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Для	 передачи	 мягкой	 пшенице	 устойчивости	 к	 жёлтой	 ржавчине (Puccinia striiformis	 f.	 sp.	 tritici Eriks.)	 от	 Aegilops speltoides Tausch,	
(2n	=	14)	использовалась	синтетическая	геномно-замещенная	форма	Авродес	(AABBSS).	Проведено	изучение	24	интрогрессивных	линий	
мягкой	 пшеницы,	 полученных	 с	 применением	 формы	 Авродес.	 Отобраны	 устойчивые	 к	 жёлтой	 ржавчине	 линии	 P07-L.02,	 P07-L.1,	
P07-L.17,	P07-L.43,	P07-L.19,	АS12-88,	АS12-06,	АS12-07,	АS12-51,	Asp81-21,	Asp63-21,	Asp053-21,	Asp04-21,	Asp022-19,	Asp023-19	и	Asp029-20,	
которые	 могут	 быть	 использованы	 в	 качестве	 новых	 доноров	 устойчивости	 к	 болезни.	 С	 помощью	 дифференциального	 окрашивания	
хромосом	 (С-окраска)	 и	 флуоресцентной	 in situ	 гибридизации	 (FISH)	 у	 линий	 идентифицирован	 генетический	 материал	 Ae. speltoides,	
переданный	в	форме	замещения	хромосомы	5S(5D)	и	транслокаций	T5BS.5BL-5SL,	T2DL.2DS-2SS,	T5D,	а	также	транслокация	T1BL.1RS	
от	Secale cereale	 L.	В	 ходе	 работы	 выявлено,	 что	 линии	 с	 единичными	 транслокациями	T1BL.1RS	и T5BS.5BL-5SL	были	 восприимчивы	
к	 жёлтой	 ржавчине,	 тогда	 как	 линии,	 у	 которых	 идентифицированы	 транслокация	 T2DL.2DS-2SS	 и	 замещения	 5S(5D),	 а	 также	
линии	 с	 транслокациями	 T1BL.1RS,	 T2DL.2DS-2SS	 и	 T5D	 проявляли	 устойчивость	 к	 болезни.	 Предположительно,	 отобранные	 нами	
интрогрессивные	линии,	полученные	с	участием	Авродес,	могут	нести	новые	гены	или	локусы	устойчивости	к	жёлтой	ржавчине.
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The	 genome-substituted	 synthetic	 form	Avrodes	 (AABBSS)	was	 used	 for	 transferring	 resistance	 to	 yellow	 rust	 (Puccinia striiformis	 f.	 sp.	 tritici 
Eriks.)	 from	Aegilops speltoides	Tausch,	 (2n	 =	 14)	 to	 bread	wheat.	The	 study	 involved	 24	 introgressive	 lines	 of	 bread	wheat	 obtained	 using	 the	
Avrodes	 form.	 Yellow	 rust	 resistant	 lines	 P07-L.02,	 P07-L.1,	 P07-L.17,	 P07-L.43,	 P07-L.19,	 AS12-88,	 AS12-06,	 AS12-07,	 AS12-	 51,	 Asp81-21,	
Asp63-21,	Asp053-21,	Asp04-21,	Asp022-19,	Asp023-19	 and	Asp029-20	were	 selected	 and	 can	 be	 used	 as	 new	 donors	 of	 disease	 resistance.	The	
use	of	differential	chromosome	staining	(C-banding)	and	fluorescence	 in situ	hybridization	(FISH)	identified	the	genetic	material	of	Ae. speltoides 
transmitted	 in	 the	 form	of	 5S(5D)	 chromosome	 substitution	 and	 translocations	of	T5BS.5BL-5SL,	T2DL.2DS-2SS,	T5D,	 as	well	 as	 translocation	
of	T1BL.1RS	from	Secale cereale	L.	The	work	revealed	that	the	lines	with	single	translocations	of	T1BL.1RS	and	T5BS.5BL-5SL	were	susceptible	
to	 yellow	 rust,	 while	 the	 lines	 in	 which	 the	 T2DL.2DS-2SS	 translocation	 and	 5S(5D)	 substitutions	 were	 identified,	 as	 well	 as	 the	 lines	 with	
translocations	 of	T1BL.1RS,	T2DL.2DS-2SS	 and	T5D	 showed	 resistance	 to	 the	 disease.	 Presumably,	 the	 selected	 introgression	 lines,	 obtained	by	
means	of	crosses	with	Avrodes,	may	carry	new	genes	or	loci	for	yellow	rust	resistance.
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Введение

Жёлтая	 ржавчина,	 вызываемая	 грибом	 Puccinia 
striiformis f.	 sp.	 tritici	 Eriks.	 является	 одним	 из	 наиболее	
вредоносных	и	широко	распространенных	в	мире	заболе-
ваний	мягкой	пшеницы	(Triticum aestivum	L).	Потери	уро-
жая	пшеницы	от	болезни	могут	доходить	до	5%,	а	в	неко-
торых	 случаях	 до	 25%	 (Wellings,	 2011).	 Однако,	 если	
инфицирование	происходит	на	ранних	стадиях	и	продол-
жается	 в	 течение	 всего	 вегетационного	 периода,	 поте-
ря	 урожая	 отдельных	 восприимчивых	 сортов	 пшеницы	
может	составлять	100%	(Chen	et	al.,	2010).

Как	 правило,	 заражение	 растений	 ассоциировалось	
с	прохладными	погодными	условиями,	однако	появление	
новых	рас	 гриба,	 устойчивых	к	более	 высоким	темпера-
турам,	привело	к	расширению	ареала	патогена	и	повыше-
нию	потери	урожая	культурной	пшеницы.	Сильное	пора-
жение	пшеницы	жёлтой	ржавчиной	наблюдалось	 в	 2000	
году	в	США	и	было	вызвано	появлением	новых,	нетипич-
ных	 для	 Северной	 Америки	 рас,	 вирулентных	 по	 отно-
шению	к	сортам	с	генами	Yr8	и	Yr9,	которые	в	настоящее	
время	встречаются	во	всем	мире	(Milus	et	al.,	2009).	Эти	
новые	 расы	 были	 широко	 представлены	 в	 центральной	
части	Соединенных	Штатов	и	нанесли	значительный	эко-
номический	ущерб	сельскому	хозяйству	в	период	с	2000	
по	2005	год	(Chen,	2005).	В	тот	же	период	времени	эпи-
фитотии	 жёлтой	 ржавчины	 были	 отмечены	 в	 большин-
стве	районов	выращивания	пшеницы	в	Западной	Европе	
(Chen,	2005;	Mboup	et	 al.,	 2012),	Центральной	и	Восточ-
ной	Азии	 (Sharma-Poudyal	et	 al.,	2013;	Kokhmetova	et	al.,	
2018),	на	Ближнем	Востоке,	в	Северной	и	Южной	Афри-
ке	 (Sharma-Poudyal	 et	 al.,	 2013),	 и	 в	Австралии	 (Wellings	
et	al.,	2007).	В	2011	году	во	многих	европейских	странах	
были	 обнаружены	 новые	 расы,	Warrior	 и	 Kranich,	 кото-
рые	 продемонстрировали	 более	 высокую	 генетическую	
изменчивость	 по	 сравнению	 с	 расами	 предыдущих	 кло-
нальных	 популяций	 (Hovmøller	 et	 al.,	 2016).	 В	 своём	
исследовании	A.	Wan	с	соавторами	(Wan	et	al.,	2017)	про-
вели	 сравнение	 рас Pst,	 выявленных	 в	Эфиопии	 на	мяг-
кой	и	твердой	пшенице,	с	расами,	идентифицированными	
в	других	странах.	Среди	18	рас,	выявленных	в	настоящем	
исследовании,	 расы	 PstV-41,	 PstV-47,	 PstV-72	 и	 PstV-76	
ранее	 были	 идентифицированы	 в	 Соединенных	Штатах	
Америки	(Wan	et	al.,	2017),	а	остальные	14	были	выявле-
ны	впервые.

На	 территории	 России,	 прежде	 всего	 в	 Северо-Кав-
казском	 регионе,	 начиная	 с	 1990	 года	 отмечается	 устой-
чивая	 тенденция	 расширения	 ареала	 возбудителя	 жёл-
той	 ржавчины.	 В	 результате	 проведенных	 исследований	
северокавказской	 популяции	 P. striiformis	 установле-
но,	 что	 даже	 в	 неблагоприятных	 для	 патогена	 условиях	
болезнь	 фиксируется	 на	 территории	 региона	 ежегодно,	

а	в	отдельных	районах	встречаются	очаги	болезни	с	пора-
жением	до	50%	 (Volkova	 et	 al.,	 2020).	Авторами	опреде-
лено,	 что	 эффективными	 генами	устойчивости	 к	жёлтой	
ржавчине	являются	Yr3, Yr5, Yr26, YrSp.	С	использовани-
ем	изогенных	линий	Avocet	с	20	генами	Yr, а	также	меж-
дународного	 набора	 сортов-дифференциаторов,	 был	
проведён	 сравнительный	 анализ	 популяций	 возбуди-
теля	 в	 географически	 отдаленных	 регионах	 России	
(Shaydayuk,	Gultyaeva,	 2020).	Предварительные	исследо-
вания	 выявили	 географическую	 дифференциацию	 попу-
ляций	возбудителя	в	регионах	России.	Все	изоляты,	про-
анализированные	на	изогенных	линиях	Avocet,	оказались	
авирулентными	 по	 отношению	 к	 линиям	 с	 генами	 Yr5, 
Yr10, Yr15, Yr17, Yr24, Yr26	 и	 вирулентными	по	 отноше-
нию	к	линиям	с	Yr6, Yr7, Yr8, Yr9, Yr18, YrSp, YrSk (27), 
YrAS.	 Варьирование	 показателей	 поражаемости	 наблю-
далось	у	линий	с	 генами	Yr1, Yr8, Yr11 и	Yr12.	Создание	
устойчивых	 сортов	 является	 экологически	 и	 экономиче-
ски	 наиболее	 целесообразным	 подходом	 для	 защиты	 от	
данной	 болезни.	 Расширение	 расового	 состава	 и	 ареала	
P. striiformis в	мире	 и	 на	 территории	 России	 обуславли-
вает	необходимость	поиска	и	создания	новых	источников	
и	доноров	генов	устойчивости	к	жёлтой	ржавчине.

Большой	 интерес	 в	 качестве	 источников	 устойчиво-
сти	к	болезням	представляют	различные	виды	эгилопсов	
и,	 в	 частности,	 Aegilops speltoides Tausch	 (Migushova,	
Grigorieva,	 1973;	 Kerber,	 Dyck,	 1990;	 Jiang	 et	 al.,	 1993).	
Для	 передачи	 генетического	 материала	 от	 Ae. speltoides 
в	 мягкую	 пшеницу	 была	 использована	 геномно-заме-
щенная	форма	Авродес,	которая	проявляет	устойчивость	
к	 ряду	 листостебельных	болезней,	 в	 том	числе	 и	 к	жёл-
той	ржавчине	(Davoyan	et	al.,	2012).	С	ее	участием	полу-
чен	 большой	 набор	 интрогрессивных	 линий,	 которые,	
предположительно,	 могут	 нести	 новые	 гены	 устойчиво-
сти	к	жёлтой	ржавчине	от	Ae. speltoides.

С	 целью	 создания	 нового	 исходного	 материала	 для	
селекции	 мягкой	 пшеницы	 на	 устойчивость	 к	 жёлтой	
ржавчине	 проведено	 изучение	 интрогрессивных	 линий	
мягкой	 пшеницы	 T. aestivum/Авродес	 по	 устойчиво-
сти	 к	 жёлтой	 ржавчине	 и	 наличию	 у	 них	 транслокаций	
и	замещенных	хромосом	от	Ae. speltoides.

Материал и методы

Исходным	 материалом	 служили	 24	 интрогрессивные	
линии	 мягкой	 пшеницы,	 полученные	 от	 скрещивания	
синтетической	 формы	Авродес	 с	 реципиентными	 сорта-
ми	 ‘Аврора’,	 ‘Кавказ’	 и	 ‘Краснодарская	 99’	 селекции	
Национального	центра	зерна	им.	П.П.	Лукьяненко.	Крат-
кое	обозначение,	происхождение	и	количество	исследуе-
мых	линий	представлено	в	таблице	1.
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Таблица 1. Наименование, происхождение и количество интрогрессивных линий
Table 1. Name, origin and number of introgression lines

Обозначение 
линии / 

Line designation 

Комбинация скрещивания / Crossing 
combination Поколение / Generation Количество линий /  

Number of lines

PL Авродес	×	‘Аврора’ BC2F24	-	BC5F20 6

Asp Авродес	×	‘Кавказ’ BC2F24	-	BC5F20 11

AS (Авродес	×	‘Аврора’)		×	‘Краснодарская	99’ BC2F10	-	BC4F6 7

Геномно-замещенная	 форма	 Авродес	 (AABBSS)	
создана	 путем	 замещения	 генома	 D	 сорта	 ‘Аврора’	 на	
геном	S	от	Ae. speltoides	(Zhirov,	Ternovskaya,	1984).	Дан-
ная	 форма	 абсолютно	 устойчива	 к	 листовой,	 стебле-
вой,	жёлтой	ржавчинам	и	к	мучнистой	росе.	Кроме	того,	
эта	форма	 имеет	 высокое,	 более	 22%,	 содержание	 белка	
в	зерне.

Оценку	 по	 устойчивости	 к	 жёлтой	 ржавчине	 прово-
дили	в	полевых	условиях	на	фоне	естественного	и	искус-
ственного	 заражения	 растений	 при	 достижении	 мак-
симальных	 показателей	 поражаемости	 (тип	 реакции	 4,	
степень	 поражения	 60%)	 у	 наиболее	 восприимчивого	
и	 позднего	 по	 созреванию	 сорта-реципиента	 ‘Аврора’.	
Растения	линий	заражали	в	фазе	выхода	в	трубку	смесью	
уредоспор	жёлтой	ржавчины,	собранных	с	растений	раз-
ных	 сортов	 пшеницы.	 Тип	 реакции	 растений	 на	 зараже-
ние	болезнью	определяли	по	шкале	Гасснера	и	Штрайба	
(Gassner,	 Straib,	 1932).	К	 устойчивым	относили	 растения	
с	 типом	 реакции	 0	 (иммунные),	 1	 (высокоустойчивые)	
и	2	 (умеренно	устойчивые).	Устойчивые	растения	с	про-
межуточным	типом	реакции	от	0	до	 1	 (единичные	очень	
мелкие	пустулы	с	некрозом)	обозначали	баллом	01.	Сте-
пень	 поражения	 растений	 оценивали	 по	 модифициро-
ванной	шкале	Кобба	(Peterson	et	al.,	1948).	К	устойчивым	
относили	растения	со	степенью	поражения	от	0	до	20%.

Дифференциальное	 окрашивание	 хромосом	 (C-окра-
ска,	 С-banding)	 проводили	 в	 Институте	 общей	 генети-
ки	им.	Н.И.	Вавилова	 согласно	методике,	 разработанной	
Е.Д.	Бадаевой	с	соавторами	(Badaeva	et	al.,	1994).	Геноти-
пирование	гибридного	материала	мягкой	пшеницы	мето-
дом	 флуоресцентной	 in situ	 гибридизации	 (FISH)	 про-
водили	 в	 Институте	 цитологии	 и	 генетики	 СО	 РАН	 по	
опубликованной	 ранее	 методике	 (Salina	 et	 al.,	 2006).	
В	 работе	 были	 использованы	 зонды	 pSc119.2	 (Bedbrook	
et	 al.,	 1980)	и	pAs1	 (Rayburn,	Gill,	 1986)	для	идентифика-
ции	 хромосом	 пшеницы	 (Schneider	 et	 al.,	 2003),	 а	 также	
Spelt1	(Salina	et	al.,	2004)	–	для	выявления	генетического	
материала	Ae. speltoides	в	исследуемых	линиях.	Препара-
ты	хромосом	после	FISH	анализировали	в	Центре	коллек-
тивного	 пользования	 ЦКП	 микроскопического	 анализа	
биологических	объектов	СО	РАН	(Новосибирск).

Так	 как	 синтетическая	 форма	 Авродес	 и	 сорта-ре-
ципиенты	 ‘Аврора’	 и	 ‘Кавказ’	 имеют	 транслокацию	

T1BL.1RS	 со	 сцепленными	 генами	 устойчивости	 Lr26/
Sr31/Yr9/Pm9, проведен	 ДНК-анализ	 линий	 на	 наличие	
гена	устойчивости	к	жёлтой	ржавчине	Yr9. ДНК	пшени-
цы	выделяли	из	5-7-дневных	этиолированных	проростков	
с	использованием	коммерческого	набора	«МагноПрайм®	
ФИТО»,	 производства	 компании	 «НекстБио»	 (Россия,	
URL:	 https://nextbio.ru	 [дата	 обращения:	 17.08.2023])	
Идентификацию	гена	Yr9 осуществляли	с	использовани-
ем	 метода	 полимеразной	 цепной	 реакции	 (ПЦР)	 с	 при-
менением	 праймеров	 SCM9/F/R, маркирующих	 пшенич-
но-ржаную	 транслокацию	 T1RS.1BL	 (Weng	 et	 al.,	 2007).	
Температура	 отжига	 составляла	 60ºС,	 размер	 диагно-
стического	фрагмента	–	207	пн.	Продукты	ПЦР	разделя-
ли	с	помощью	электрофореза	в	1,8%	агарозном	геле	с	1×	
буфером	 ТВЕ.	 Гели	 окрашивали	 бромистым	 этидием	
и	фотографировали	в	ультрафиолетовом	свете	c	помощью	
фотобокса	«INFINITI	1000»	производства	компании	Vilber	
Lourmat,	 (Франция,	 URL:	 https://www.vilber.com/infinity	
[дата	обращения:	 17.08.2023]).	В	качестве	молекулярного	
маркера	для	определения	размера	фрагментов	продуктов	
ПЦР	использовали	ДНК-маркер	М24	100	пн	«СибЭнзим»	
(Россия,	 URL:	 https://sibenzyme.com	 [дата	 обращения:	
17.08.2023]).	Положительным	контролем	для	определения	
известного	 гена	Yr9 была	использована	почти	изогенная	
линия	TcLr26,	с	геном	устойчивости	к	листовой	ржавчине	
Lr26,	выделенная	из	сорта	‘Thatcher’.

Результаты

Результаты	оценки	изучаемого	материала	по	устойчи-
вости	к	жёлтой	ржавчине	представлены	в	таблице	2.	Син-
тетическая	форма	Авродес	проявляла	полный	иммунитет,	
симптомы	 поражения	 отсутствовали.	 Высокой	 устой-
чивостью	 к	 болезни	 обладали	 интрогрессивные	 линии	
P07-L.17,	P07-L.19,	Asp053-21,	Asp04-21,	Asp029-20,	АS12-
06,	 АS12-07,	 АS12-51,	 АS12-88	 (тип	 реакции	 01,	 степень	
поражения	до	5%).	К	устойчивым	были	отнесены	линии	
P07-L.1,	P07-L.43,	Asp81-21,	Asp63-21	(тип	реакции	1,	сте-
пень	 поражения	 до	 10%).	Умеренную	устойчивость	 (тип	
реакции	 2,	 степень	 поражения	 до	 20%)	 проявили	 линии	
P07-L.02,	Asp022-19,	Asp023-19.	К	умеренно-восприимчи-
вым	(тип	реакции	2-3,	степень	поражения	до	40%)	были	
отнесены	линии	АS12-02,	АS12-09,	Asp047-21,	Asp031-20.	
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Линии	АS12-15,	P07-L.21,	Asp071-21,	Asp091-24	были	пол-
ностью	восприимчивыми	(тип	реакции	3-4,	степень	пора-
жения	свыше	50%).	Высокую	восприимчивость	к	жёлтой	

ржавчине	проявили	сорта-реципиенты	‘Аврора’,	‘Кавказ’,	
‘Краснодарская	99’	и	линия	TcLr26,	выделенная	из	сорта	
‘Thatcher’.

Таблица 2. Устойчивость к жёлтой ржавчине синтетической формы Авродес, 
интрогрессивных линий, сортов ‘Аврора’, ‘Кавказ’, ‘Краснодарская 99’ и линии TcLr26
Table 2. Resistance to yellow rust of the synthetic form Avrodes, introgressive lines obtained 

from it, varieties ‘Aurora’, ‘Kavkaz’, ‘Krasnodarskaya 99’ and the line TcLr26

Материал / Material
Тип реакции и степень поражения /

Type of reaction and the degree of damage
балл / point %

Авродес 0 0
P07-L.17,	P07-L.19,	Asp053-21,	Asp04-21,	Asp029-20,	

АS12-06,	АS12-07,	АS12-51,	АS12-88
01 0-5

P07-L.1,	P07-L.43,	Asp81-21,	Asp63-21 1 5-10
P07-L.02,	Asp022-19,	Asp023-19 2 15-20

АS12-02,	АS12-09,	Asp047-21,	Asp031-20 2-3 35-40
АS12-15,	P07-L.21,	Asp071-21,	Asp091-24,	TcLr26,	‘Кавказ’ 3 40-60

‘Аврора’,	‘Краснодарская	99’ 4 60

В	целом,	разнообразие	изучаемых	нами	линий	по	сте-
пени	 устойчивости	может	 свидетельствовать	 о	 различии	
переданного	 им	 чужеродного	 генетического	 материала	
и,	как	следствие,	о	наличии	у	них	разных	генов	устойчи-
вости	к	жёлтой	ржавчине.

Для	 выявления	 чужеродного	 генетического	 матери-
ала	 в	линиях	пшеницы,	 а	 также	определения	формы	его	
передачи,	применялись	методы	дифференциального	окра-
шивания	хромосом	(С-окраска)	и	флуоресцентной	 in situ 
гибридизации	 (FISH).	 С	 применением	 метода	 С-окра-

ски	 на	 наличие	 хромосомных	 перестроек	 были	 изуче-
ны	 линии	 P07-L.21,	 АS12-88,	 АS12-06,	 Asp071-21,	 АS12-
07	 и	Asp091-24	 (табл.	 3).	 У	 всех	 линий	 за	 исключением	
P07-L.21	 и	 Asp071-21	 выявлена	 транслокация	 T1RS.1BL	
между	коротким	плечом	первой	хромосомы	ржи	и	длин-
ным	 плечом	 хромосомы	 1В	 пшеницы.	У	 линий	 P07-L.21	
и	 Asp071-21	 обнаружена	 транслокация	 T5BS.5BL-5SL.	
Линии	АS12-88,	АS12-06,	АS12-07,	наряду	с	транслокаци-
ей	T2DL.2DS-2SS,	несут	 замещение	5D	хромосомы	мяг-
кой	пшеницы	на	5S	от	Авродес	(рис.1).

Рис. 1. С-окрашенный кариотип интрогрессивной линии АS12-88
Fig. 1. C-stained karyotype of the introgression line AS12-88
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Методом	 FISH	 с	 применением	 зондов	 pAs1,	 pSc119.2	
и	 Spelt1	 проведено	 генотипирование	 восьми	 линий	 мяг-
кой	 пшеницы	 с	 целью	 выявления	 хромосомных	 райо-
нов,	 содержащих	 различные	 перестройки	 (см.	 табл.	 3).	
У	 линий	 АS12-02,	 АS12-09,	 АS12-15,	 АS12-51,	Asp047-21	
и	 Asp091-24	 идентифицирована	 транслокация	 T1RS.1BL	

с	 участием	 первой	 хромосомы	 ржи.	 Транслокация	
T5BS.5BL-5SL	 выявлена	 у	 линий	 P07-L.21	 и	 Asp071-21.	
У	 линии	 АS12-51	 обнаружены	 ранее	 неизвестные	
транслокации	 от	 Ae. speltoides	 T2DL.2DS-2SS	 и	 T5D,	
а	также	транслокация	T1BL.1RS	(рис.	2).

Таблица 3. Результаты анализа интрогрессивных линий, полученных 
с участием формы Авродес, методами С-окраски и FISH

Table 3. Results of analysis of introgression lines from crosses with the 
Avrodes form using the methods of C-banding and FISH

Материал/ Material Вид хромосомных перестроек
Транслокация/ Translocation Замещение/ Substitution

С-окраска/ С-banding
P07-L.21 T5BS.5BL-5SL
АS12-06 T1BL.1RS,	T2DL.2DS-2SS 5D(5S)
АS12-07 T1BL.1RS,	T2DL.2DS-2SS 5D(5S)
АS12-88 T1BL.1RS,	T2DL.2DS-2SS 5D(5S)
Asp071-21 T5BS.5BL-5SL
Asp091-24 T1BL.1RS

FISH
P07-L.21 T5BS.5BL-5SL
АS12-02 T1BL.1RS
АS12-09 T1BL.1RS
АS12-15 T1BL.1RS
АS12-51 T1BL.1RS,	T2DL.2DS-2SS,	T5D
Asp071-21 T5BS.5BL-5SL
Asp047-21 T1BL.1RS
Asp091-24 T1BL.1RS

Рис. 2. Флуоресцентная гибридизация in situ (FISH) на метафазных хромосомах линии АS12-51 
а)	с	зондами	pAs1	(красный)	и	pSc119.2	(зелёный);	б)	с	зондами	Spelt1	(красный)	и	pAs1	(зеленый)

Fig. 2. Fluorescent in situ hybridization (FISH) on metaphase chromosomes of the line AS12-51 
a)	with	probes	pAs1	(red)	and	pSc119.2	(green);	b)	with	probes	Spelt1	(red)	and	pAs1	(green)
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Исходя	 из	 результатов	 оценки	 устойчивости	 линий	
и	 их	 сравнения	 с	 данными,	 полученными	 при	 приме-
нении	 цитогенетических	 и	 молекулярно-цитогенети-
ческих	 методов,	 можно	 сделать	 следующие	 выводы.	
Линии	Asp091-24,	АS12-02,	АS12-09,	АS12-15,	Asp047-21	
и	 Asp091-24,	 у	 которых	 выявлена	 единичная	 трансло-
кация	 T1RS.1BL,	 а	 также	 линии	 P07-L.21	 и	Asp071-21,	
у	 которых	 идентифицировано	 наличие	 транслокации	
T5BS.5BL-5SL,	 были	 восприимчивы	 к	 жёлтой	 ржавчи-
не.	Линии	АS12-06,	АS12-07	и	АS12-88,	у	которых	иден-
тифицированы	 транслокация	 T2DL.2DS-2SS	 и	 замеще-
ние	 5D(5S),	 а	 также	 линия	 АS12-51	 с	 транслокациями	
T1BL.1RS,	 T2DL.2DS-2SS	 и	 T5D,	 проявляли	 устойчи-
вость	к	болезни.

Следует	 отметить,	 что	 только	 11	 линий	 были	 изу-
чены	 методами	 С-окраски	 и	 FISH,	 при	 этом	 у	 девя-
ти	 из	 них	 была	 идентифицирована	 транслокация	
T1BL.1RS.	 Для	 подтверждения	 этих	 результатов	 и	 ана-
лиза	 остальных	 линий	 была	 проведена	 ПЦР	 с	 прайме-
рами	 к	 ДНК-маркеру	 SCM9,	 созданному	 для	 идентифи-
кации	 данной	 транслокации.	 Диагностический	 маркер	
выявлен	 у	 линий	 АS12-06,	 АS12-07,	 АS12-88,	 Asp091-
24,	АS12-02,	АS12-09,	АS12-15,	АS12-51,	Asp047-21,	что	
подтверждает	 результаты,	 полученные	 с	 применением	
С-окраски	и	FISH.	Данный	ДНК-маркер	также	обнаружен	
у	линий	P07-L.1,	P07-L.02,	P07-L.43,	P07-L.19,	Asp053-21,	
Asp022-19,	Asp023-19,	 у	 синтетической	формы	Авродес,	
у	сортов	‘Аврора’	и	‘Кавказ’	(рис.	3).

Рис. 3. Электрофореграмма продуктов амплификации с использованием праймеров SCM9/F/R 
к диагностическому маркёру, сцепленному с геном Yr9 

1	–	маркёр	длины	фрагмента;	2	–	‘Аврора’,	3	–	Авродес;	4-26	–	интрогрессивные	линии;	6	–	линия	P07-L.19;	
9	–	Asp053-21;	10	–	АS12-06;	11	–	АS12-07;	12	–	АS12-51;	14	–	P07-L.1;	15	–	P07-L.43;	16	–	P07-L.02;	

17	–	Asp022-19;	18	–	Asp023-19;	19	–	АS12-02;	21	–	АS12-09;	22	–	АS12-15;	23	–	Asp047-21;	26	–	Asp091-24

Fig. 3. Electrophoregram of amplification products using primers SCM9/F/R to a diagnostic  
marker linked to the Yr9 gene 

1	–	fragment	length	marker;	2	–	‘Aurora’,	3	–	Avrodes;	4-26	–	introgression	lines:	6	–	P07-L.19;	9	–	Asp053-21;	
10	–	АS12-06;	11	–	АS12-07;	12	–	АS12-51;	14	–	P07-L.1;	15	–	P07-L.43;	16	–	P07-L.02;	17	–	Asp022-19;	

18	–	Asp023-19;	19	–	АS12-02;	21	–	АS12-09;	22	–	АS12-15;	23	–	Asp047-21;	26	–	Asp091-24

Предположительно,	 выше	 охарактеризованные	 линии	
несут	ген	Yr9	от	S. cereale. Следует	отметить,	что	линии	
АS12-02,	 АS12-09,	 АS12-15,	 Asp047-21,	 Asp091-24	 были	
восприимчивы	к	жёлтой	ржавчине.

Обсуждение

Использование	 генетического	 разнообразия	 дикорас-
тущих	 сородичей	 для	 переноса	 в	 мягкую	 пшеницу	 цен-
ных	 признаков	 является	 актуальной	 задачей	 селекции.	
Применение	 синтетической	 формы	 Авродес	 в	 селекции	
предполагало,	 в	 первую	 очередь,	 передачу	 мягкой	 пше-
нице	 устойчивости	 к	 болезням	 и,	 в	 том	 числе,	 к	 жёл-

той	 ржавчине.	 Оценка	 изучаемого	 материала	 позволила	
отобрать	 устойчивые	 к	 данной	 болезни	 линии	 P07-L.17,	
P07-L.19,	 Asp053-21,	 Asp04-21,	 Asp029-20,	 АS12-06,	
АS12-07,	 АS12-51,	 АS12-88,	 P07-L.1,	 P07-L.43,	 Asp81-21,	
Asp63-21,	P07-L.02,	Asp022-19,	Asp023-19.

Исходя	 из	 родословных	 изучаемых	 линий,	 они	 мог-
ли	нести	ген	устойчивости	к	жёлтой	ржавчине	Yr9, кото-
рый,	 вероятно,	 передан	 от	 сортов	 ‘Аврора’	 и	 ‘Кавказ’	
в	 составе	 транслокации	 T1BL.1RS.	 ДНК-маркер	 SCM9,	
разработанный	 для	 идентификации	 данной	 трансло-
кации,	 был	 выявлен	 у	 16	 изученных	 линий.	Однако,	 как	
уже	отмечалось,	расы,	вирулентные	по	отношению	к	рас-
тениям-хозяевам,	 характеризующимся	 генами	 устойчи-
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вости	Yr8	и	Yr9,	 в	настоящее	время	встречаются	по	все-
му	миру	(Milus	et	al.,	2009).	Таким	образом,	присутствие	
гена	Yr9 в	исследуемых	линиях	не	может	обеспечивать	их	
устойчивость	к	болезни.	Несмотря	на	то,	что	ген	потерял	
эффективность,	 он	 может	 способствовать	 повышению	
уровня	 общей	 устойчивости	 к	 жёлтой	 ржавчине	 в	 соче-
тании	с	другими	генами	Yr.	Вместе	с	тем,	в	большинстве	
регионов	 Российской	Федерации	 эффективность	 обеспе-
чения	 устойчивости	 к	 стеблевой	 ржавчине,	 связанной	
с	транслокацией	T1BL.1RS,	а	в	ряде	регионов	–	и	устой-
чивости	 к	 мучнистой	 росе,	 остаётся	 высокой	 (Gultyaeva	
et	al.,	2015).

Цитогенетическими	 и	 молекулярно-цитогенетически-
ми	методами	анализа	у	ряда	линий	выявлен	генетический	
материал	от	Ae. speltoides,	переданный	в	форме	трансло-
каций	 T2DL.2DS-2SS,	 T5D	 и	 замещения	 хромосомы	
5S	(5D).	Об	использовании	данных	транслокаций	в	селек-
ции	мягкой	пшеницы	впервые	сообщалось	в	наших	более	
ранних	работах	 (Davoyan	et	 al.,	 2017;	2021).	Мы	изучили	
интрогрессивные	линии,	полученные	с	участием	синтети-
ческих	форм	Авродес	и	RS7	(AABBUS),	на	устойчивость	
к	листовой	ржавчине	(Puccinia triticina	Eriks.).	За	исклю-
чением	этих	работ,	в	литературе	не	встречается	сведений	
о	получении,	изучении	и	использовании	таких	транслока-
ций	 в	 селекционном	 процессе,	 поэтому	 они	 представля-
ют	большой	интерес	для	дальнейшего	изучения.	Высокая	
устойчивость	к	жёлтой	ржавчине,	01	балла	у	линий	АS12-
06,	АS12-07	и	АS12-88,	может	быть	обусловлена	наличи-
ем	 транслокации	 T2DL.2DS-2SS	 и	 замещения	 5D(5S),	
а	 в	 случае	 линии	 АS12-51	 –	 транслокаций	 T1RS.1BL,	
T2DL.2DS-2SS	и	T5D.	У	линий	P07-L.21	и	Asp071-21	была	
обнаружена	 транслокация	 T5BS.5BL-5SL,	 впервые	 оха-
рактеризованная	 Адониной	 и	 др.	 (Adonina	 et	 al.,	 2012),	
однако	 данная	 транслокация	 не	 обеспечивала	 устой-
чивости	 этих	 линий	 к	 жёлтой	 ржавчине.	 В	 то	 же	 время	
линии	 P07-L.21	 и	Asp071-21	 могут	 представлять	 интерес	
как	доноры	устойчивости	к	листовой	ржавчине,	так	как	в	
составе	T5BS.5BL-5SL	содержится	 эффективный	на	 тер-
ритории	России	ген	устойчивости	LrAsp5	 (Adonina	et	al.,	
2021).

В	настоящее	время	известно	около	80	генов	устойчи-
вости	к	жёлтой	ржавчине,	большинство	из	которых	про-
исходит	 от	мягкой	 пшеницы	 (Wang,	Chen,	 2017).	Несмо-
тря	 на	 то,	 что	 некоторые	 из	 этих	 генов	 были	 получены	
от	дикорастущих	видов,	ранее	не	сообщалось	о	передаче	
мягкой	пшенице	генов	Yr от	Ae. speltoides. Использовав-
шиеся	в	скрещиваниях	сорта	‘Аврора’,	 ‘Кавказ’	и	‘Крас-
нодарская	 99’	 сильно	 поражались	 жёлтой	 ржавчиной	
и	не	могли	служить	донорами	устойчивости. Таким	обра-
зом,	 можно	 предположить,	 что	 отобранные	 нами	 интро-
грессивные	 линии	 P07-L.02,	 P07-L.1,	 P07-L.17,	 P07-L.43,	
P07-L.19,	 АS12-88,	 АS12-06,	 АS12-07,	 АS12-51,	 Asp81-21,	
Asp63-21,	 Asp053-21,	 Asp04-21,	 Asp022-19,	 Asp023-19	
и	 Asp029-20,	 полученные	 в	 результате	 скрещиваний	
с	Авродес,	могут	нести	новые	гены	или	локусы	устойчи-
вости	к	жёлтой	ржавчине.

Заключение

В	 результате	 проведённых	 исследований	 отобран	
новый	 селекционный	 материал	 –	 устойчивые	 к	 жёл-
той	ржавчине	интрогрессивные	линии	мягкой	пшеницы:	
P07-L.02,	 P07-L.1,	 P07-L.17,	 P07-L.43,	 P07-L.19,	 АS12-88,	
АS12-06,	АS12-07,	АS12-51,	Asp81-21,	Asp63-21,	Asp053-21,	
Asp04-21,	Asp022-19,	Asp023-19	 и	Asp029-20.	 Эти	 линии	
могут	 быть	 использованы	 в	 качестве	 доноров	 в	 селек-
ционных	 программах	 по	 созданию	 устойчивых	 к	 дан-
ной	болезни	форм	пшеницы.	Применение	цитогенетичес-
кого	 и	 молекулярно-цитогенетического	 методов	 анализа	
позволило	 у	 ряда	 линий	 выявить	 генетический	 матери-
ал	 от	 Ae. speltoides,	 переданный	 в	 форме	 транслокаций	
T2DL.2DS-2SS,	 T5D	 и	 замещения	 хромосомы	 5D(5S).	
Предположительно,	 линии	 с	 идентифицированными	
интрогрессиями	 могут	 нести	 новые	 гены	 (или	 локусы)	
устойчивости	к	жёлтой	ржавчине.
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