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Аннотация
Стеблевая ржавчина, вызываемая грибом Puccinia graminis f. sp. tritici (Pgt), остается одной из наиболее опасных болезней зерновых культур. В настоящем обзоре представлен анализ эволюции взаимоотношений между тритикале (×Triticosecale Wittmack) и Pgt с момента начала коммерческого культивирования этой культуры, охватывающий исторические аспекты распространения патогена, изменения его вирулентности и адаптации к различным генотипам тритикале, а также меры, предпринимаемые селекционерами для повышения устойчивости культуры к заболеванию. В работе представлены региональные особенности распространения патогена в России и в мировых центрах выращивания тритикале и пшеницы.  Особое внимание уделяется особенностям патологического процесса развития стеблевой ржавчины на тритикале, который, как и у пшеницы, включает стадии прорастания спор, проникновения в ткани растения и формирования уредиопустул. Отмечается, что тритикале, являясь гибридом пшеницы и ржи, подвержена поражению как пшеничной, так и ржаной формами стеблевой ржавчины. Обзор также охватывает современные методы изучения устойчивости тритикале к Pgt, включая использование молекулярных маркеров для идентификации генов резистентности и скрининга селекционного материала. Для тритикале описан ряд генов устойчивости к стеблевой ржавчине, таких как Sr27, Sr31, SrNin, SrSatu, SrBj и SrVen, которые могут быть эффективно использованы в селекционных программах, направленных на создание сортов с долговременной и эффективной устойчивостью к стеблевой ржавчине. 
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Abstract
Stem rust caused by the fungus Puccinia graminis f. sp. tritici (Pgt) remains one of the most dangerous diseases of grain crops. This review provides an analysis of the evolution of the relationship between triticale (×Triticosecale Wittmack) and Pgt since the beginning of commercial cultivation of this crop, covering the historical aspects of the spread of the pathogen, changes in its virulence and adaptation to various varieties of triticale, as well as the response measures taken by breeders to increase the resistance of the crop to the disease. The paper presents the regional features of the pathogen's spread in Russia and in the world's triticale and wheat growing centers. Special attention is paid to the features of the pathological process of stem rust development on triticale, which, like in wheat, includes the stages of spore germination, penetration into plant tissues and formation of urediopustules. It is noted that triticale, being a hybrid of wheat and rye, is susceptible to both wheat and rye forms of stem rust. The review also covers modern methods for studying triticale resistance to Pgt, including the use of molecular markers for the identification of resistance genes and screening of breeding material. A number of stem rust resistance genes have been described for triticale, such as Sr27, Sr31, SrNin, SrSatu, SrBj, and SrVen, which can be effectively used in breeding programs aimed at creating varieties with long-term and effective resistance to stem rust.
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TRITICOSECALE — ИСКУССТВЕННО СОЗДАННАЯ ЗЕРНОВАЯ КУЛЬТУРА 
Человек вмешивается в естественный ход эволюции растений, занимаясь селекцией. Большинство сельскохозяйственных культур длительное время произрастает в искусственно созданных агробиоценозах, с регулируемой инфекционной нагрузкой. При этом патогены продолжают эволюционировать и появляются все более агрессивные штаммы. Например, к основным болезням пшеницы относят 25 грибных, 3 бактериальных, 1 вирусное, 3 нематодных и 4 физиолого-генетических заболевания [1]. 
С целью повышения устойчивости к биотическим стрессам селекционеры часто прибегают к скрещиваниям культурных растений с дикими (близкородственными) видами, у которых благодаря коэволюции с патогенами есть эффективные гены устойчивости [2–4]. Схожим путем была получена зерновая культура тритикале (×Triticosecale Wittmack) в результате скрещивания пшеницы и ржи с последующим удвоением хромосом [5]. В геноме тритикале присутствуют как ржаной, так и пшеничные субгеномы от разных видов пшениц. Это позволяет систематизировать тритикале по хромосомному набору в соматических клетках на тетра-, гекса- и октоплоидные генотипы (рис. 1) [6]. 
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Рис. 1. Первичные тритикале. Рисунок был создан с использованием графического редактора (https:// ???????????????????)

Пшеница и рожь принадлежат разным родам, что обусловило сложность их гибридизации. Первые естественные гибриды пшеницы и ржи были обнаружены в 1921 г. на Саратовской сельскохозяйственной станции. Мейстер наблюдал массовое появление гибридов в полях частично перекрестноопыляющихся сортов пшеницы, изолированных рядами ржи [7]. Эти гибриды имели опушенные стебли под колосьями, обусловленные доминантным геном хромосомы 5R ржи. Семена, собранные с растений F1, были результатом спонтанных обратных скрещиваний с пшеницей или рожью. Позднее были обнаружены и фертильные гибриды, а их амфидиплоидная природа была подтверждена цитологическими исследованиями Левицкого и Бенецкой в 1930 г. [8].
Искусственные скрещивания пшеницы и ржи начались еще раньше. В 1875 г. Уилсон сообщил о первом успешном опыте опыления пшеницы пыльцой ржи, однако полученные растения оказались стерильными. В 1883 г. американский селекционер Карман создал частично фертильный гибрид, который дал 19 семян. В 1888 г. немецкий селекционер Римпау вывел первый стабильный амфидиплоид с 56 хромосомами, который сохранился в генбанках. Название Triticosecale rimpaui было предложено Виттмаком в 1899 г. для первого истинного гибрида между Triticum aestivum и Secale cereale, а современное обозначение ×Triticosecale Wittmack закрепилось в 1971 г. благодаря Бауму [9, 10].
Развитие методов преодоления репродуктивных барьеров стало ключевым этапом селекции тритикале. Цитогенетические исследования выявили основные проблемы ранних гибридов: мейотическую нестабильность, высокую частоту анеуплоидии, низкую фертильность и сморщенные зерна. Гексаплоидные тритикале (2n=6x=42; AABBRR) оказались более стабильными по сравнению с октоплоидными формами (2n=8x=56; AABBDDRR). Исследования показали, что продолжительность мейоза у тритикале зависит от взаимодействия геномов D и R [11].
В процессе селекции были выделены два типа тритикале: первичные (непосредственные амфидиплоиды от скрещивания пшеницы и ржи) и вторичные (полученные путем скрещивания первичных тритикале между собой или с родительскими видами). Первичные тритикале часто не оправдывали ожиданий из-за цитологической нестабильности и низкой продуктивности. Вторичные гексаплоидные тритикале стали основным объектом коммерческого выращивания благодаря их улучшенным агрономическим характеристикам [12].
Начиная с 30-х годов прошлого века именно российским ученным, Державину и Писареву, удалось начать массовый синтез линий тритикале, что и послужило началом ее коммерческого возделывания не только на территории нашего государства, но и в Европейских странах. 
Комплексное изучение генетики тритикале, способно внести решающий вклад в расширение ее посевных площадей в разных регионах мира. Посевные площади тритикале отмечены в 37 странах [13], среди которых, основной сбор зерна обеспечивают (млн т): Польша — 5,44 (38,42%), Германия — 1,93 (13,63%), Франция — 1,61 (11,37%), Белоруссия — 1,19 (8,4%), Испания — 0,63 (4,45%), Китай — 0,39 (2,75%), Турция — 0,32 (2,26%), Россия — 0,31 (2,19%), Австралия — 0,29 (2,05%), Чехия — 0,21 (1,48%)[footnoteRef:1]. На территории Российской Федерации культура тритикале выращивается в меньших объемах, по сравнению с Европейскими странами, и доля от общего производства составляет около 2% (рис. 2). Однако, по данным Федеральной службы государственной статистики (https://www.rosstat.gov.ru), тритикале выращивается во всех восьми федеральных округах Российской Федерации. Наибольшее количество посевных площадей этой зерновой культуры отмечено для Центрального и Приволжского федеральных округов, на доли которых приходится 32,1 и 28,7 тыс. га соответственно. [1:  Fao.org [Электронный ресурс]. Food and Agriculture Organization of the United Nations [дата обращения: 29.12.2024]. Доступ по ссылке: https://www.fao.org.] 

[image: ]Рис. 2. Производство тритикале в мире и посевные площади в Российской Федерации. Рисунок был создан с использованием графического редактора (https:// ???????????????????)


Основными направлениями селекции тритикале изначально являлись улучшение количественных признаков, таких как урожайность, хлебопекарные качества, питательная ценность зерна, высота растений, устойчивость к послеуборочному прорастанию зерна и сроки созревания. Тритикале на первых порах своего распространения характеризовалась высокой устойчивостью ко многим болезням пшеницы и ржи, ввиду чего практически отсутствовали работы по изучению этого признака. Увеличение посевных площадей под этой культурой привело к появлению штаммов возбудителей болезней, которые преодолели имевшуюся первоначальную устойчивость к ряду заболеваний.
Все чаще встречаются сообщения о поражении этой культуры возбудителями болезней пшеницы и ржи [14–18]. Большое влияние на посевные площади и урожайность зерновых культур оказывают грибные болезни, способные к быстрому распространению за короткий срок. Например, опасность представляет патоген из группы ржавчинных грибов — Puccinia graminis tritici (Pgt) — возбудитель стеблевой ржавчины пшеницы. Пшеничная специализированная форма стеблевой ржавчины (P. graminis f. sp. tritici) способна вызвать заболевания и у тритикале. Это первый патоген, принявший масштабы эпифитотии тритикале в Австралии[footnoteRef:2], что и вызвало интерес исследователей к изучению патосистемы Pgt и тритикале. Поэтому сегодня актуальной задачей является изучение генетики резистентности тритикале, а также поиск доноров устойчивости среди пшенично-ржаных гибридов к данному патогену. [2:  Там же.] 


СПЕЦИАЛИЗИРОВАННЫЕ ФОРМЫ СТЕБЛЕВОЙ РЖАВЧИНЫ, ВИРУЛЕНТНЫЕ ДЛЯ ТРИТИКАЛЕ 
Гриб P. graminis Pers. относится к организмам с двудомным циклом развития. Имеет промежуточного хозяина — представителей семейства Berberidaceae [роды: барбарис (Berberis) и магония (Mahonie)], необходимого для полового размножения гриба — развития гаплоидного мицелия и эциальной стадии. Внутри вида P. graminis отмечено большое генетическое разнообразие, что позволяет патогену активно поражать разные виды злаковых культур. Возбудитель стеблевой ржавчины имеет 11 специализированных форм, в зависимости от растения-хозяина, например: P. graminis f. sp. secalis, P. graminis f. sp. tritici, P. graminis f. sp. avenae, P. graminis f. sp. airae, P. graminis f. sp. agrostis, P. graminis f. sp. poae и др. Более того, внутри каждой формы выделяют множество рас, различающихся генами вирулентности [19–22]. Разнообразие вариантов рас может быть идентифицировано только с помощью сортов-дифференциаторов в условиях искусственного заражения [18, 23, 24]. Наблюдение за патотипами является основой для получения информации о вирулентности или патогенных вариациях, существующих в конкретной стране или регионе.
Эволюционная стратегия патогена на выживание тем успешнее, чем больше его генетическое разнообразие. Разные формы стеблевой ржавчины могут объединять генетический материал (гибридизоваться), вследствие чего возникают новые патогенные варианты. Например, для возбудителя стеблевой ржавчины ржи (P. graminis f. sp. secalis) и пшеницы (P. graminis f. sp. tritici) отмечена внутривидовая гибридизация и, вероятно, эти формы имели общего предка, как пшеница и рожь [25–27]. 
Процесс заражения в патосистеме тритикале и Pgt включает стадии: прорастание спор, направленный рост зародышевой трубки, образование аппрессория над устьицем и материнской клетки гаустория и, в конечном итоге, проникновение патогена ржавчины в растение-хозяина [28–35].
P.G. Pardey и соавт. [36] описывают проявление Pgt на тритикале в виде темных красновато-коричневых пустул, содержащих уредиоспоры, которые могут появляться с обеих сторон листьев и на стеблях, и, до того как споровые массы прорвут эпидермис места заражения, шероховатые на ощупь. Заболевание может быстро развиваться при умеренно теплой температуре и высокой влажности (дождь или роса). При средней температуре 25°C первое поколение уредиоспор образуется через 10–15 дней. Если заражение происходит на ранних этапах развития растений, то это приводит к снижению кущения, массы и качества зерна. При благоприятных условиях развития болезни может произойти полная потеря урожая или гибель растений [37, 38].
Изучение раннего процесса заражения Pgt на листовых оболочках тритикале сортов Kiewiet и Satu методом сканирующей электронной микроскопии (SEM) позволило провести качественное сравнение тритикале и пшеницы [39]. Было установлено, что при прорастании уредоспоры зародышевая трубка выступает из зародышевой поры и обычно распространяется перпендикулярно длинной оси стебля до ближайшего устьица. Над устьичным отверстием образуется аппрессорий, который отделяется от зародышевой трубки перегородкой, и зародышевая трубка разрушается. С помощью SEM не были выявлены различия во внешнем виде аппрессорий у восприимчивых и устойчивых растений-хозяев. Устойчивость или восприимчивость растений обычно определяет реакции, влияющие на размер колоний и биомассу Pgt. С помощью флуоресцентной микроскопии было показано, что как генотип хозяина, так и патотип Pgt влияют на размер колонии [39]. Установлено также, что развитие стеблевой ржавчины на тритикале аналогично развитию структур патогена на пшенице. Следовательно, методы, обычно используемые для изучения заражения Pgt пшеницы, в равной степени применимы и к тритикале. 

РЕГИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ РАСПРОСТРАНЕНИЯ СТЕБЛЕВОЙ РЖАВЧИНЫ НА ПШЕНИЦЕ И ТРИТИКАЛЕ
Стеблевая ржавчина — одно из наиболее вредоносных заболеваний злаков, распространена в Африке, Европе, Северной и Южной Америке, Азии, Австралии. В России встречается повсеместно и часто отмечают эпифитотийный характер распространения Pgt за счет высокой частоты мутаций патогена, изменения климатических условий и выращивания монокультур зерновых. Стеблевая ржавчина наиболее вредоносна для регионов Поволжья, Дальнего Востока и очагово встречается на Северном Кавказе [19, 40–45]. Развитию и распространению стеблевой ржавчины способствуют высокие температуры (более 25°C) и влажный климат, вызывая серьезные потери урожая, особенно при благоприятных условиях [46]. 

Европа
Серьезные эпидемии стеблевой ржавчины произошли в Европе в XIX и начале XX в. [47] и в основном были связаны с распространением барбариса обыкновенного Berberis vulgaris [48]. Программы уничтожения барбариса в Западной Европе в начале 1900-х годов [49] в сочетании с повсеместным использованием системных фунгицидов широкого спектра действия оказали значительный эффект на снижение вредоносности и распространение стеблевой ржавчины. Однако в последние годы отмечается возобновление эпифитотий в Германии, Дании, Швеции и Великобритании (2013) и Италии (2016) [18, 50–52]. В Восточной Европе, в частности в Польше, впервые P. graminis была обнаружена на тритикале в 1994 г. и с тех пор многократно отмечалась [53, 54]. Начиная с 2017 г. стеблевую ржавчину ежегодно регистрируют в Северной Европе, в Швеции на овсе, ржи и тритикале. Изначально возбудитель был обнаружен в районах, микроклимат которых характеризовался прохладными температурами и влажным вегетационным периодом [55]. До этого было показано, что в Швеции стеблевая ржавчина размножается бесполым путем на злаковом хозяине (овсе, ржи и тритикале) и половым путем на альтернативном хозяине B. vulgaris [56]. В Южной Европе фиксируются случаи появления высоковирулентных рас стеблевой ржавчины, поражающих высокоустойчивые сорта пшениц с генами устойчивости Sr31, Sr59. Изолят Pgt, обнаруженный в Испании был типирован как раса TKHBK, вирулентная к генам Sr31, Sr33, Sr53 и Sr59. Было показано, что TKHBK — это первая раса вне группы рас Ug99 с вирулентностью к Sr31 и первая известная раса с вирулентностью к Sr59 [57]. 

Африка
Высокий уровень вредоносности и большой ущерб от стеблевой ржавчины характерны для стран Африки. Традиционно это территории с развитым аграрным направлением экономики, где в том числе выращивают и зерновые культуры. Именно в Африке была обнаружена раса Ug99 (TTKSK), которая быстро распространилась по всему континенту и в страны Азии и Ближнего Востока [58]. К расе Ug99 восприимчивы более 90% мировых сортов пшеницы. Эта раса способна поражать большинство сортов пшеницы с геном Sr31 (транслокация 1RS/1BL), который ранее обеспечивал защиту пшеницы от всех рас Pgt [58–61]. В Южной Африке отмечаются вспышки стеблевой ржавчины на тритикале, где выявлены расы, вирулентные к генам Sr27, SrKiewiet и SrSatu. Так, начиная с 2009 г. было описано 9 рас, ежегодно поражающих не только пшеницу, но и тритикале: TTKSF, TTKSF+Sr9h, BPGSC+Sr27, BNGSC+Sr27, BPGSC+Sr27,Kiewiet, BPGSC+Sr27,Kiewiet,Satu, TTKSP, PTKST, BFBSC [62]. Например, раса BFBSC (не принадлежит к группе Ug99) часто поражала сорт тритикале Coorong (питомник ржавчины в Грейтауне, 2010 г.). Расы BPGSC+Sr27 и BNGSC+Sr27 впервые были выявлены в 1988 г. и вызывали сильное поражение большинства коммерческих сортов тритикале, выращиваемых в то время в ЮАР [63]. 

Азия и Ближний Восток
В Азии и на Ближнем Востоке стеблевая ржавчина также представляет значительную угрозу. Раса Ug99 была подтверждена в Йемене и Иране, что указывает на ее широкое распространение [26]. В Казахстане и сопредельных регионах России отмечаются сильные эпидемии стеблевой ржавчины, вызванные появлением новых вирулентных рас [64].

Австралия и Америка
Австралия — регион, который также подвержен риску эпифитотий ржавчины, за счет своих климатических условий, благоприятных для распространения и развития патогена не только для местных популяций, но и привнесенных с других стран. С 1925 г. было отмечено четыре случая распространения патотипов ржавчин, нехарактерных для данных территорий (экзотические изоляты), которые эволюционировали и преодолевали Sr-гены, присутствующие в местных сортах пшениц и тритикале [65, 66]. С целью контроля распространения P. graminis и прогнозирования ее распространения в Австралии действует национальная программа контроля за патогеном, в рамках работы которой осуществляется сбор и анализ всех зараженных образцов зерновых культур со всей страны, а также разрабатываются стратегии борьбы с патогеном (подбор действующих веществ фунгицидов, выращивание устойчивых сортов зерновых, культивация почв) [67]. В результате на тритикале были найдены вирулентные к генам Sr27 и SrSatu расы патогена [68, 69]. Серьезные эпидемии ржавчины происходили в США и Канаде начиная с 1950-х годов [70–72]. С тех пор в этих регионах ведется мониторинг болезни на зерновых культурах. Например, в Канаде с 2020 г. распространены три расы (QFCSC, MCCFC и TPMKC), преимущественно поражающие пшеницу, но большой опасности они не представляют, поскольку обнаружены локально в некоторых регионах страны [73]. Однако в США были проведены исследования, в результате которых показано, что некоторые линии тритикале поражались высоковирулентной угандийской расой стеблевой ржавчины Ug99 (TTKSK) [16].
Важно отметить, что зоны возделывания пшеницы и тритикале часто совпадают, поэтому сравнение их устойчивости к болезням, включая стеблевую ржавчину, имеет практическое значение. Высокая устойчивость тритикале делает его перспективной страховой культурой в регионах, где пшеница подвержена риску поражения стеблевой ржавчиной.
Генетически близкой к Pgt является специализированная форма стеблевой ржавчины, поражающая рожь (Secale cereale) — P. graminis f. sp. secalis Erikss. et Henning (Pgs). Высоковирулентная природа патогена способна вызывать заболевания у других злаков: ячмень, костёр, пырей, тритикале. В результате поражения нарушается транспорт воды и питательных веществ, а потери урожая могут достигать 60% [74]. Наибольшую угрозу патоген представляет для крупнейшего региона выращивания ржи в мире — Северо-Восточной Европы. Pgs также встречается в Бразилии [23] и Южной Африке [75, 76]. В России отмечается во всех регионах, где выращивается рожь [77].
Таким образом, возбудители стеблевой ржавчины встречаются на всех континентах (кроме Антарктиды). Стеблевая ржавчина была крайне опасным заболеванием прошлого века и все еще угрожает мировому сельскому хозяйству. За счет селекции, направленной на выведение устойчивых сортов, и фунгицидной обработки удается контролировать распространение P. graminis на территориях Азии (Западной, Южной, Центральной, Восточной — Китай), Северной и Южной Америки, Австралии и Новой Зеландии, а также Западной и Восточной Европы. В настоящее время стеблевая ржавчина в значительной степени контролируется во всем мире, за исключением Восточной Африки [78]. 

ТРИТИКАЛЕ — ДОНОР ГЕНОВ УСТОЙЧИВОСТИ К СТЕБЛЕВОЙ РЖАВЧИНЕ
Тритикале — искусственно созданная в конце XIX в. культура, ее эволюционный путь очень короткий, по сравнению с другими зерновыми. Это отражается на ограниченном генетическом разнообразии тритикале, а значит, ее потенциал в области генетики устойчивости напрямую сопряжен с родительскими формами культуры [79–81]. Для гексаплоидной тритикале донорами генов устойчивости служит твердая пшеница (AABB), рожь (RR) и генетический материал мягкой пшеницы. Согласно каталогу генных символов у разных видов пшениц идентифицировано 80 генов устойчивости к бурой ржавчине, 76 к стеблевой и 70 генов устойчивости к желтой ржавчине [82]. 
Исследования по определению устойчивости тритикале к стеблевой ржавчине активно велись с 1980-х годов группой австралийских ученых под руководством R.A. McIntosh. При оценке образцов тритикале, доступных на тот момент ученым, они пришли к выводу, что для тритикале характерна узкая генетическая база генов устойчивости к стеблевой ржавчине [83]. Однако по мере изучения и поиска генов устойчивости у тритикале были описаны несколько генов резистентности: Sr27, Sr31, SrNin, SrSatu, SrJ, SrBj и SrVen [68, 84–86] (рис. 3). Согласно исследованиям K.N. Adhikari, R.A. McIntosh [85], Sr9b и Sr36, оба пшеничного происхождения, обнаружены в некоторых образцах тритикале. 
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Рис. 3. Примеры генов устойчивости к стеблевой ржавчине, характерных для пшеницы, ржи и тритикале. Рисунок был создан с использованием графического редактора (https:// ???????????????????)

Согласно исследованиям P. Spetsov и N. Daskalova [90] для ржаного генома известно 30 идентифицированных и временно обозначенных генов устойчивости к болезням: 13 — в хромосомах 1RS, 9 — в хромосомах 2R, 5 — в хромосомах 3R, 3 — в хромосомах 6R. Около 58 локусов устойчивости расположены в отдельных хромосомах ржи, принадлежащих к различным образцам S. cereale, S. africanum, S. cereanum, S. montanum и S. strictum и некоторым сортам тритикале: Coorong (Sr27), Kiewiet (SrKw) и Satu (SrSatu). Рожь S. cereale как источник устойчивости к стеблевой ржавчине привнесла в тритикале большое количество Sr-генов, находящихся на хромосомах 1R, 2R, 3R [90]. Например, гены Sr27, Sr31, Sr50, Sr1RSAmigo, SrSatu, Sr59, Sr7b эффективны против широкого спектра рас ржавчины [16, 26, 91, 92]. Эффективные гены Sr27, Sr31, Sr50, Sr1RSAmigo были интрогрессированы в некоторые сорта пшениц. При этом наиболее распространенным является ген Sr31, который потерял свою эффективность в отношении расы Ug99, однако продолжает быть эффективным в России по отношению к местным популяциям Pgt [93, 94]. 
Дополнительно, к ржаными генами устойчивости принадлежат Sr50/SrR (транслокация 1DL.1RS) и Sr27, проявляющие высокий уровень резистентности и к угандийской расе Ug99 [50, 95, 96]. Ген Sr27 обнаружен на хромосоме 3R и позднее был интрогерессирован через транслокацию 3AL.3RS в линии пшеницы [97]. Однако устойчивость, обусловленная геном Sr27, может преодолеваться патогеном, имеющим соответствующий ген AvrSr27 за счет мутаций, приводящих к делециям, вариациям числа копий гена, изменениям уровня экспрессии гена в локусе AvrSr27 [98]. Ген SrSatu является аллельным гену Sr27 и наиболее часто используется в селекции тритикале. В коллекции тритикале CIMMYT помимо SrSatu были обнаружены и другие гены, находящиеся на  хромосомах 2R и 3R, проявляющие умеренную устойчивость к Pgt на стадиях проростков и взрослого растения [16, 86]. Среди них гены SrLa1, SrLa2, SrBj, SrNin и SrVen, донорами которых являются сорта тритикале Lasko, Bejon, Tahara, Maiden, Currency [85, 99]. При этом, генотипы тритикале, обладающие только генами Sr27, SrSatu или SrKw, оказались устойчивыми в отношении высоковирулентной угандийской расы. Таким образом, Sr27, SrSatu и SrKw являются эффективными генами тритикале в борьбе с расой TTKSK (Ug99), которые необходимо включать в селекционные программы [16]. 
В генетике устойчивости тритикале большое значение имеют гены, локализованные в A- и B-субгеномах, унаследованных от пшеницы. Донором пшеничных субгеномов гексаплоидной тритикале является твердая пшеница Triticum durum и мягкая пшеница Triticum aestivum. Среди генов устойчивости имеются эффективные к угандийской расе TTKSK (Ug99): Sr13, Sr21, Sr22, Sr35 [87–89] (рис. 3). В США в селекции твердой пшеницы распространено использование гена Sr13, который придает умеренный тип устойчивости. Он встречается в наиболее популярных сортах пшеницы Америки: Kofa, Kronos, Langdon, Medora, Sceptre. Ген Sr13 применяют в комплексе с другими эффективными генами, для повышения устойчивости сортов [100]. При этом использование других генов ограничено. Например, ген Sr22 обладает плейотропным действием и помимо устойчивости к Pgt негативно влияет на урожайность и сроки созревания семян. А ген Sr21 неэффективен при низких температурах, поэтому среди сортов пшеницы и тритикале он не распространен [88, 101]. 
Среди селекционного материала, большое значение имеют растения, обладающие геном Sr2, который обеспечивает длительную устойчивость и имеет рецессивное наследование. Ген Sr2 локализован в хромосоме 3BS и является геном возрастной устойчивости широкого спектра (APR-ген, adult plant resistance gene), состоящим в одном кластере с генами Lr27 и обеспечивающим комплексную устойчивость к листовой и желтой ржавчине. Донором этого гена является пшеница полба Triticum turgidum var. dicoccum. Морфологический маркер проявления этого гена — почернение чешуй колоса. В США ген Sr2 является распространенным геном устойчивости и содержится во многих современных коммерческих сортах пшеницы. Его широко используют в комбинациях с другими генами в селекционных программах на устойчивость ко всем вирулентным расам стеблевой ржавчины, поскольку уровень резистентности зависит от генетического окружения, окружающей среды и инфекционной нагрузки [95, 102].
Ген устойчивости Sr11 до 1960-х годов был крайне эффективен в Австралии, донором которого был сорт твердой пшеницы Gaza. Однако с его массовым распространением в сортах и увеличением агрессивности Pgt, Sr11 потерял эффективность. В сортах Канады, Австралии, США этот ген все еще присутствует, поэтому Sr11 может придавать устойчивость к определенным расам ржавчины [103–105].

ИЗУЧЕНИЕ УСТОЙЧИВОСТИ ТРИТИКАЛЕ 
Скрининг тритикале в отношении наличия генов устойчивости с использованием ПЦР-маркеров и классических фитопатологических тестов является основой селекционных программ, направленных на отбор устойчивых генотипов [106–109]. Для изучения генетического контроля резистентности и идентификации генов устойчивости использование только ПЦР-анализа недостаточно и необходимо подтверждать их фитопатологическими тестами. В течение эволюции растений возникают рекомбинации и мутации, которые могут нарушить связь между фактическим наличием гена устойчивости и продуктом его амплификации. Возможны случаи получения ложноположительного результата, когда подтверждается наличие ПЦР-продукта, но в действительности — отсутствие функционального аллеля гена [110]. Однако метод молекулярного скрининга генов устойчивости широко распространен. Например, сорта тритикале польской селекции проходят скрининг наличия генов Sr58/Lr46/Yr29, который обеспечивает умеренный тип устойчивости к биотипам расы Ug99 при незначительной инфекционной нагрузке [54].
Основной отбор сортов тритикале по генам устойчивости к стеблевой ржавчине в Республике Беларусь ведется на гены устойчивости Sr2 и Sr31, так как именно они чаще обнаруживаются в сортах белорусской селекции. Дополнительно ПЦР-анализ проводят и на другие гены Sr: Sr15/Lr20/Pm1, Sr22, Sr24/Lr24, Sr25/Lr19, Sr26, Sr36, Sr38/Lr37/Yr17, Sr39/Lr35, Sr40, Sr44, Sr45, Sr50 и Sr1RSAmigo. Однако среди коллекционных образцов и районированных сортов озимой и яровой тритикале (селекции Польши, Беларуси, Украины) они не были обнаружены [106, 111, 112].
На территории России проведены многолетние исследования устойчивости тритикале к Pgt с целью выявления перспективных сортов и линий для дальнейшего использования в селекционных программах. В рамках работы были проанализированы 158 образцов пшеницы и тритикале из коллекции ВИР и селекционных центров юга России. Оценка проводилась в разные фазы онтогенеза растений (ювенильная и взрослая) в условиях искусственного инфекционного фона. Исследования показали, что устойчивость тритикале к стеблевой ржавчине связана с наличием генов, унаследованных от пшеницы и ржи, таких как Sr27, Sr31 и SrSatu. Практическая значимость полученных данных заключается в возможности использования выявленных устойчивых сортов тритикале для создания новых генотипов с высокой резистентностью к фитопатогенам [113].
В Казахстане отбор устойчивых сортов тритикале проводят с использованием аллель-специфичных маркеров на гены: Sr2, Sr22, Sr31/Lr26, Sr39/Lr35, Sr38/Lr37, Sr36 и Sr40 (табл. 1). Таким способом в течение нескольких лет была изучена коллекция яровой и озимой тритикале, включающая более 100 образцов. Ген устойчивости Sr39 в коллекции не был обнаружен. Однако было идентифицировано 19 генотипов с геном Sr2 и 9 образцов с эффективным геном Sr22. По результатам исследований именно эти сортообразцы тритикале и были включены в программу селекции по получению устойчивых сортов к возбудителю стеблевой ржавчины [114, 115].

Таблица 1. Основные молекулярные маркеры, используемые для скрининга устойчивости тритикале к стеблевой ржавчине
Table 1. The main molecular markers used for screening triticale resistance to stem rust
	Ген
	Донор,
хромосома
	Маркер
(размер п. н.)
	Последовательность 5'– 3'
	Ссылка

	Sr2/
Yr30
	Triticum turgidum var. dicoccum cv. Yaroslav, 3B
	csSr2*
CAPS
(172 п. н.)
	F: CAAGGGTTGCTAGGATTGGAAAAC
R: AGATAACTCTTATGATCTTACATTTTTCTG
	[116]

	Sr31/Lr26/Yr9
	Secale cereale cv. Petkus,
1R
	Scm9
(207 п. н.)
	F: TGACAACCCCCTTTCCCTCGT
R: TCATCGACGCTAAGGAGGACCC
	[117]

	Sr13
	Triticum turgidum
6AL
	Sr13*,
CAPS
(244 п. н.)
	F: TTCTTGGCTCAGAAGACACATG
R: AAGTCATCATCATCATTCCCGC
	[87]

	Sr50
	Secale cereale cv. Imperial
1DL.1RS
	Sr50-5p-F3/R2
(470 п. н.)
	F: TTCAGTGAAGTTGCCGCTGT
R: GCATGCTCTCAAGCTCCTTCT
	[118]


*Маркеры на гены Sr2 и Sr13 относятся к типу CAPS и после амплификации расщепляются ферментами рестрикции BspHI и HhaI соответственно.

Фитопатологический анализ устойчивости применялся задолго до появления MAS-селекции (маркер-ассоциированной селекции) и является единственно возможным в отношении генов, для которых отсутствуют ДНК-маркеры. Возбудитель стеблевой ржавчины P. graminis как биотроф по типу питания получает свои питательные вещества из живых клеток растений. Поэтому фитопатологический анализ данного гриба является более трудозатратным, так как предполагает постоянное поддержание рабочей коллекции жизнеспособного спорового материала и живых восприимчивых растений для размножения патогена. 
Чаще исследования проводят на ювенильной стадии растений, оценивая проростковую устойчивость по типу реакции тритикале на заражение стеблевой ржавчиной по 4-бальной шкале Стэкмена [119]. Группой американских ученых было установлено, что скрининг устойчивости растений на стадии проростков не менее эффективен, чем взрослых растений. Гены устойчивости к стеблевой ржавчине, обнаруженные на ювенильной стадии, остаются эффективными и для взрослого растения [16].
Обязательное условие фитопатологических исследований — наличие идентифицированного спорового материала патогена с известной формулой вирулентности, которая определяется с помощью генотипов растений с известными генами устойчивости, или сортов-дифференциаторов. Для патотипирования стеблевой ржавчины используют набор из 20 стандартных североамериканских линий-дифференциаторов пшеницы. В случае, если растение-хозяин тритикале, то применяют расширенный набор тестовых линий, включающий известные сорта тритикале с генами: Coorong (Sr27), Kiewiet (SrKw) и Satu (SrSatu) [120]. 

Наследование устойчивости тритикале к Puccinia graminis Pers. 
Исследования наследования устойчивости тритикале к стеблевой ржавчине были начаты в 1988 г., когда S.J. Singh и R.A. McIntosh доказали, что гены Sr27 и SrSatu являются аллелями одного гена [84]. Позднее, при изучении генетики резистентности тритикале, K.N. Adhikari и R.A. McIntosh использовали линии, несущие полный геном ржи и замещенные (2R/2D) генотипы, несущие 6 генов ржаного происхождения — Sr27, SrSatu, SrVen, SrNin, SrJ SrBj, и 2 гена пшеничного происхождения — Sr9b и Sr36. В условиях искусственного заражения Pgt изучали устойчивость потомства от скрещиваний в F2 и F3 поколениях. Таким образом, для тритикале впервые было показано наличие двух новых генов SrLal и SrBj и их хромосомная локализация. На хромосоме 2R обнаружены гены SiNin и SrBj, а на хромосоме 3R были локализованы гены SrLal, Sr27 и SrSatu. При этом в локусе Sr27, SrSatu ген SrLal ведет себя как третий аллель. В этом исследовании авторам удалось показать важную роль хромосом 2R и 3R в генетике тритикале, как носителей генов устойчивости к стеблевой ржавчине гексаплоидных форм [85].
В последствии, в 2022 г. в Германии было проведено масштабное исследование по наследованию устойчивости пшеницы и тритикале в рамках проекта RustWatch. В условиях искусственного инфекционного фона было изучено 565 сортов и сортообразцов, а также две картирующие популяции тритикале. Для создания инфекционной нагрузки использовали смесь европейских изолятов стеблевой ржавчины пшеницы. В результате показано, что большинство потомков в популяциях проявили устойчивость. Дополнительно было картировано 5 QTL-локусов резистентности, 4 из которых, имели высокие частоты аллелей, что объясняет высокий уровень устойчивости тритикале [121].
Крайне мало работ посвящено изучению генетики устойчивости тритикале путем переноса генетического материала пшеницы, содержащего целевой Sr-ген в геном тритикале. Таким образом, была получена цитогенетически устойчивая форма тетраплоидной тритикале в результате скрещивания S. cereale с Triticum monococcum, с последующим удвоением числа хромосом и самоопылением. В результате поколения аллоплоидов обладали высокоэффективным геном устойчивости к стеблевой ржавчине Sr35. Авторы утверждают, что полученную в результате работы тритикале можно использовать в селекционном процессе в качестве «промежуточной формы» для передачи генетической устойчивости гексаплоидным коммерческим сортам без ухудшения других селекционно-значимых признаков культуры тритикале [122].

ВЫВОДЫ
Таким образом, тритикале — это ценная и хорошо зарекомендовавшая себя зерновая культура, которая выращивается преимущественно в европейских странах. Однако увеличение посевных площадей и расширение ее ареала возделывания привели к усилению пресса патогенов, в том числе и стеблевой ржавчины (P. graminis), что требует постоянного внимания к вопросам генетики устойчивости и разработки эффективных стратегий селекции. Важно отметить, что тритикале подвержена поражению как пшеничной (P. graminis f. sp. tritici), так и ржаной (P. graminis f. sp. secalis) формами стеблевой ржавчины, что обусловлено ее гибридным происхождением. При этом процесс поражения и развития инфекции на тритикале в целом схож с таковым у пшеницы и включает те же стадии, начиная с прорастания спор и заканчивая формированием уредиопустул. Для тритикале описан ряд генов устойчивости к стеблевой ржавчине, таких как Sr27, Sr31, SrNin, SrSatu, SrBj и SrVen, которые могут быть эффективно использованы в селекционных программах. При этом особое внимание следует уделять мониторингу популяций патогена в различных регионах мира и созданию сортов, обладающих устойчивостью к наиболее распространенным и агрессивным расам. Использование современных методов генетического анализа и селекции позволит создавать сорта тритикале, обладающие высокой и стабильной устойчивостью к патогенам и обеспечивающие высокие урожаи в различных агроклиматических условиях.
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