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Представлена информация о проявлении комплекса механизмов дли-
тельной устойчивости к бурой ржавчине иммунных видов злаков и интро-
грессивных линий пшеницы с Lr-генами. Несовместимость гриба Puccinia 
triticina Erikss. с видами-нехозяевами проявляется на нескольких стадиях па-
тогенеза. Отмечено нарушение формирования структур гриба на поверх-
ности и внутри листьев, которое часто происходило до или без накопления 
активных форм кислорода (АФК) и проявления реакции СВЧ. Чужеродные 
гены Lr9, Lr19, Lr23 контролируют эффекты, аналогичные отдельным за-
щитным механизмам нехозяев. Ген Lr34 имеет плейотропный эффект и 
определяет ингибирование патогена на поверхности и в тканях растений. 
Результаты рассмотрены с традиционной и молекулярно-генетической то-
чек зрения. 
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Information about the durable resistance mechanisms of immune cereal 

species and introgressive wheat lines with Lr-genes to leaf rustis presented. The 
incompatibility of the fungus Puccinia triticina Erikss. with non-hosts is appeared 
at several pathogenesis stages. The suppression of surface and intraleaf fungal 
structures formation is often occurred before or without accumulation of reactive 
oxygen species (ROS) and the hypersensitive reaction. The alien genes Lr9, Lr 19, 
and Lr23 effect similar to some non-host species defense mechanisms. Lr34 has a 
pleiotropic effect and determined the pathogen inhibition on the surface and in 
plant tissues. The results are considered from the traditional and molecular ge-
netic points of view. 
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Производство растительной продукции в значительной мере ограни-
чивается развитием болезней. Во второй половине ХХ в. в мире была повсе-
местно распространена бурая ржавчина, вызываемая биотрофным грибом 
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Puccinia triticina Erikss. Однако в 1998-2011 гг. в Африке и в Европе появи-
лись и стали быстро распространяться агрессивные расы возбудителей стеб-
левой и желтой ржавчины пшеницы. В 2015 г. сильная вспышка стеблевой 
ржавчины произошла на юге Западной Сибири и в Северном Казахстане [1]. 
В связи с усилением вредоносности комплекса ржавчинных болезней акти-
визировался интерес к изучению механизмов устойчивости видов-нехозяев, 
а также действию генов, длительно защищающих сорта.  

В ХХ в. в фитоиммунологии сложилось представление об участии па-
тогенов и растений в установлении совместимых взаимодействий. Специали-
зированные грибы воспринимают свойства растений в качестве стимулов для 
формирования инфекционных структур [2]. Гены устойчивости растений ко-
дируют рецепторы, обеспечивающие узнавание метаболитов патогена (элиси-
торов). При узнавании элиситоров происходит быстрое накопление активных 
форм кислорода (АФК) – окислительный взрыв, и запускается комплекс за-
щитных реакций. Для преодоления сортовой устойчивости патоген должен 
утратить элиситоры или приобрести супрессоры защитных реакций [3].  

Позже на основании результатов молекулярно-генетических исследо-
ваний была сформулирована новая концепция иммунитета растений. Пред-
полагается, что растения имеют двухуровневую защиту, У видов-нехозяев 
запускается первый уровень неспецифических защитных ответов PTI 
(PAMP-triggered immunity) после узнавания поверхностными рецепторами 
консервативных паттернов непатогенных микроорганизмов (MAMPs), моле-
кул, связанных с патогенными свойствами (PAMPs), и продуктов разложе-
ния растений (DAMPs). После преодоления PTI запускается второй уровень 
защиты, связанный с узнаванием специфических эффекторов – ETI (Effector-
Triggered Immunity), определяющий сортовую устойчивость [4].  

Патосистема «P. triticina – виды семейства Poaceae» представляет 
удобную модель для изучения механизмов устойчивости к ржавчинным бо-
лезням, поскольку в ХХ в. шла активная микроэволюция гриба, и для защиты 
пшеницы в сорта вводили гены различных видов злаков. Для исследования 
проблем длительной устойчивости к P. triticina нами был использован набор 
иммунных злаков разных родов (просо посевное Panicum miliaceum L., овес 
Avena sativa L., ячмень Hordeum sativum L., пырей удлиненный Agropyron elon-
gatum (Host) Beuv., пшеница Тимофеева Triticum timopheevii Zhuk.), пше-
нично-пырейные гибриды (ППГ), линии сорта Тэтчер (ТсLr) с чужеродными 
генами устойчивости. Гены Lr9 (от Aegilops umbelllulata), Lr19 (Ag. elongatum), 
Lr23 (T. turgidum) и возрастной Lr34 интенсивно использовались в мировой 
селекции и длительно сохраняли эффект в большинстве регионов мира, при 
условии научно-обоснованного использования защищенных ими сортов. 

На восприимчивых растениях мягкой пшеницы T. aestivum патоген 
последовательно формирует набор специализированных инфекционных 
структур на поверхности (ростковые трубки, аппрессории на устьицах) и в 
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ткани листьев (инфекционные гифы, гаустории в клетках растения, споро-
генные клетки). На нехозяевах развитие P. triticina ингибировалось на раз-
ных этапах (таблица). На просе отмечено подавление образования аппрес-
сориев и проникновения в ткани. На иммунных растениях овса, ячменя и 
пырея удлиненного образование аппрессориев было подавлено в меньшей 
степени, но образовавшиеся аппрессории погибали при попытке проникно-
вении в устьица после окислительного взрыва. Образование АФК показы-
вает, что узнавание гриба нехозяевами происходило до внедрения в ткани. 
На наборе пшенично-пырейных гибридов установлено, что взаимодействие 
отдельных растений с грибом было аналогично с родительским образцом 
пырея Ag. elongatum, на других гибель гриба происходила после внедрения 
в единичные мезофилльные клетки и сопровождалась накоплением АФК и 
реакцией СВЧ. В некоторых ППГ было подавлено формирование гаусторий, 
необходимых для питания патогена, но без признаков защитных реакций. 
При взаимодействии P. triticina с образцами T. timopheevii установлены все 
перечисленные варианты, но преобладало подавление формирования гау-
сторий, что, вероятно, приводило к гибели гриба от голодания [5]. 

 
Таблица – Особенности развития инфекционных структур P. triticina и про-
явление защитных механизмов иммунных видов, пшенично-пырейных ги-
бридов и линий мягкой пшеницы 
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Panicum miliaceum  +++ + - - - -
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Hordeum sativum ++ ++ - - - «»
Agropyron elongatum ++ ++ - - - «»
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АФК на устьицах, 
АФК на устьицах и  

в мезофилльных клетках, 
СВЧ 

-

Triticum timopheevii 

+ + +++ + + АФК на устьицах и в ме-
зофилльных клетках, 

СВЧ, отложения каллозы 
и лигнина 

TcLr9 ++ ++ - - - АФК на устьицах 
TcLr19 ++ ++ - - - «»

TcLr23 - - +++ - + Отложения каллозы и 
лигнина 

TcLr34/Sr57/Yr18/Pm38 ++ ++ ++ - + АФК на устьицах, отло-
жения каллозы и лигнина 

*Примечание: «-» – эффект отсутствует, «++++» – сильный эффект. 
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Взаимодействие патогена с интрогрессивными линиями ТсLr9 и 
ТсLr19 было аналогично результатам развития на овсе, ячмене и пырее удли-
ненном. На линии TcLr23 обнаружено подавление формирования гаусторий, 
подобное действию отдельных ППГ и растений T. timopheevii. Эти резуль-
таты показывают, что чужеродные гены могут контролировать проявления 
несовместимости, характерные для нехозяев. Особый интерес представляет 
действие гена Lr34, входящего в сложную транслокацию 
Lr34/Sr57/Yr18/Pm38. На взрослых растениях ТсLr34 отмечен плейотропный 
негативный эффект: ингибирование развития аппрессориев, окислительный 
взрыв на устьицах, нарушение образования гаусторий у отдельных колоний 
и частичное подавление спорогенеза.  

Таким образом, показан набор механизмов, обеспечивающий дли-
тельную устойчивость к бурой ржавчине иммунных видов и интрогрессив-
ных линий пшеницы. Несовместимость P. triticina с растениями в значитель-
ной степени проявлялась до окислительного взрыва, свидетельствующего об 
узнавании патогена. Вероятно нарушение стимуляции образования инфек-
ционных структур гриба иммунными растениями. Полученная информация 
в определенной степени противоречит концепции существования двухуров-
невой защиты PTI- и ETI-типов, которая преимущественно основана на ак-
тивных реакциях, развивающиеся после узнавания MAMPs, PAMPs, 
DAMPs.  

Полученные данные о системе механизмов устойчивости иммунных 
видов и интрогрессивных линий представляют интерес для определения 
стратегии защиты мягкой пшеницы от ржавчинных болезней и выявления 
источников потенциальной длительной устойчивости.  
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