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Актуальность. Возбудитель желтой пятнистости листьев пшеницы, гриб Pyrenophora tritici-repentis (Ptr), продолжает 
расширять свой ареал и наносить существенный урон урожаю. Устойчивые сорта пшеницы остаются наиболее эффек-
тивным и экологически безопасным средством защиты от этого заболевания. Цель исследования – охарактеризовать 
современные отечественные сорта мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) по ювенильной устойчивости к географиче-
ски различным популяциям Ptr и выделить источники устойчивости для селекции, определить наличие у сортов до-
минантных аллелей гена Tsn1 и их связь с восприимчивостью к Ptr.
Материалы и методы. Оценивали устойчивость к Ptr 76 сортов озимой мягкой пшеницы из коллекции ВИР, четырех 
сортов озимой и 43 сортов яровой мягкой пшеницы из Поволжья. Инокулюмом служили изоляты краснодарской, там-
бовской, татарстанской и алтайской популяций Ptr 2022 г. Доминантные аллели гена восприимчивости Tsn1 у пшени-
цы идентифицировали методом ПЦР с использованием маркера Xfcp623.
Результаты. Сорта озимой и яровой мягкой пшеницы охарактеризованы по типу реакции листьев проростков к изо-
лятам популяций Ptr и наличию/отсутствию доминантных аллелей гена Tsn1. Устойчивость к изолятам двух и трех 
популяций Ptr проявили 11 сортов озимой и 13 сортов яровой мягкой пшеницы. Показаны различия популяций Ptr по 
вирулентности, а озимых и яровых форм – по уровню устойчивости. Доминантные аллели гена Tsn1 идентифицирова-
ны у 26 сортов. Статистически значимой сопряженности между их присутствием и проявлением восприимчивости 
к Ptr не обнаружено.
Заключение. Выявленное разнообразие сортов мягкой пшеницы по реакциям листьев проростков на заражение изо-
лятами различных популяций Ptr, возможно, обусловлено их различиями по аллелям генов ювенильной устойчиво-
сти/восприимчивости к Ptr, а также наличием неизвестных еще генов-эффекторов в геноме патогена. Сорта, устойчи-
вые к двум-трем популяциям Ptr, можно использовать как источники ювенильной устойчивости в селекции.
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на, Tsn1, ToxA
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Seedling resistance of winter and spring bread wheat cultivars 
to Pyrenophora tritici-repentis

Background. The fungus causing tan spot on wheat leaves, Pyrenophora tritici-repentis (Ptr), continues to expand its range and 
inflict severe damage to the crop. Development of resistant cultivars remains the most effective and environmentally friendly 
way of disease control. The objective was to characterize modern domestic cultivars of bread wheat (Triticum aestivum L.) ac-
cording to their seedling resistance to geographically different Ptr populations, identify sources of Ptr resistance, locate the 
presence of dominant Tsn1 alleles in cultivars, and assess their relationship with Ptr susceptibility.
Materials and methods. Ptr resistance was assessed in 76 winter bread wheat cultivars from the VIR collection, and 4 winter 
and 43 spring bread wheat cultivars from the Volga region. Isolates from the Krasnodar, Tambov, Tatarstan and Altai Ptr popu-
lations (2022) served as the inoculum. Dominant Tsn1 alleles were identified by PCR using the Xfcp623 marker.
Results. Bread wheat cultivars were characterized for the type of response in the leaves of their seedlings to isolates from Ptr 
populations and the presence/absence of dominant Tsn1 alleles. Resistance to isolates from two or three Ptr populations was 
observed in 11 winter and 13 spring cultivars. Differences between winter and spring forms in their resistance levels were 
shown. Dominant Tsn1 alleles were identified in 26 cultivars. No statistically significant association was found between the 
presence/absence of dominant Tsn1 alleles and the manifestation of resistance/susceptibility to Ptr.
Conclusion. The disclosed diversity of bread wheat cultivars in their responses to the infection with isolates of different Ptr 
populations may be due to their differences in the alleles of Ptr resistance/susceptibility genes as well as the presence of still 
unknown effector genes in the pathogen’s genome. Cultivars resistant to two or three Ptr populations can be used by breeders 
as sources of seedling resistance.
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введение

У мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) поиск новых 
источников устойчивости к желтой пятнистости ли-
стьев, вызываемой аскомицетным грибом Pyrenophora 
tritici-repentis (Died.) Drechsler (далее сокращенно: Ptr), 
остается актуальным (Kim, Volkova, 2020), что обусловле-
но большой изменчивостью возбудителя болезни, благо-
даря которой возникают новые расы и преодолевается 
устойчивость сортов. До 1970-х годов болезнь не имела 
экономического значения. Распространение и увеличе-
ние вредоносности болезни связывают с широким вне-
дрением в производство сортов, устойчивых к стеблевой 
и бурой ржавчинам, которые обеспечили «относительно 
чистый лист» для освоения его возбудителем желтой 
пятнистости. Еще одним фактором, объясняющим рас-
пространение желтой пятнистости, может быть при-
менение щадящих способов обработки почвы, способ-
ствующих накоплению первичного инфекционного на-
чала в виде зимующих псевдотециев гриба (Mikhailova 
et al., 2012). Считают, что усиление вирулентности гриба 
произошло за счет приобретения изолятами Ptr способ-
ности продуцировать белковый токсин Ptr ToxA, индуци-
рующий некроз. Ген ToxA, кодирующий этот токсин, был 
привнесен в геном Ptr путем горизонтального переноса 
от другого листового патогена пшеницы – гриба Parast-
agonospora nodorum (Berk.) Quaedvl., Verkley & Crous – че-
рез анастомозы между гифами или с помощью неизвест-
ных переносчиков (Friesen et al., 2006).

Установлено, что Ptr продуцирует некротрофные эф-
фекторы (NE) Ptr ToxA, Ptr ToxB, Ptr ToxC, которые взаи-
модействуют соответственно с генами чувствительно-
сти пшеницы Tsn1, Tsc2 и Tsc1 по схеме «ген-на-ген». Рас-
познавание NE геном чувствительности хозяина приво-
дит к развитию болезни у растения. При инфицировании 
ткани растения взаимодействие Ptr ToxA – Tsn1 вызыва-
ет некроз, в то время как взаимодействия Ptr ToxB – Tsc2 
и Ptr ToxC – Tsc1 – симптомы хлороза. В этом контексте 
устойчивость к Ptr проявляется как рецессивный при-
знак и реализуется при отсутствии доминантных алле-
лей генов чувствительности хозяина (Strelkov, Lamari, 
2003; Ciuffetti et al., 2010; Singh et al., 2010; Tan et al., 2010; 
Faris et al., 2013).

Экспериментально показано, что у растений пшени-
цы, несущих доминантную аллель гена восприимчиво-
сти Tsn1, развитие болезни наблюдается при инокуляции 
их изолятом Ptr, продуцирующим Ptr ToxA, то есть пато-
система T. aestivum – P. tritici-repentis работает по принци-
пу «ген-на-ген» в инверсном варианте (Strelkov, Lamari, 
2003; Ciuffetti et al., 2010). Для отбора растений пшеницы, 
устойчивых к Ptr, их испытывают на чувствительность 
либо к отдельным изолятам, относящимся к той или 
иной расе, либо к химически синтезированным чистым 
белковым токсинам Ptr ToxA или Ptr ToxB. Последний 
подход широко применяют за рубежом. После того как 
ген Tsn1 был клонирован и на его функциональную ал-
лель подобран маркер Xfcp623 (Faris et al., 2010), этот 
маркер стали использовать для выявления образцов 
Tsn1+ с целью их последующей элиминации из селекци-
онного процесса (Faris et al., 2010, 2012; Kokhmetova et al., 
2017). Однако до сих пор нет единого мнения об эффек-
тивности и целесообразности использования такого 
подхода для борьбы с болезнью.

Цель нашего исследования – охарактеризовать совре-
менные отечественные сорта мягкой пшеницы по юве-
нильной устойчивости к географически различным по-

пуляциям возбудителя Ptr и выделить источники устой-
чивости для селекции, определить наличие у сортов до-
минантных аллелей гена Tsn1 и связь их с восприимчиво-
стью к Ptr.

Материалы и методы

Материалом для исследования послужили:
– 76 образцов озимой мягкой пшеницы из коллекции 

ВИР. Все они представляли сорта 19 регионов России, 
в основном включенные в коллекцию в 2018–2021 гг. 
Поэтому далее речь о них будут идти как о сортах. Эту 
выборку дополнили ‘Аэлита’, ‘Альтернатива’, ‘Эстафета’, 
‘Поволжская Нива’ из Федерального аграрного научного 
центра Юго-Востока (Саратовская обл.) и Самарского фе-
дерального исследовательского центра РАН (Самарская 
обл.);

– 43 сорта яровой мягкой пшеницы, предоставлен-
ные селекционерами названных выше учреждений и Фе-
деральным исследовательским центром «Казанский 
научный центр РАН» (Республика Татарстан). Все сорта 
из Поволжья: Самарская обл. – 6, Саратовская обл. – 17, 
Татарстан – 17, Ульяновская обл. – 3.

Всего изучено 123 сорта мягкой пшеницы.
В качестве инокулюма для заражения сегментов ли-

стьев сортов использовали изоляты, выделенные 
в 2022 г. из краснодарской (кр-22), тамбовской (тамб-22), 
татарстанской (тат-22) и алтайской (алт-22) популяций 
Ptr. Каждая популяция была представлена смесью пяти 
наиболее агрессивных изолятов, которые включали до-
минирующие расы каждой популяции, а именно: расы 1 
и 2 – кр-22, расы 1, 3, 4 и 8 – тамб-22, расы 2 и 4 – тат-22, 
расы 1 и 3 – алт-22 (неопубликованные данные). Расы 1, 
2, 8 характеризуются способностью продуцировать не-
кроз-индуцирующий токсин Ptr ToxA, кодируемый геном 
ToxA. Каждый сорт озимой пшеницы оценивали двумя – 
четырьмя популяциями: 23 сорта – алт-22 и тамб-22, 43 – 
кр-22 и тат-22, 12 – тамб-22, кр-22 и тат-22, два сорта – 
всеми четырьмя популяциями. Все 43 сорта яровой мяг-
кой пшеницы тестировали к трем популяциям: тамб-22, 
кр-22 и тат-22.

Сегменты отсеченных листьев пшеницы помещали 
на среду с бензимидазолом (40 мг/л) и заражали по из-
вестной методике суспензией конидий гриба в концен-
трации 5000 кон/мл (Mikhailova et al., 2012).

Метод определения ювенильной (проростковой) 
устойчивости к Ptr основан на анализе размеров некро-
тических и хлоротичных пятен, образовавшихся после 
инокуляции листьев проростков пшеницы методом 
опрыскивания конидиальной суспензией гриба. Оценку 
устойчивости проводили по 5-балльной шкале (Rees 
et al., 1987; Mikhailova et al., 2012), в которой комбинации 
баллов поражения в виде «некроз/хлороз» интерпрети-
ровали следующим образом: 0/0, 0/1, 1/0, 1/1 – устойчи-
вые, или R; 1/2, 2/2, 2/1 – умеренно устойчивые, MR; 3/3, 
3/4, 4/3, 4/4, 2/3, 3/2 – восприимчивые, S; 4/3, 4/4, 4/5, 
5/4, 5/5 – высоковосприимчивые, HS.

По совокупности всех выявленных реакций на зара-
жение различными популяциями Ptr каждый из сортов 
был отнесен к одной из трех групп: устойчивый – с реак-
цией R к двум и более популяциям; умеренно устойчи-
вый – с реакциями только MR или MR и R к одной из по-
пуляций; восприимчивый – при наличии реакции S хотя 
бы к одной из популяций.

Выделение ДНК из листьев проводили CTAB-методом 
(Murray, Thompson, 1980). Ген восприимчивости Tsn1 
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идентифицировали с использованием маркера Xfcp623, 
который расположен в 5-м интроне гена Tsn1. Диагности-
ческий фрагмент размером 380 пн ассоциирован с функ-
циональным аллелем этого гена; отсутствие маркера 
означало наличие нулевой аллели (Faris et al., 2010).

Сравнение двух и более выборок одновременно для 
проверки степени их однородности, а также для оценки 
достоверности сопряженности между восприимчиво-
стью/устойчивостью сорта к Ptr и присутствием/отсут-
ствием диагностического фрагмента маркера Tsn1 про-
водили с использованием критерия Хи-квадрат, в том 
числе с поправкой Йетса:

χф
2 = (|ad–bc|–0,5N)2N/(a+b) (c+d) (a+c) (b+d) (Zaitsev, 

1984).
В тех случаях, когда хотя бы в одной из ячеек таблицы 

частота была меньше 5, применяли формулу:
P(χф

2) = (a+b)! (c+d)! (a+c)! (b+d)! / a! b! c! d! N!,
где N – общее число сортов (Zaitsev, 1984). Вычисле-

ние логарифмов факториалов выполняли на инженер-
ном калькуляторе (https://okcalc.com/ru/scientific/).

Результаты

В таблице 1 обобщены результаты оценки 80 сортов 
озимой мягкой пшеницы по типам реакций листьев про-
ростков на заражение изолятами различных популяций 
Ptr. В ней также приведены названия сортов и указаны 
регионы их происхождения.

Выявлено широкое разнообразие сортов по типам ре-
акций на заражение различными популяциями Ptr. Так, 
к популяциям алт-22 и тамб-22 устойчивыми были три 
сорта, семь – умеренно устойчивыми, а 13 – восприимчи-
выми. 

В такие же группы объединили сорта и при зараже-
нии листьев проростков изолятами кр-22 и тат-22. Обна-
ружено четыре сорта, устойчивых к обеим популяциям, 
девять умеренно устойчивых и 30 восприимчивых хотя 
бы к одной популяции, в том числе семь – к обеим попу-
ляциям. 

При заражении изолятами популяций тамб-22, кр-22 
и тат-22 листья проростков ‘Альтернатива’, ‘Эстафета’, 
к-64281 ‘Светоч’ и к-61966 ‘Безенчукская 380’ проявили 
устойчивость, а ‘Поволжская Нива’, к-66504 ‘Базис’ – уме-
ренную устойчивость. К четырем популяциям желтой 
пятнистости были оценены к-67181 ‘Агросп 33’ и к-66637 
‘Анастасия’. Первый показал умеренную устойчивость 
к алт-22, к остальным – восприимчивость, а второй был 
в разной степени устойчивым к трем популяциям Ptr 
и восприимчивым к тамб-22.

Таким образом, всего 11 сортов озимой мягкой пше-
ницы (13,75% изученных) проявили устойчивость 
к двум или трем популяциям. Это к-67188 ‘Зоро’; к-67190 
‘Nord 76’ и к-67191 ‘Nord 19’, ’Альтернатива’, ‘Эста фета’, 
к-61966 ‘Безенчукская 380’, к-64281 ‘Светоч’, к-66633 
‘Секлетия’, к-66831 ‘Вольный Дон’, к-67195 ‘Нива Дона’ 
и к-67196 ‘Амбар’. Умеренно устойчивыми были 18 сор-

Таблица 1. характеристика сортов озимой мягкой пшеницы по реакциям листьев проростков на заражение 
различными популяциями Pyrenophora tritici-repentis (Died.) Drechsler и генотипы сортов по аллелям гена Tsn1

Table 1. Characterization of winter bread wheat cultivars according to the responses of seedling leaves 
to the infection with various populations of Pyrenophora tritici-repentis (Died.) Drechsler, 

and the genotypes of cultivars for Tsn1 alleles

Номер по каталогу вИР, сорт, 
регион происхождения

число 
сортов

Реакция на инокулюм популяций 
Pyrenophora tritici-repentis Генотипы 

сортов 
алт-22 тамб-22 кр-22 тат-22

к-67201 ‘Немчиновская 85’, к-67204 ‘Тимирязевская 
Юбилейная’ (Московская обл.); к-66801 ‘Юбилей 
Дона’ (Ростовская обл.); к-66635 ‘Паритет’ (Став-
ропольский край)

4 MR MR –* – tsn1tsn1

к-66628 ‘Еланская’ (Волгоградская обл.); к-66830 
‘Полина’ (Ростовская обл.) 2 MR MR – – Tsn1Tsn1

к-67184 ‘Батя’ (Ставропольский край) 1 MR R – – tsn1tsn1

к-66636 ‘Армада’ (Ставропольский край); к-67189 
‘Студенческая Нива’ (Ульяновская обл.) 2 MR S – – tsn1tsn1

к-66831 ‘Вольный Дон’ и к-67196 ‘Амбар’ (Ро-
стовская обл.); к-66633 ‘Секлетия’ (Ставрополь-
ский край)

3 R R – – tsn1tsn1

к-67182 ‘Влади’ (Владимирская обл.) 1 R S – – Tsn1Tsn1

к-66842 ‘Хамдан’ (Калмыкия); к-66639 ‘Цефей’ (Кур-
ская обл.); к-66296 ‘Былина Дона’ и к-66833 ‘Воль-
ница’ (Ростовская обл.)

4 R S – – tsn1tsn1

к-67198 ‘Зодиак’ (Ростовская обл.); к-66629 ‘Бары-
ня’ (Ставропольский край) 2 S MR – – Tsn1Tsn1

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2024;185(2):95-105

   •   185 (2), 2024   •   

98

Мироненко Н.В., Коваленко Н.М., Баранова О.А., Хакимова А.Г., Митрофанова О.П.

https://okcalc.com/ru/scientific/


Таблица 1. продолжение

Table 1. Continued

Номер по каталогу вИР, сорт, 
регион происхождения

число 
сортов

Реакция на инокулюм популяций 
Pyrenophora tritici-repentis Генотипы 

сортов 
алт-22 тамб-22 кр-22 тат-22

к-67192 ‘Марс’ и к-67194 ‘Фотон’ (Воронежская 
обл.); к-66883 ‘Рифей’ (Оренбургская обл.); к-67004 
‘Пальмира 18’ (Ростовская обл.)

4 S S – – tsn1tsn1

к-67501 ‘Ивита’ (Московская обл.); к-66626 ‘При-
иртышская’ (Омская обл.); к-67200 ‘Александрия’ 
и к-67229 ‘Ассоль 5’ (Ставропольский край)

4 – – MR MR tsn1tsn1

к-67185 ‘Морец’ (Ставропольский край) 1 – – MR MR Tsn1Tsn1

к-66503 ‘Быль’ (Владимирская обл.); к-67203 ‘Ми-
рабель 20’ (Ростовская обл.) 2 – – MR R tsn1tsn1

к-67199 ‘Универ’ (Ростовская обл.) 1 MR R Tsn1Tsn1

к-67499 ‘Камышанка 9’ (Волгоградская обл.); 
к-67186 ‘Аленушка’ (Пензенская обл.); к-67219 
‘Волжская 29’ (Ульяновская обл.)

3 – – MR S tsn1tsn1

к-67521 ‘Октябрина’ (Алтайский край); к-65223 
‘Гром’ (Краснодарский край), к-67520 ‘Краснооб-
ская 27’ (Новосибирская обл.); к-67522 ‘Поволж-
ская 30’ (Самарская обл.); к-67512 ‘Степная 19’ 
(Саратовская обл.)

5 – – MR S Tsn1Tsn1

к-67509 ‘Куряночка 19’ (Курская обл.) 1 – – R MR tsn1tsn1

к-67188 ‘Зоро’ (Краснодарский край); к-67190 
‘Nord 76’ и к-67191 ‘Nord 19’ (Липецкая обл.); 
к-67195 ‘Нива Дона’ (Ростовская обл.)-

4 – – R R tsn1tsn1

к-67187 ‘Володя’ (Краснодарский край); к-67197 
‘Ювента’ (Ставропольский край) 2 – – R S tsn1tsn1

к-67517 ‘Октябрьская’ (Ульяновская обл.) 1 – – R S Tsn1Tsn1

к-67502 ‘Анфиса’ (Московская обл.); к-66505 ‘Вьюга’ 
(Самарская обл.); к-67180 ‘Подруга ‘(Саратовская 
обл.); к-67226 ‘Люда’ и к-67227 ‘Источник’ (Став-
ропольский край); к-67213 ‘Надежда’ и к-67212 
‘Универсиада’ (Татарстан);

7 – – S MR tsn1tsn1

к-67496 ‘Московская 27’ и к-67508 ‘Снегирев-
ская-75’ (Московская обл.); к-67228 ‘Николь 2’ 
и к-67225 ‘Приз’ (Ставропольский край)

4 – – S MR Tsn1Tsn1

к-67224 ‘Иван’ (Ставропольский край) 1 – – S R tsn1tsn1

к-67193 ‘Тригор’ (Воронежская обл.); к-67498 ‘Па-
мяти Чекурова’ (Новосибирская обл.); к-67202 ‘Па-
фос’ и к-67506 ‘Подарок Крыму’ (Ростовская обл.); 
к-67183 ‘Форпост’ (Ставропольский край); к-67523 
‘Сабан’ (Татарстан); к-67515 ‘Дивия’ (Ульяновская 
обл.)

7 – – S S tsn1tsn1

‘Поволжская Нива’ (Самарская обл.) 1 – MR MR R tsn1tsn1

к-66504 ‘Базис’ (Самарская обл.) 1 – MR MR R Tsn1Tsn1

к-64281 ‘Светоч’ (Самарская обл.) 1 – MR R R tsn1tsn1
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тов (22,5%), остальные (51 сорт, 63,75%) – восприимчи-
выми.

Из 43 протестированных поволжских сортов с яро-
вым типом развития 13 (30,2%) были устойчивыми ко 
всем популяциям Ptr (табл. 2). Это ‘Белянка’, ‘Фаворит’, 
‘Квартет’, ‘Саратовская 76’, ‘Иделле’, ‘Экада 253’, ‘Тулай-
ковская 100’, ‘Тулайковская Золотистая’, ‘Скирда’, ‘Лебе-
душка’, ‘Саратовская 55’, ‘Саратовская 74’, ‘Надира’. К груп-
пе умеренно устойчивых отнесено четыре сорта (9,3%), 
а восприимчивыми оказались 26 сортов (58,1%).

При анализе результатов опытов обратил на себя 
внимание тот факт, что озимые и яровые сорта из одно-
го и того же региона различались по устойчивости при 
инокуляции популяциями Ptr разного географического 
про исхождения. Так, из семи изученных озимых сортов 
Саратовской обл. все были восприимчивыми к тамб-22 
и почти все, за исключением к-66637 ‘Анастасия’, – к кр-
22. В то же время среди яровых саратовских сортов 
12 были высокоустойчивыми и три – умеренно устой-
чивыми к тамб-22, а также соответственно 4 и 3 сорта – 
к кр-22. Что касается популяции тат-22, то большинство 
озимых и яровых сортов были к ней высокоустойчивы-
ми и умеренно устойчивыми, что можно объяснить 
преобладанием в данной популяции Ptr авирулентной 
расы 4. 

Скрининг всей выборки сортов мягкой пшеницы на 
присутствие в их генотипах доминантных аллелей гена 
чувствительности Tsn1 показал, что диагностический 
фрагмент, указывающий на наличие доминантных алле-
лей, присутствовал у 22 озимых и четырех яровых сор-
тов; у 58 и 39 соответственно его не выявили. Представ-
ляло интерес выяснить, имеется ли сопряженность меж-
ду наличием/отсутствием доминантных аллелей и вос-
приимчивостью к Ptr. В таблице 3 показано полученное 
распределение сортов по классам. Значения вычислен-

ных критериев Хи-квадрат при оценке достоверности 
сопряженности оказались меньше критических значе-
ний этого показателя при доверительных уровнях 
Р = 0,95–0,999. Для озимых сортов χ2 = 0,82, яровых – 
χ2 = 0,07. Следовательно, статистически значимую со-
пряженность между присутствием/отсутствием диагно-
стического фраг мента доминантных аллелей Tsn1 и про-
явлением устойчивости/восприимчивости к Ptr обнару-
жить не удалось.

Ранее нами была изучена устойчивость к Ptr старо-
давней озимой мягкой пшеницы из коллекции ВИР (Mi-
ronenko et al., 2023). Представляло интерес сравнить 
современные и стародавние озимые сорта по встречае-
мости у них доминантных аллелей гена Tsn1. Из 67 изу-
ченных сортов стародавней озимой мягкой пшеницы до-
минантные аллели были обнаружены у 37, или у 55,2% 
изученных. Среди 80 современных озимых сортов их вы-
явили у 22 (27,5%). Соответственно, они встречались 
реже примерно в два раза. Следует также отметить, что 
среди стародавней пшеницы с доминантными аллелями 
Tsn1 восемь сортов (21,6%) были устойчивыми и умерен-
но устойчивыми (R и MR) к двум популяциям Ptr, а 29 – 
восприимчивыми, а среди современных озимых сортов 
Tsn1+ шесть (27,3%) – с реакциями R и MR, а 16 имели при 
заражении хотя бы одной из популяций реакцию S. В обо-
их случаях у большого числа сортов (30 стародавних 
и 58 современных) присутствовали, по-видимому, рецес-
сивные аллели tsn1tsn1, при этом сорта также различа-
лись по типу реакции на инокулюм.

В целом по совокупности выявленных реакций на за-
ражение отдельными популяциями Ptr и присутствию/
отсутствию доминантных аллелей гена Tsn1 озимые сор-
та объединились в 36 групп, из них 13 с доминантными 
аллелями гена Tsn1, а яровые сорта – в 19 групп, из них 
четыре с доминантными аллелями (см. табл. 1 и 2). 

Номер по каталогу вИР, сорт, 
регион происхождения

число 
сортов

Реакция на инокулюм популяций 
Pyrenophora tritici-repentis Генотипы 

сортов 
алт-22 тамб-22 кр-22 тат-22

к-68613 ‘Еланчик’ (Краснодарский край) 1 – MR S R tsn1tsn1

к-61966 ‘Безенчукская 380’ (Самарская обл.) 1 – R MR R tsn1tsn1

‘Альтернатива’ (Самарская и Ульяновская об-
ласти) 1 – R R R tsn1tsn1

‘Эстафета’ (Самарская обл.) 1 – R R R Tsn1Tsn1

к-65611 ‘Левобережная 3’ и ‘Аэлита’ (Саратовская 
обл.) 2 – S S MR tsn1tsn1

к-65610 ‘Джангаль’ (Саратовская обл.) 1 – S S MR Tsn1Tsn1

к-64908 ‘Левобережная 1’ (Саратовская обл.) 1 – S S R Tsn1Tsn1

к-65219 ‘Новоершовская’ (Саратовская обл.) 1 – S S R tsn1tsn1

к-67181 ‘Агросп 33’ (Саратовская обл.) 1 MR S S S tsn1tsn1

к-66637 ‘Анастасия’ (Саратовская обл.) 1 R S R MR Tsn1Tsn1

Примечание: * – не изучали

Note: * – not studied

Таблица 1. Окончание

Table 1. The end
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Таблица 2. характеристика яровых сортов мягкой пшеницы по реакциям листьев проростков на заражение 
различными популяциями Pyrenophora tritici-repentis (Died.) Drechsler и генотипы сортов по аллелям гена Tsn1

Table 2. Characterization of spring bread wheat cultivars according to the responses of seedling leaves 
to the infection with various populations of Pyrenophora tritici-repentis (Died.) Drechsler, 

and the genotypes of cultivars for Tsn1 alleles

Название сорта, регион происхождения 
число 
сортов

Реакции сортов на инокулюм 
популяций Pyrenophora tritici-repentis Генотип 

сорта
кр-22 тамб-22 тат-22

‘Белянка’, ‘Фаворит’, ‘Квартет’, ‘Саратов-
ская 76’ (все Саратовская обл.); ‘Иделле’ 
(Татарстан); ‘Экада 253’ (Ульяновская обл.)

6 R R R tsn1tsn1

‘Тулайковская 100’, ‘Тулайковская золоти-
стая’ (Самарская обл.) 2 R R MR tsn1tsn1

‘Скирда’ (Самарская обл.) 1 MR R R Tsn1Tsn1

‘Лебедушка’, ‘Саратовская 55’, ‘Саратов-
ская 74’ (Саратовская обл.); ‘Надира’ (Та-
тарстан)

4 MR R R tsn1tsn1

‘Буляк’ (Татарстан) 1 MR MR R Tsn1Tsn1

‘Сакара’, ‘Экада 109’ (Татарстан) 2 MR MR R tsn1tsn1

‘Экада 214’ (Ульяновская обл.) 1 MR MR MR tsn1tsn1

‘Хазинэ’ (Татарстан) 1 MR S R tsn1tsn1

‘Юго-Восточная 4’ (Саратовская обл.) 1 S MR R tsn1tsn1

‘Чистопольская’ (Татарстан) 1 S MR R Tsn1Tsn1

‘Саратовская 68’ (Саратовская обл.) 1 S R MR tsn1tsn1

‘Воевода’, ‘Добрыня’, ‘Ершовская 36’, ‘Са-
ратовская 58’ (все Саратовская обл.); ‘Эка-
да 258’ (Ульяновская обл.); ‘Экада 265’ (Та-
тарстан) 

6 S R R tsn1tsn1

‘Курьер’ (Саратовская обл. и Краснодарский 
край) 1 S MR MR tsn1tsn1

‘Йолдыз’ и ‘100 лет ТАССР’ (Татарстан) 2 MR S S tsn1tsn1

‘Экада 113’ (Самарская обл.); ‘Прохоровка’ 
(Саратовская обл.); ‘Казанская Юбилейная’ 
(Татарстан); ‘Амир’ (Московская обл. и Та-
тарстан) 

4 S MR S tsn1tsn1

‘Аль Варис’ (Татарстан) 1 S S R Tsn1Tsn1

‘Тулайковская Надежда’ (Самарская обл.); 
‘Балкыш’ и ‘Баракат’ (Татарстан) 3 S S R tsn1tsn1

‘Ситара’ (Татарстан) 1 S S MR tsn1tsn1

‘Тулайковская 108’ (Самарская обл.); 
‘Юго-Восточная 2’ и ‘Л 503’ (Саратовская 
обл.); ‘Хаят’ (Татарстан)

4 S S S tsn1tsn1
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Обсуждение

Проведенное нами изучение 123 сортов озимой 
и яровой мягкой пшеницы показало их широкое разно-
образие по реакциям листьев проростков на заражение 
изолятами географически различных популяций Ptr и по 
наличию/отсутствию у них доминантных аллелей гена 
Tsn1. Среди озимых 29 сортов (36,3%) были устойчивы-
ми и умеренно устойчивыми, среди яровых – 17 сортов 
(39,5%).

С целью мониторинга возделываемых в РФ сортов на 
устойчивость к Ptr, в том числе ювенильную устойчи-
вость, систематически оценивают новые создаваемые 
сорта, при этом используют различные изоляты. Так, 
Л. А. Михайлова и Н. М. Коваленко (Mikhailova, Kovalenko, 
2009) для инокуляции листьев растений использовали 
смесь наиболее агрессивных изолятов, выделенных из 
популяции Краснодарского края. Они показали, что сре-
ди 209 сортов озимой мягкой пшеницы, включенных 
в Государственный реестр селекционных достижений 
РФ в 2003 г., устойчивыми и умеренно устойчивыми к Ptr 
были 51 сорт (24,4%), а среди 136 сортов яровой мягкой 
пшеницы – 22 (16%).

Спустя 15 лет Н. М. Коваленко с соавторами (Kova-
lenko et al., 2022) в 2018–2020 гг. изучили 39 озимых 
и 31 яровой сорт мягкой пшеницы, рекомендованных 
для возделывания в России. Оценка ювенильной устой-
чивости материала к изоляту Ptr, продуцирующему ток-
син Ptr ToxA, показала, что устойчивые и умеренно устой-
чивые сорта составили среди озимых 26%, а яровых – 
45%.

На наш взгляд, при систематической оценке образцов 
пшеницы коллекции ВИР на ювенильную устойчивость 
к Ptr и подборе источников устойчивости для селекции 
в разных регионах страны важно использовать иноку-
люм с максимальным количеством генов-эффекторов, 
который выявлял бы большое число соответствующих 
комплементарных генов устойчивости/восприимчиво-
сти у растения-хозяина. В этой связи инокуляция образ-
цов пшеницы смесью наиболее агрессивных изолятов, 
выделенных из географически различных популяций па-

тогена, несомненно, имеет преимущество перед иноку-
люмом в виде отдельных изолятов.

Следует отметить, что у пшеницы не во всех случаях 
отмечается корреляция устойчивости в фазе проростков 
и взрослых растений к Ptr (Dinglasan et al., 2016; Kokhme-
tova et al., 2021; Kremneva et al., 2021). В полевых опытах 
частоты обнаружения устойчивых сортов существенно 
ниже, чем при лабораторной оценке. Так, на эксперимен-
тальном поле в условиях Саратовской обл. в течение трех 
лет, в период наибольшего развития заболевания и с ис-
пользованием усиленного инфекционного фона, было 
отмечено всего 4% высокоустойчивых образцов и 6% 
умеренно устойчивых из общей выборки более чем 
1000 образцов (Markelova, Ivanova, 2012). Озимые сорта 
пшеницы по сравнению с яровыми были устойчивее 
к желтой пятнистости. Авторы объяснили это совпаде-
нием пика развития заболевания и окончанием вегета-
ции озимых посевов.

С целью поиска новых источников устойчивости 
к Ptr, которые могли бы обеспечить защиту от широкого 
спектра действия некротрофных эффекторов и других 
механизмов заражения, исследователи (Dinglasan et al., 
2019) протестировали в тепличных и полевых условиях 
295 линий пшеницы из коллекции ВИР как на стадии 
проростков, так и на стадии взрослых растений. Опыты 
проводили в Австралии и России. Путем поиска ассоциа-
ций между 25 286 геномными DArTseq-маркерами (тех-
нология Diversity Arrays genotype-by-sequencing) и полу-
ченными фенотипическими показателями реакций про-
ростков и взрослых растений на заражение Ptr в геноме 
пшеницы были определены 11 локусов количественных 
признаков (QTLs, или Quantitative Trait Loci), связанных 
с ответом на этот патоген. Из них три локуса (qNV.YS-
2B.2, qNV.YS-4B.1, qNV.YS-7B) соответственно в хромосо-
мах 2B, 4B и 7B выявлены как на стадии проростков, так 
и у взрослых растений, причем один из них связан 
с устойчивостью к расе 1 Ptr в обеих странах. Пять локу-
сов (qNV.YS-1A.1, qNV.YS-4A, qNV.YS-4B.2, qNV.YS-5B, qNV.
YS-6B) в хромосомах 1A, 4A, 4B, 5B и 6B ассоциированы 
с устойчивостью только проростков, из них три связаны 
с расой 1 также в обеих странах, а влияние одного прояв-

Таблица 3. проявление устойчивости/восприимчивости к желтой пятнистости 
в зависимости от наличия/отсутствия в генотипах сортов доминантных аллелей Tsn1

Table 3. Manifestation of tan spot resistance/susceptibility 
depending on the presence/absence of dominant Tsn1 alleles in the genotypes of cultivars

Доминантный 
аллель Tsn1

число сортов в классах 

всего хи-квадратвысоко- и умеренно 
устойчивые

восприимчивые

Озимая мягкая пшеница

Выявлен a = 6 b = 16 (a+b) = 22

0,82Не выявлен c = 24 d = 34 (c+d) = 58

Всего (a+c) = 30 (b+d) = 50 N = 80

яровая мягкая пшеница

Выявлен a = 2 b = 2 (a+b) = 4

0,07Не выявлен c = 15 d = 24 (c+d) = 39

Всего (a+c) = 17 (b+d) = 26 N = 43
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лялось лишь в Австралии. Следует отметить, что QTL 
(qNV.YS-5B), ассоциированный с устойчивостью к расе 1, 
по локализации совпал с известным геном восприимчи-
вости Tsn1 на хромосоме 5В. Среди изученных линий ав-
торами были обнаружены 118, которые были устойчи-
выми к Ptr на стадии взрослого растения; из них 16 иден-
тифицированы как восприимчивые на стадии всходов. 
У взрослых растений в хромосомах 1A, 2B и 6D определе-
ны еще три локуса (qNV.YS-1A2, qNV.YS-2B.1, qNV.YS-6D) 
устойчивости, которые не экспрессировались на стадии 
проростков. Из них чаще других у линий встречался QTL 
qNV.YS-2B.1. Многие образцы, содержащие этот QTL и об-
ладающие взрослой устойчивостью, имели также ген 
восприимчивости Tsn1 и были чувствительны к токсину 
Ptr ToxA на стадии проростков. Установленный факт про-
тиворечил общепринятому положению, что чувстви-
тельность пшеницы к некротрофным эффекторам со-
пряжена с восприимчивостью к заболеванию (Friesen 
et al., 2008). Авторами сделан вывод, что существуют, 
по-видимому, другие нераскрытые факторы патогенно-
сти или вирулентности, которые играют важную роль 
в возникновении заболевания. Накопление путем селек-
ции QTLs, подобных qNV.YS-2B.1, может способствовать 
повышению уровня устойчивости новых создаваемых 
сортов пшеницы к желтой пятнистости. 

Вопрос о необходимости проведения маркер-вспомо-
гательного отбора против доминантных аллелей гена 
восприимчивости Tsn1 остается открытым (Faris et al., 
2010, 2012; Mironenko et al., 2017). Следует заметить, что 
такой отбор эффективен в тех зонах возделывания мяг-
кой пшеницы, где в популяциях патогена доминируют 
расы с комплементарным геном-эффектором ToxA. На-
пример, в Австралии доминирует раса 1, поэтому взаимо-
отношения ToxA–Tsn1 являются основным фактором, вы-
зывающим болезнь (Tan et al., 2010; Dinglasan et al., 2019). 
Несоответствие реакции сорта, имеющего доминантные 
аллели гена Tsn1, на заражение изолятом ToxA+ или ToxA–, 
возможно, связано с наличием у патогена как дополни-
тельных, еще не известных генов-эффекторов, так и со-
ответствующих им генов устойчивости/восприимчиво-
сти у растений пшеницы (Moreno et al., 2015; Mironenko 
et al., 2017; Guo et al., 2018; See et al., 2018). С помощью 
маркера Xfcp623 можно выявить и исключить из работы 
сорта, содержащие доминантные аллели гена Tsn1, что-
бы предотвратить дальнейшее использование их в се-
лекции, однако вместе с ними будут теряться другие ге-
нетические факторы устойчивости к возбудителю жел-
той пятнистости.

Заключение

Охарактеризовано по ювенильной устойчивости 
к гео графически различным популяциям Ptr, распро-
страненным на территории России, 123 сорта озимой 
и яровой мягкой пшеницы. Выделено 46 устойчивых 
и умеренно устойчивых сортов к популяциям этого воз-
будителя.

Устойчивые сорта могут быть рекомендованы для ис-
пользования в селекции, а именно: 

– сорта озимой мягкой пшеницы к-67188 ‘Зоро’, 
к-67190 ‘Nord 76’, к-67191 ‘Nord 19’, ‘Альтернатива’, ‘Эста-
фета’, к-61966 ‘Безенчукская 380’, к-64281 ‘Светоч’, 
к-66633 ‘Секлетия’, к-66831 ‘Вольный Дон’, к-67195 ‘Нива 
Дона’ и к-67196 ‘Амбар’;

– яровые сорта ‘Белянка’, ‘Фаворит’, ‘Квартет’, ‘Сара-
товская 76’, ‘Иделле’, ‘Экада 253’.

С помощью маркера Xfcp623 у 22 озимых и четырех 
яровых сортов мягкой пшеницы идентифицированы до-
минантные аллели гена Tsn1, у остальных 97 они не об-
наружены. Наличие статистически значимой связи меж-
ду присутствием/отсутствием доминантных аллелей 
этого гена и типом реакции проростков на заражение 
инокулюмом желтой пятнистости не подтверждено.

Представляется перспективным при систематиче-
ской оценке образцов пшеницы коллекции ВИР на юве-
нильную устойчивость к Ptr, отборе источников устойчи-
вости для селекции в разных регионах России использо-
вать инокулюм изолятов из географически отдаленных 
популяций Ptr, чтобы оценивать как можно большую 
часть генетического потенциала устойчивости/воспри-
имчивости растения-хозяина к данному патогену.

Выявленное нами разнообразие сортов пшеницы по 
реакциям листьев проростков на заражение изолятами 
различных популяций Ptr можно объяснить как их гене-
тическими различиями по аллелям генов ювенильной 
устойчивости/восприимчивости к Ptr, так и наличием 
в геноме патогена многих генов-эффекторов, постоянно 
эволюционирующих и обеспечивающих быструю адап-
тацию патогена к растению-хозяину.

Сорта, различающиеся по реакции на один и тот же 
инокулюм Ptr и по наличию/отсутствию доминантных 
аллелей Tsn1, могут быть использованы как исходный 
материал для дальнейшего изучения генетики устойчи-
вости к этому фитопатогену.
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