ДНК этих видов затруднено из-за их близкого 
родства с мягкой пшеницей).

Линии Л657 и Л664 были получены с участием Ae. spel­
toides. У линии Л657 сайты повтора Spelt52 не выявлены, 
а зонд Spelt1 локализуется на концах плеч хромосомы 6B. 
По данным предыдущих исследований, такая локализа­

Таблица 2. Характеристика интрогрессивных линий яровой мягкой пшеницы по транслокациям/замещениям,  
Sr генам и устойчивости к стеблевой ржавчине (Ug99) на стадии взрослых растений

Линия Результат цитогенетического  
исследования

Идентифицированные Sr гены* Устойчивость к P. graminis f. sp. tritici  
раса Ug99 (TTKSK)**

Л657 6AT. dicoccum(6D) − 5RMR

Л664 2AT. dicoccum(2A) или T2AS.2AT. dicoccumL
2S(2D) – от Ae. speltoides
Транслокация от Th. ponticum в 7DL

Sr25, Sr39, Sr47 5RMR

Л758 T2At.2A – от T. timopheevii
Транслокация от Th. ponticum в 7DL

Sr25 5R

Л935 3R(3D) – от S. cereale − 0

Л960 2At(2A) – от T. kiharae
T3BS.3GL – от T. kiharae
4G(4B) – от T. kiharae
T2D(T. aestivum)S.2D(T. kiharae)L 
Транслокация от Th. ponticum в 7DL

Sr25 5MR

Л968 3R(3D) – от S. cereale – 0

Л971 2At(2A) – от T. timopheevii
2G(2B) или T2BS.2GL – от T. timopheevii
6G(6B) – от T. timopheevii
Транслокация от Th. ponticum в 7DL

Sr25 5R

Л995/1 2At.2A – от T. timopheevii
2G(2B) или T2BS.2GL – от T. timopheevii

– 5M

Л997 2At.2A – от T. timopheevii
2G(2B) или T2BS.2GL – от T. timopheevii
Транслокация от Th. ponticum в 7DL

Sr25, Sr36 0

Л1110 2At.2A – от T. timopheevii
2G(2B) или T2BS.2GL – от T. timopheevii
Транслокация от Th. ponticum в 7DL

Sr25, Sr36 0

  * Представлены гены, идентификация которых подтверждена цитогенетически и анализом родословных; ген Sr25 идентифицирован ранее (Баранова  
     и др., 2023).
** Устойчивость: 0 – иммунный тип, R – устойчивый, MR – среднеустойчивый, RMR – промежуточный тип реакции между устойчивостью и средней устой- 
     чивостью, M – промежуточный тип реакции между средней устойчивостью и средней восприимчивостью.
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ция Spelt1 встречается у сортов мягкой пшеницы (Salina 
et al., 2006). Следовательно, с уверенностью говорить о 
транслокациях от Ae. speltoides у этой линии мы не мо­
жем. FISH с зондом pAs1 показала отсутствие у линии 
Л664 хромосом 2D и выявила пару хромосом со слабым 
сигналом pSc119.2 на коротком плече и двумя сигналами 
на длинном плече (см. рисунок, б), на котором также при­
сутствует сайт Spelt52 (см. рисунок, в). Данная хромосома 
была определена нами как хромосома 2S Ae.  speltoides 
(Badaeva et al., 1996; Ruban, Badaeva, 2018). Таким обра­
зом, в случае линии Л664 нами установлено хромосомное 
замещение 2S(2D). Кроме этого, результаты гибридизации 
зондов pSc119.2 и pAs1 на хромосомах линии Л657 (см. 
рисунок, а) указывают на замещение хромосомы 6D пред­
положительно на хромосому 6A T. dicoccum, вида, который 
присутствует в родословной этой линии. У линии Л664 
сайты Spelt1 выявлены на концах длинных плеч пары хро­
мосом генома A, наиболее вероятно, хромосом 2A. У сор­
тов мягкой пшеницы такая локализация этого зонда не 

отмечена, но она характерна для тетраплоидных пшениц, 
в частности для T. dicoccum, и может свидетельствовать 
о хромосомном замещении или транслокации от данного 
вида (присутствующего в родословной). 

У линий Л758, Л960, Л971, Л995/1, Л997 и Л1110 ожи­
далось наличие интрогрессий от видов T. timopheevii или 
T. kiharae. Интересно, что во всех шести линиях слабые 
сигналы гибридизации с зондом Spelt52 выявлены на ко­
ротких плечах пары хромосом генома A, скорее всего, 
хромосом 2A (см. рисунок, з). Такая локализация Spelt52 
характерна для T.  timopheevii или T.  kiharae и может 
указывать на транслокации от этих видов. Сигналы ги­
бридизации с зондом Spelt1 у линии Л758 не выявлены. 
Линии Л995/1, Л997 и Л1110 несут блоки Spelt1 на концах 
коротких плеч хромосом 6B (см. рисунок, ж), что харак­
терно для ряда сортов мягкой пшеницы (Salina et al., 2006). 
Локализация Spelt1 на длинных плечах хромосом 2A у 
линий Л960, Л971, Л997 и Л1110 (см. рисунок, ж) в со­
четании с локализацией зонда Spelt52 на коротких плечах 

а

г

ж

б

д

з

в

е

и

Результаты FISH и GISH с разными комбинациями зондов на метафазных хромосомах интрогрессивных линий мягкой 
пшеницы.
Зонды pSc119.2 (зеленый), pAs1 (красный): а – линия Л657, б – Л664, г – Л960, е – Л971, и – Л1110; зонды Spelt52 (зеленый), 
pSc119.2 (красный): в – Л664, з – Л997; зонды Spelt1 (зеленый), pSc119.2 (красный): ж – Л997; ДНК ржи (зеленый), pAs1(красный): 
д – линия Л968.
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этих хромосом (см. рисунок, з) может свидетельствовать 
о замещении хромосомы 2A на 2At (от T. timopheevii или 
T. kiharae соответственно) у этих линий. У Л960 еще один 
сайт Spelt1 расположен на длинном плече хромосомы, 
которая по локализации зонда pSc119.2 соответствует 
хромосоме  4G T.  timopheevii, хромосома  4B при этом 
отсутствует (см. рисунок,  г). Полученные результаты 
свидетельствуют о том, что линия Л960 имеет хромо­
сомное замещение 4G(4B). Также по локализации зонда  
pSc119.2 у линии Л960 можно предположить транслока­
цию T3BS.3GL. Распределение зонда pAs1 на длинном 
плече хромосомы 2D у данной линии практически иден­
тично таковому у T.  kiharae, что говорит о вероятной 
транслокации T2D(T. aestivum)S.2D(T. kiharae)L (см. рисунок, г). 
Следует отметить, что у Л960, а также у линий Л758, Л664, 
Л971, Л997 и Л1110 локализация зонда pAs1 на длинном 
плече хромосомы 7D не соответствует мягкой пшенице, 
что указывает на транслокацию (см. рисунок, б, е, и). 
Наличие у четырех из этих линий гена  Sr25 (Баранова 
и др., 2023), перенесенного в геном мягкой пшеницы от 
Th. ponticum (Friebe et al., 1996), и картина гибридизации 
pAs1 на длинном плече хромосомы Js-7 пырея (Cui et 
al., 2018) позволяют заключить, что хромосомы 7D этих 
линий несут транслокации от Th. ponticum.

В случае линий Л995/1, Л971 и Л997, Л1110 по резуль­
татам гибридизации с зондом pSc119.2 можно говорить 
о замещении хромосомы 2B на 2G T. timopheevii, 2G(2B), 
или о транслокации T2BS.2GL (см. рисунок,  е–и). До­
полнительно у линии Л971 предполагается хромосомное 
замещение 6G(6B) (см. рисунок, е).

Линии Л935 и Л968 были получены с участием австра­
лийского сорта тритикале Satu. GISH c ДНК ржи и FISH с 
зондами pSc119.2 + pAs1 показали у этих линий замеще­
ние хромосом 3D на пару хромосом 3R (см. рисунок, д).

Идентификация генов  
устойчивости к стеблевой ржавчине  
с использованием молекулярных маркеров
Результаты идентификации генов  Sr у анализируемых 
линий с помощью молекулярных маркеров, подтвержден­
ные анализом родословных и данными цитогенетического 
анализа, представлены в табл. 2. В настоящей работе у 
разных линий были обнаружены фрагменты ПЦР, специ­
фичные для генов Sr32, Sr39, Sr47 (Ae. speltoides), Sr36 
(T.  timopheevii) и Sr38 (Ae. ventricosa). Все полученные 
результаты ПЦР анализа с указанием использованных мо­
лекулярных маркеров приведены в Приложении 3. Диа­
гностический фрагмент маркера VENTRIUP-LN2 для гена 
Sr38 наблюдали только у линии Л971 (см. Приложение 3). 
Присутствие гена Sr36 было установлено у двух линий, 
Л997 и Л1110, с использованием маркера Xstm773-2 (см. 
табл. 2, Приложение 3).

Ген Sr39 идентифицировали с использованием маркера 
Sr39#22. Диагностический фрагмент (800 п. о.) был обна­
ружен у пяти линий (Приложение 4, см. Приложение 3). 
Для выявления гена Sr32 применяли маркер csSr32#2. Диа­
гностический фрагмент наблюдали у трех линий – Л960, 
Л968 и Л995/1. Ген Sr47 идентифицировали с использо­
ванием трех маркеров – Xgwm501, Xgpw4043 и Xgwm47 
(Приложение 3 и 5). Диагностический фрагмент маркера 

Xgwm501 (109  п. о.) был выявлен у четырех линий  – 
Л971, Л995/1, Л997 и Л1110. Из двух диагностических 
фрагментов маркера Xgpw4043 только фрагмент длиной 
95 п. о. амплифицировался у линий Л657, Л664, Л758 и 
Л971, фрагмент 115 п. о. отсутствовал (см. Приложение 5). 
Диагностический фрагмент маркера Xgwm47 (165 п. о.) 
был идентифицирован только у линии Л664. 

Ранее все анализируемые нами линии были протести­
рованы на присутствие гена Sr25 (Баранова и др., 2023) с 
использованием рекомендованного для маркер-ориенти­
рованной селекции маркера Gb (Prins et al., 2001). Данный 
ген выявлен у шести линий (см. табл. 2, Приложение 3). 
По результатам предыдущих исследований (Баранова и 
др., 2023) и настоящей работы гены Sr2, Sr24, Sr28, Sr31, 
Sr1A.1R и Sr57 не обнаружены ни у одной из линий.

Обсуждение 

Эффективность молекулярных маркеров, 
рекомендованных для маркер-ориентированной 
селекции для выявления генов устойчивости  
к стеблевой ржавчине
Молекулярные маркеры широко используются для иден­
тификации генов устойчивости к различным патогенам, в 
том числе к стеблевой ржавчине. Среди огромного коли­
чества молекулярных маркеров выделены наиболее спе­
цифичные, рекомендованные для маркер-ориентирован­
ной селекции (https://maswheat.ucdavis.edu/). Однако рабо­
тая с разнообразным растительным материалом, особен­
но с интрогрессивными линиями, исследователь может 
столкнуться с недостаточной специфичностью даже реко­
мендованного маркера и, как следствие, с ложноположи­
тельной идентификацией гена. В связи с этим желатель- 
но проводить исследования в комплексе и подтверждать 
наличие искомого гена наряду с данными молекулярно-
генетического анализа изучением родословных, цитоге­
нетическими и фитопатологическими результатами.

В ходе нашей работы интрогрессивные линии были 
проанализированы цитогенетически и с использованием 
молекулярных маркеров. Также учитывали данные родо­
словных линий.

У шести из десяти исследованных линий (Л664, Л758, 
Л960, Л971, Л997 и Л1110) ранее был идентифицирован 
ген Sr25 (Баранова и др., 2023), что полностью подтверди­
лось данными цитогенетического анализа в настоящей ра­
боте (см. табл. 2). Ген Sr25 сцеплен с геном устойчивости 
к листовой ржавчине Lr19 и локализован в транслокации 
T7DS·7DL-7Ae#1L от Th. ponticum (Friebe et al., 1994).

Результаты идентификации гена Sr36 c использованием 
маркера Xstm773-2 тоже подтверждаются цитогенетиче­
ским анализом. Как известно, ген  Sr36 локализуется в 
хромосоме 2G (Friebe et al., 1996). Линии Л997 и Л1110, 
у которых по данным молекулярно-генетического анализа 
был выявлен этот ген, несут хромосому 2G от T.  timo­
pheevii (см. рисунок, ж–и, табл. 2).

Неоднозначные результаты получены нами относи­
тельно генов устойчивости Sr32, Sr39 и Sr47, источником 
которых является Ae. speltoides. Цитогенетический анализ 
выявил генетический материал от Ae. speltoides (замеще­
ние хромосомы 2D на хромосому 2S – 2S(2D) только у 
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линии Л664, в родословной которой присутствует этот 
вид). Однако диагностический фрагмент маркера Sr39#22 
(маркер гена Sr39) был идентифицирован также у линий 
Л971, Л995/1, Л997 и Л1110 (см. Приложение 3), в родо­
словных которых отсутствует Ae. speltoides, но есть гене­
тический материал от T. timopheevii, что подтвердилось 
цитогенетически. Также, исходя из родословных Л997 и 
Л1110, в скрещиваниях использовали синтетик доктора 
Савова (GAtD) (Т. timopheevii × T. tauschii). Таким образом, 
диагностический фрагмент маркера Sr39#22 амплифици­
ровался у линий с материалом Т. timopheevii и, возможно, 
T.  tauschii. Надо отметить, что аналогичные результаты 
по маркеру Sr39#22 были получены Е.И. Гультяевой с 
коллегами (Гультяева и др., 2014). В их исследовании от­
мечено, что, несмотря на то, что данный маркер широко 
используется для идентификации гена Sr39/Lr35, его диа­
гностический фрагмент амплифицировался в образцах 
пшеницы с материалом Т. timopheevii и T. tauschii – на­
пример, в сорте Памяти Майстренко, который применялся 
для получения линий Л995/1 и Л997 (см. табл. 1).

Диагностический фрагмент маркера csSr32#2 (152 п. о.) 
гена Sr32 был идентифицирован у линий Л960, Л968 и 
Л995/1 с генетическим материалом T. kiharae и Th. pon­
ticum (линия Л960), S. cereale L. (линия Л968) и T. timo­
pheevii (линия Л995/1) (см. Приложение 3). Исходя из вы­
шеотмеченного, мы не стали учитывать полученные ре­
зультаты по данному маркеру гена Sr32, считая их ярким 
примером ложноположительной идентификации гена.

Еще один ген от Ae. speltoides – Sr47 – мы идентифи­
цировали с использованием трех маркеров, Xgwm501, 
Xgwm47 и Xgpw4043, результаты по которым тоже неодно­
значны. Диагностический фрагмент (109  п. о.) маркера 
Xgwm501 четко выявлялся у линий Л971, Л995/1, Л997 и 
Л1110 (см. Приложение 3), которые описывались выше и 
в родословных которых присутствуют сорт Памяти Май­
стренко и синтетик доктора Савова (GAtD) – Т. timophee­
vii × T. tauschii. Генетического материала от Ae. speltoides 
в них нет, что видно и из цитогенетического анализа (см. 
табл. 2). Что касается маркера Xgpw4043, то диагности­
ческий фрагмент 95 п. о. наблюдался у линий Л657, Л664,  
Л758 и Л971, второй диагностический фрагмент 115 п. о. 
отсутствовал. Такая ситуация описана в работе (Klind­
worth et al., 2012), когда у части линий пшеницы с геном 
Sr47 фрагмент 115  п. о. не амплифицировался или от­
личался по интенсивности окрашивания, а амплифици­
ровался только фрагмент 95 п. о., и авторы настоятельно 
рекомендовали для идентификации Sr47 подбирать не­
сколько маркеров. Только у линии Л664, в родословной 
которой есть Ae.  speltoides и цитогенетическим анали­
зом установлено хромосомное замещение 2S(2D), был 
идентифицирован диагностический фрагмент маркера 
Xgwm 47. Также в этой линии был идентифицирован диа­
гностический фрагмент маркера Sr39#22 (ген Sr39/Lr35).  
Следует отметить, что оба гена, Sr47 и Sr39, локализованы 
в хромосоме 2S Ae. speltoides, причем Sr39 – на коротком 
плече, а Sr47 – на длинном (Klindworth et al., 2012). По­
скольку у линии Л664 постулировано замещение 2S(2D), 
то вполне возможно присутствие у нее как гена Sr39, так 
и гена Sr47.

Ген Sr38, сцепленный с генами устойчивости к бурой 
(Lr37) и желтой (Yr17) ржавчинам, происходит от вида 
Ae. ventricosa Tausch. (Bariana, McIntosh, 1993). Несмотря 
на отсутствие данного вида в родословных интрогрес­
сивных линий (см. табл. 1), диагностический фрагмент 
маркера VENTRIUP-LN2 к гену Sr38 был найден у линии 
Л971. Цитогенетический анализ не выявил у нее генетиче­
ского материала Ae. ventricosa, поэтому можно заключить, 
что в данном случае наблюдается ложноположительная 
идентификация гена Sr38.

Таким образом, надо обратить внимание на показанную 
в нашем исследовании недостаточную специфичность 
маркеров генов Sr32 – csSr32#2, Sr38 – VENTRIUP-LN2, 
Sr39 – Sr39#22, Sr47 – Xgwm501 и Xgpw4043. Этот мо­
мент необходимо учитывать при идентификации генов 
устойчивости с использованием молекулярных маркеров 
у образцов пшеницы с чужеродным генетическим мате­
риалом. Также еще раз хочется отметить важность со­
четания разных подходов при анализе интрогрессивных 
форм для повышения его эффективности.

Характеристика новых интрогрессивных линий  
яровой мягкой пшеницы, устойчивых  
к стеблевой ржавчине
Результаты оценки устойчивости анализируемых линий 
к поволжским популяциям возбудителя стеблевой ржав­
чины на стадии проростков, полученные нами ранее 
(Баранова и др., 2023), представлены в Приложении 3. По­
казано, что к татарстанской популяции гриба, собранной 
с сорта Надира, были восприимчивы две линии – Л657 и 
Л971, причем Л971 была гетерогенна по устойчивости. 
К саратовской популяции, собранной с сорта Воевода, 
были восприимчивы линии Л758 и Л960. Шесть линий 
проявили устойчивость к обеим популяциям патогена 
(Л664, Л935, Л968, Л995/1, Л997, Л1110). Таким образом, 
характеристика интрогрессивных линий будет основы­
ваться на данных предыдущих работ (Баранова и др., 
2023; Baranova et al., 2023) и результатов, полученных в 
настоящем исследовании.

По оценке KALRO (Кения), все линии, за исключением 
Л995/1, были высокоустойчивы к расе Ug99 (TTKSK) (см. 
табл. 2). Согласно данным FAO, к настоящему времени 
эффективность к расе Ug99 сохраняют гены Sr28, Sr29, 
SrTmp (T. aestivum L.), Sr2, Sr13, Sr14 (T. turgidum L.), Sr22, 
Sr35 (T. monococcum L.), Sr37 (T. timopheevii Zhuk.), Sr32, 
Sr39, Sr47 (Ae.  speltoides Tausch.), Sr33, Sr45 (Ae.  taus­
chii Coss.), Sr40 (T. araraticum Jakubz.), Sr25, Sr26, Sr43 
(Ag. elongatum Host.), Sr44 (Ag. intermedium Host.), Sr27 и 
Sr1A.1R (S. cereale L.) (http://www.fao.org/agriculture/crops/
rust/stem/stem-pathotypetracker/stem-effectivesrgenes/en). 
Ген SrSatu тоже эффективен против расы Ug99 (Olivera 
et al., 2013).

На основании проведенного ранее анализа вирулентно­
сти популяций патогена с сортов Надира и Воевода (Ba­
ranova et al., 2023) среди генов, наличие которых можно 
было предполагать у исследованных линий, только ген 
Sr32 эффективен против обеих популяций гриба. Однако 
этот ген не выявлен ни у одной из линий. Помимо него, 
против татарстанской популяции возбудителя эффективен 
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ген Sr39, идентифицированный только у линии Л664. Сле­
довательно, устойчивость линий к патогену определяется 
иными, не изученными генами или сочетаниями генов.

В трех линиях, устойчивых к поволжским популяциям 
гриба (Л935, Л968 и Л995/1), с помощью молекулярно-
генетического анализа не удалось идентифицировать из­
вестные гены устойчивости. Две из них несут генетиче­
ский материал S.  cereale. Это линии Л935 и Л968 (см. 
табл. 1), в родословных которых был сорт тритикале Satu 
и которые, согласно цитогенетическому анализу, имеют 
хромосомное замещение 3R(3D) (см. табл. 2, рисунок, д). 
Они тоже оказались иммунными к расе  Ug99. Линия 
Л968 иммунна также к желтой ржавчине (по результатам 
оценки KALRO), т. е. обладает групповой устойчивостью 
к возбудителям желтой и стеблевой ржавчин. Ген SrSatu 
локализован в хромосоме 3R ржи и тесно сцеплен с геном 
LrSatu. Кроме того, в хромосоме 3R локализован ген Sr27 
(Singh, McIntosh, 1988). Гены Sr27 и SrSatu, согласно дан­
ным R.A. McIntosh (McIntosh et al., 1995), аллельны между 
собой и высокоэффективны по отношению к популяциям 
возбудителя стеблевой ржавчины. В более ранней работе 
S.J. Singh и R.A. Mclntosh в результате генетического ана­
лиза F2 и F3 гибридов устойчивых к стеблевой ржавчине 
сортов Satu (SrSatu) и Coorong (Sr27) с восприимчивыми 
сортами тритикале показали, что устойчивость каждого 
из сортов детерминируется одним доминантным геном и 
гены SrSatu и Sr27 аллельны или тесно сцеплены (Singh, 
McIntosh, 1988). В этой статье показано, что использован­
ный в скрещиваниях сорт Satu не нес гена Sr27. В наших 
исследованиях для гена Sr27 получен тип реакции «1» 
на популяцию P. graminis f. sp. tritici, собранную с сорта 
яровой мягкой пшеницы Воевода, и «2+» – с сорта Надира 
(Baranova et al., 2023), тогда как линии Л935 и Л968 по­
казали тип реакции или «0;», или «1» (см. Приложение 3). 
С другой стороны, ген Sr27 эффективен против Ug99, но 
линии с ним устойчивы или среднеустойчивы (R, MR) 
(Jin et al., 2007), а в проведенном нами исследовании 
линии были иммунными, тип реакции «0» (см. табл. 2). 
Таким образом, с учетом родословной, а также данных 
цитогенетического и фитопатологического анализов есть 
основания считать, что Л935 и Л968 несут ген SrSatu.

Устойчивость к поволжским популяциям гриба у линии 
Л995/1 (см. Приложение 3), вероятнее всего, определя­
ется неидентифицированными генами на хромосоме 2G 
T.  timopheevii (хромосомное замещение 2G(2B), или 
транслокация T2BS.2GL) (см. табл. 2). У Л995/1 донором 
чужеродных интрогрессий и устойчивости к возбудителю 
стеблевой ржавчины является сорт Памяти Майстренко. 
Как известно, этот сорт унаследовал хромосомное замеще­
ние 2B(2G) от линии яровой мягкой пшеницы «Саратов- 
ская 29 иммунная Л10», которая имеет возрастную устой­
чивость к возбудителю стеблевой ржавчины (Лайкова и 
др., 2013). Линия Л995/1 показала промежуточный тип 
устойчивости к расе Ug99 (5M).

В линиях Л664, Л997 и Л1110 идентифицированы гены 
устойчивости, присутствие которых подтверждается дан­
ными цитогенетического анализа (см. табл. 2) и анализа 
родословных (см. табл. 1). Л664 была устойчива к обеим 
популяциям гриба, собранным с сортов яровой мягкой 
пшеницы Воевода и Надира, и высокоустойчива (5RMR) 

к расе Ug99. У  этой линии идентифицированы гены: 
Sr25 (подтверждается наличием транслокации на 7DL от 
Th. ponticum, Т7DS-7DL-7Ae#1L); Sr39 и Sr47, которые 
локализованы на хромосоме 2S Ae. speltoides (McIntosh 
et al., 2013). Популяция P.  graminis  f.  sp.  tritici с сорта 
Воевода вирулентна к генам Sr39 и Sr25, однако линия 
Л664 высокоустойчива, что может определяться дополни­
тельным геном устойчивости от Ae. speltoides – Sr47. Тип 
реакции для линий с геном Sr47 при заражении их расой 
Ug99  – «2–» (Klindworth et al., 2012), что соотносится 
с результатами оценки линии Л664 на устойчивость к 
Ug99 – 5RMR (см. табл. 2). Таким образом, есть основания 
заключить, что Л664 несет эффективную комбинацию 
генов Sr25 + Sr39 + Sr47.

Надо сказать, что использование источников гена Sr25 
в селекции на устойчивость к стеблевой ржавчине тради­
ционно для селекционных центров Поволжья. В 2009 г. 
появилось сообщение, что в Индии выявлен изолят гриба, 
вирулентный к этому гену (Jain et al., 2009). К сожале­
нию, этот прежде высокоэффективный ген в последние 
годы теряет эффективность и на территории Поволжья 
(Баранова и др., 2021; Baranova et al., 2023). Однако Sr25 
все еще эффективен против расы Ug99 и может быть 
ценным для селекции в сочетании с другими генами, 
такими как Sr31, Sr35 и Sr36, а в данном случае с генами 
Sr39 и Sr47. Линии с материалом от Ae. speltoides с генами 
Sr39 + Sr47 весьма перспективны для селекции благодаря 
их эффективности против Ug99 (Klindworth et al., 2012). 
Среди отечественных сортов выделяется сорт Челяба 75 
селекции Челябинского НИИСХ с генетическим мате­
риалом от Ae. speltoides (ген Sr39), который обладает не 
только групповой устойчивостью к бурой и стеблевой 
ржавчинам и твердой головне (по данным оригинатора), 
но и устойчивостью к расе Ug99 (Шаманин и др., 2011). 

Линии Л997 и Л1110 устойчивы к обеим поволжским 
популяциям P. graminis f. sp. tritici. У них идентифициро­
ваны гены Sr25 (Т7DS-7DL-7Ae#1L от Th. ponticum) и Sr36 
(2G(2B), или транслокация T2BS.2GL) (см. табл. 2, рису­
нок, ж–и). Устойчивость к возбудителю стеблевой ржав­
чины у этих линий определяется комбинацией Sr25 + Sr36 
и, вероятно, неидентифицированным(-и) геном(-ами) от 
T. timopheevii в хромосоме 2At. Это подтверждается им­
мунностью данных линий к Ug99, а также иммунностью 
линии Л997 к возбудителю желтой ржавчины.

Устойчивость линии Л960 к популяции стеблевой ржав­
чины с сорта Надира и ее средняя устойчивость к расе 
Ug99 (5MR), вероятнее всего, связана с неидентифици­
рованными генами от T. kiharae (см. табл. 2).

Линия Л971 среднеустойчива к Ug99 (см. табл. 2). Она 
оказалась гетерогенной по устойчивости к популяции 
P. graminis f. sp. tritici, собранной с сорта яровой мягкой 
пшеницы Надира, и устойчива к популяции гриба с сор­
та Воевода (см. Приложение 3). Поскольку известно, что 
обе популяции вирулентны к ранее идентифицирован­
ному у данной линии гену  Sr25, можно предположить 
наличие у нее других генов устойчивости, скорее всего, 
локализованных на хромосоме 2At T.  timopheevii или/и 
на хромосоме 2G (см. табл. 2). Причем ген (гены) устой­
чивости отличаются от генов, перенесенных ранее от 
T.  timopheevii – Sr36 (T2B/2G#1) и Sr40 (T2BL/2G#2S), 
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большей эффективностью, так как популяции P. graminis 
f. sp. tritici, собранные с сортов Надира и Воевода, виру­
лентны к ним (Baranova et al., 2023).

Устойчивость линии Л758 к расе Ug99  (5R) опреде­
ляется геном Sr25 – Т7DS-7DL-7Ae#1L от Th. ponticum 
(см. табл. 2).

Линия Л657 устойчива к популяции стеблевой ржавчи­
ны, собранной с сорта пшеницы Воевода, и к расе Ug99 
(5RMR), но не несет ни одного из протестированных 
Sr  генов. Возможно, что не идентифицированные или 
неизвестные гены  Sr, детерминирующие устойчивость 
этой линии, локализуются на хромосоме 6А T. dicoccum, 
заместившей у нее хромосому 6D (см. табл. 2, рисунок, а).

Таким образом, в результате фитопатологического, мо­
лекулярно-генетического и цитогенетического анализа 
выделены иммунные и устойчивые к поволжским попу­
ляциям гриба, а также к расе Ug99 (см. табл. 2) линии с 
эффективными сочетаниями генов устойчивости – Sr25 + 
Sr39 + Sr47 (Л664), Sr25 + Sr36 (Л997 и Л1110), и с геном, 
предварительно определенным как SrSatu (Л935 и Л968). 
Линии Л657, Л960 и Л971 могут являться источниками 
новых генов устойчивости к стеблевой ржавчине.

Заключение
Проведенный цитогенетический анализ совместно с иден­
тификацией с помощью ДНК-маркеров Sr генов и фито­
патологической оценкой устойчивости к расе Ug99 P. gra­
minis f. sp. tritici у интрогрессивных линий яровой мягкой 
пшеницы позволил: определить характер чужеродных 
интрогрессий; установить степень устойчивости к патоге­
ну; выявить эффективные Sr гены. В результате получена 
комплексная характеристика десяти интрогрессивных 
линий яровой мягкой пшеницы, устойчивых к Ug99, что 
разрешает целенаправленно использовать их в селекции 
яровой мягкой пшеницы на устойчивость к возбудителю 
стеблевой ржавчины.
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