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Пшеница (Triticum aestivum L.) является важной и востребованной культурой во всем мире. Значительное 

снижение ее урожайности обусловлено поражением болезнями, одно из наиболее опасных заболеваний – пыльная 

головня (Ustilago tritici (Pers.) Rostr.). Самый эффективный, экономически выгодный и экологически оправданный 

способ борьбы с болезнью – создание устойчивых сортов с применением молекулярно-биологических методов. 

В работе проанализированы отечественные и зарубежные литературные источники за последние 10 лет.  

Приведены особенности биологии Ustilago tritici и его взаимодействия с растением-хозяином. Рассмотрены 

возможности и опыт использования различных ПЦР-маркеров как при диагностике и изучении возбудителя  

пыльной головни пшеницы, так и в маркер-вспомогательной селекции (MAS-селекции) устойчивых к болезни сортов. 

Показана значимость ПЦР как одного из наиболее распространенных современных, высокочувствительных,  

специфичных, быстрых и экономически доступных лабораторных методов детекции возбудителя заболевания,  

а также изучения его расового состава. Проанализирован перечень известных в настоящее время генов, сортов-

доноров и ДНК-маркеров, сцепленных с генами и локусами устойчивости пшеницы к пыльной головне. Приведенные 

результаты исследований свидетельствуют о наличии достаточно большой базы данных для использования 

ПЦР-маркеров при создании устойчивых сортов пшеницы. 

Ключевые слова: Triticum aestivum L., сорт, Ustilago tritici (Pers.) Rostr., раса, гены устойчивости, ДНК-маркер 

Благодарности: работа выполнена при поддержке Минобрнауки РФ в рамках Государственного задания 

ФГБНУ «Федеральный аграрный научный центр Северо-Востока имени Н. В. Рудницкого» (тема №FNWE-2022-0001). 

Авторы благодарят рецензентов за их вклад в экспертную оценку этой работы. 

Конфликт интересов: авторы заявили об отсутствии конфликта интересов. 

Для цитирования: Харина А. В., Новоселова Н. В. Применение ДНК-маркеров в селекции пшеницы на устойчи-

вость к пыльной головне (обзор). Аграрная наука Евро-Северо-Востока. 2025;26(1):7–20. 

DOI: https://doi.org/10.30766/2072-9081.2025.26.1.7-20 

 

Поступила: 18.12.2024 Принята к публикации:10.02.2025     Опубликована онлайн: 26.02.2025 
 

The use of DNA markers in wheat breeding for resistance to loose 

smut (review) 
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Wheat (Triticum aestivum L.) is an important and popular crop all over the world. An economically significant 

decrease in its yield is due to disease infection the most harmful of which is the loose smut (Ustilago tritici (Pers.) Rostr.).  

The most effective, cost – effective and environmentally friendly way to fight the disease is to create resistant varieties using 

molecular biological methods. The research gives an analysis of domestic and foreign literary sources over the past 10 years.  

The features of the biology of Ustilago tritici and its interaction with the host plant are presented. The possibilities and experi-

ence of using various PCR markers are considered both in the diagnosis and study of the causative agent of wheat smut, and 

in marker-assisted breeding (MAS-breeding) of disease-resistant cultivars. The importance of PCR as one of the most wide-

spread modern, highly sensitive, specific, fast and economically affordable laboratory methods for detecting the causative 

agent of the disease, as well as studying its racial composition, is shown. The list of currently known genes, donor cultivars 

and DNA markers linked to genes and loci of wheat resistance to dust smut is analyzed. The above research results indicate 

that there is a sufficiently large database for the use of PCR markers in the creation of resistant wheat cultivars. 
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Производство зерна – это стратегическая 
отрасль народнохозяйственного комплекса 
нашей страны. По уровню производства зерна 
в России явно лидирует пшеница1 [1]. Под 
посевами яровой и озимой пшеницы в 2023 году 
в стране было занято более 29 млн га2. Данная 
культура очень важна и широко востребована 
по всему миру. Она используется как в пищевой 
промышленности (производство хлеба, мака-
ронных изделий, круп и т. д.), так и для корм-
ления сельскохозяйственных животных.  
Из зерна пшеницы также вырабатывают спирт 
и крахмал [1, 2]. 

Одной из главных причин снижения 
урожайности является биотический стресс [3, 4]. 
К наиболее вредоносным болезням пшеницы 
относится пыльная головня [5, 6, 7], возбудитель 
– Ustilago tritici (Pers.) Rostr., синоним Ustilago 
segetum var. tritici (Pers.) Brunaud – распрост-
ранена в России повсеместно. Данная болезнь 
экономически значима. Потери урожая вслед-
ствие заболевания могут быть как умеренными 
(11–30 %), так и высокими (40–50 %) [6, 8, 9]. 
Ущерб, причиняемый U. Tritici, заключается 
не только в разрушении колоса. Действие пато-
гена отмечается на каждом этапе развития рас-
тений пшеницы. Снижается всхожесть пора-
женных семян, уменьшаются такие элементы 
структуры урожая, как продуктивная кустис-
тость, число зерен с колоса и масса 1000 зерен 
[6, 8, 10, 11]. 

В настоящее время с пыльной головней 

борются с помощью контроля качества посев-

ного материала, применения фунгицидов и 

выведения устойчивых сортов [6, 12, 13].  

Высокая стоимость фунгицидов ограничивает 

их использование. Следует заметить, что частое 

и необоснованное применение пестицидов 

представляет потенциальную опасность для 

окружающей среды и здоровья человека, а 

также может привести к появлению устойчивых 

к ним штаммов патогенов [5, 7, 8]. На данный 

момент есть информация о случаях появления 

резистентности различных видов грибов к почти 

всем основным классам фунгицидов [14]. 

Исходя из этого, создание устойчивых сортов 

– один из самых эффективных и экономически 

выгодных способов борьбы с пыльной головней 

[6, 12, 15]. Это позволило бы предотвратить 

снижение урожайности, а также сократить 

использование химикатов. 

Классическая селекция на устойчивость 

к грибным заболеваниям зачастую требует 

формирования и поддержания коллекции 

различных штаммов патогенов для создания 

искусственного инфекционного фона. Изуче-

ние устойчивости пшеницы к пыльной головне 

по фенотипу может занять целых два полевых 

сезона, если учесть, что во время первого 

сезона проводится инокуляция исследуемых 

растений, а в течение второго – учет проявив-

шихся симптомов заболевания [16]. 

Применение молекулярно-биологических 

методов, дающих возможность отбирать нужные 

растения непосредственно по генотипу, делает 

селекцию на резистентность и толерантность 

к различным болезням более точной и быстрой, 

что повышает ее эффективность. Поэтому 

использование молекулярных маркеров в 

настоящее время становится неотъемлемой 

частью селекционного процесса. Маркеры, 

сцепленные с генами и локусами устойчивости, 

позволяют в короткие сроки провести скрининг 

большого количества образцов, что облегчает 

подбор исходного материала для селекции, 

а также отбор устойчивых генотипов на всех 

этапах селекционного процесса. ДНК-маркеры 

также упрощают задачу пирамидирования 

генов – важной селекционной стратегии,  

направленной на объединение нескольких 

генов устойчивости в генотипе одного сорта. 

[17, 18, 19]. Кроме того, ПЦР является быстрым 

и высокочувствительным методом иденти-

фикации возбудителей болезней, что также 

способствует определению устойчивых и воспри-

имчивых линий и сортов, даже на ранних 

этапах развития растения [14]. 
 

1Медведева А. Рейтинг 10 сортов лидеров сельскохозяйственных культур по объемам высева в РФ в 2022 году.  

Агро XXI (агропромышленный портал) 2023. [Электронный ресурс]. URL: https://www.agroxxi.ru/analiz-rynka-

selskohozjaistvennyh-tovarov/reiting-10-sortov-liderov-selskohozjaistvennyh-kultur-po-obemam-vyseva-v-rf-v-2022-

godu.html (дата обращения: 12.11.2024). 
2Яровая пшеница. Посевные площади, валовые сборы и урожайность в 2023 году. Экспертно-аналитический центр 

агробизнеса "АБ-Центр". [Электронный ресурс]. URL: https://ab-centre.ru/news/yarovaya-pshenica-posevnye-

ploschadi-valovye-sbory-i-urozhaynost-v-2023-godu (дата обращения: 20.11.2024). 
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Цель обзора – рассмотреть опыт и воз-

можности использования различных ПЦР-

маркеров как при диагностике и изучении 

возбудителя пыльной головни пшеницы, так и 

в маркер-вспомогательной селекции (MAS-

селекции) устойчивых к болезни сортов. 

Материал и методы. Изучено 56 научных 

публикаций отечественных и зарубежных 

авторов, опубликованных за последние 10 лет 

и посвященных исследованиям в области при-

менения молекулярно-биологических методов 

в детекции возбудителя болезни и его расового 

состава, а также в маркер-вспомогательной 

селекции пшеницы на устойчивость к пыльной 

головне. Поиск научных статей осуществляли 

путем мониторинга электронных библиотечных 

систем: e-Library.ru, Springer, Cyberleninca, 

Research Gate.  

Основная часть. Особенности биологии 

Ustilago tritici (Pers.) Rostr. и его взаимодействия 

с пшеницей. Представители царства грибов – 

основная причина заболеваний злаков, переда-

ющихся через семена [12]. Ustilago tritici (Pers.) 

Rostr. относится к отделу Базидиомицетов 

(Basidiomycetes) и является биотрофным грибом, 

т. е. его жизненный цикл тесно связан с расте-

нием-хозяином [20, 21]. Исследователями было 

отмечено, что у данного патогена имеются две 

формы: первая паразитирует на сортах мягкой 

пшеницы (Triticum aestivum L.); вторая – на 

сортах твердой пшеницы (Т. durum Desf.). 

Известны и переходные формы, способные 

поражать растения обоих видов [22].  

Инфицирование пыльной головней проис-

ходит во время цветения пшеницы, однако 

известны случаи успешного заражения растения 

и после завершения цветения, в начале стадии 

налива зерна. Телиоспоры переносятся с больных 

колосьев на здоровые с помощью ветра. При 

попадании спор на рыльце пестика происходит 

инфицирование новых растений. В течение 

суток телиоспоры прорастают и в результате 

мейоза образуют базидии. При слиянии гапло-

идных базидий формируются гифы, которые 

проникают в каналы пестика и образуют 

мицелий. Далее мицелий захватывает все части 

зародыша и щитка. 

Развитию пыльной головни пшеницы 

способствует холодная и влажная погода. Это 

происходит потому, что при достаточно высокой 

температуре воздуха и низкой влажности 

мицелий в пестике или семенной оболочке 

с высокой вероятностью засыхает и гибнет. 

Кроме того, температура не выше 24 С и 

высокая влажность затягивают цветение пше-

ницы, увеличивая период возможного зара-

жения [10, 12]. 

В процессе колонизации растения паразит 

выделяет в ткани хозяина белки-эффекторы, 

которые влияют на метаболизм растения и 

подавляют его защитные реакции [14, 20]. 

Важно, что ни зараженные семена, ни вырос-

шие из них растения до стадии колошения 

внешне не проявляют каких-либо заметных 

симптомов болезни [12, 23]. 

Мицелий зимует вместе с созревшим 

зерном. После прорастания зерна мицелий 

тоже начинает расти, колонизирует ткани  

растения и в итоге проникает в развивающийся 

колос, где гриб спорулирует и распространяет 

споры после выколашивания. При этом раз-

рушаются все части колоса, кроме стержня, и 

образуется черная пылящая масса (рис.) [10, 12]. 

U. tritici не способен к бесполому раз-

множению в дикариофазе. В ходе каждого 

прорастания телиоспор происходит слияние 

гаплоидных клеток разных половых групп, что 

приводит к рекомбинации признаков. Поэтому 

паразитный дикариофитный мицелий гриба 

постоянно гетерозиготен [12, 20, 24].  

В целом, между U. tritici и пшеницей 

происходит бесконечная «гонка вооружений 

и обороны», которая описывается современной 

«зигзаг моделью» фитоиммунитета [25]. Базовая 

устойчивость растений к заражению активи-

руется рецепторами плазматической мембраны 

клетки. Эффекторы, выделяемые патогеном, 

способны подавлять базовую устойчивость 

растений и создавать условия для развития 

заболевания. В то же время внутриклеточные 

рецепторы иммунного ответа могут реаги-

ровать уже на сам эффектор, что приводит 

к расоспецифической устойчивости хозяина. 

Таким образом, растения эволюционируют 

в направлении предотвращения проникновения 

патогенов и подавления их развития в своих 

тканях. Что касается патогенных грибов, то их 

эволюция направлена на то, чтобы во что бы то 

ни стало начать и продолжить колонизацию 

организма-хозяина [20, 25, 26]. В этой посто-

янной борьбе задачами селекционера является, 

во-первых, сбор актуальной информации о нали-

чии и расовом составе патогена, во-вторых, поиск 

и внедрение в схемы создания сортов исход-

ного материала, разнообразного по типам 

устойчивости и генам, которые ее контролируют. 
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Рис. Колосья яровой мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) с сильной (1) и средней (2) степенью 

поражения пыльной головней (Ustilago tritici (Pers.) Rostr.) /  

Fig. Ears of spring soft wheat (Triticum aestivum L.) with a strong (1) and medium (2) degree of the loose 

smut (Ustilago tritici (Pers.) Rostr.) infection 
 

ПЦР-маркеры для детекции заболевания: 

преимущества и возможности. Симптомы 

пыльной головни невозможно заметить на рас-

тениях пшеницы вплоть до фазы колошения. 

Методы быстрой идентификации возбудителей 

важны в селекции при отборе линий и сортов 

на устойчивость к болезням. Поэтому суще-

ствует потребность в методе, который позволял 

бы вовремя диагностировать развитие патогена 

в тканях пшеницы для своевременной отбра-

ковки растений [27]. Современный метод детек-

ции возбудителей заболевания должен быть 

высокочувствительным, специфичным, быстрым 

и экономически доступным. ПЦР является 

одним из наиболее распространенных лабора-

торных методов выявления патогенов растений 

во всем мире [28]. Высокая чувствительность 

ПЦР-анализа позволяет успешно применять 

его для идентификации возбудителей различных 

инфекционных заболеваний сельскохозяйст-

венных растений [29, 30, 31]. 

Геномы головневых грибов имеют отно-

сительно небольшой размер (около 20 Mbp), 

например, в 4–6 раз меньше, чем у ржавчин-

ных грибов [20, 26]. Данное условие упрощает 

молекулярно-генетические исследования пред-

ставителей рода Ustilago. 

Исследователи Д. А. Уиллитс, Дж. Э. Шер-

вуд (D. A. Willits, J. E. Sherwood) опублико-

вали в 1999 году последовательности праймеров 

для идентификации различных головневых 

грибов [32] (табл. 1). 
 

Таблица 1 – Праймеры для идентификации головневых грибов Ustilago spp. /  

Table 1 – Primers for the identification of smut fungi Ustilago spp.  
 

Маркер/ 

Marker 

Последовательность / 

Sequence  

Температурный режим, °C /  

Temperature regime, °C 

Размер ампликона, п.н. / 

Amplicon size, bp 

Uh1 [32] CGCACCTGTCCAACTAAAC 57 574 

Uh4 [32] GAGGTTGAGATGGGTAGGA 57 574 

EF1atf [27] ATGATTCCCACCAAGCCCAT 83 454 

EF1atr [27] ACACCAACAGCCACAGTTTGC 83 454 

 

Р. И. Омара с соавт. (R. I. Omara et. al.) 

успешно использовали один из этих маркеров 

для обнаружения U. tritici в зараженном зерне 

пшеницы [33]. 
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Ян Вундерле с коллегами (J. Wunderle et al.) 

применяли для детекции U. tritici метод коли-

чественной ПЦР-РВ (ПЦР в режиме реального 

времени). Результаты исследования показали, 

что детекция возбудителя возможна уже на 

стадии проростков [27]. Предел обнаружения 

составил 40 пг/мл ДНК патогена. Методика 

в равной степени подходила и яровым, и ози-

мым сортам. Кроме того, количественная ПЦР 

позволяет следить за динамикой развития 

возбудителя в тканях растения. Авторы сооб-

щают, что разработанная ими методика имеет 

высокий потенциал для селекции устойчивых 

к пыльной головне сортов. Х. Янь с соавт. 

(H. Yan et al.) также отмечали высокую специ-

фичность и эффективность разработанной ими 

тест-системы для количественного ПЦР-РВ 

при детекции возбудителя пыльной головни 

пшеницы [5]. 

Идентификация расы возбудителя  

с помощью ДНК-маркеров. Генетическая 

изменчивость популяции патогена способна 

существенно снижать эффективность генов 

устойчивости к заболеванию. Как уже гово-

рилось ранее, вследствие рекомбинаций и мута-

ций генов-эффекторов в каждом поколении 

U. tritici могут возникать новые вирулентные 

расы. Поэтому селекция на устойчивость к 

пыльной головне должна проводиться одно-

временно с мониторингом расового состава, 

который для каждого региона специфичен 

[15, 20, 34]. 

Физиологической расой гриба называют 

образец телиоспор, обладающий одинаковым 

паттерном вирулентности на определенных 

сортах пшеницы [8, 12]. В литературных источ-

никах упоминается в среднем от 50 до 70 раз-

личных рас U. tritici [8, 35, 36]. Расовый состав 

U. tritici на территории нашей страны неодно-

роден и с каждым годом требует уточнения. 

На северо-западе европейской части России 

идентифицированы расы 15, 23, 29 и 38. 

В центральных районах Нечерноземной зоны 

были выявлены расы 2, 5, 12, 22, 26, 27, 28, 29, 

38 и 54, в Центрально-Черноземной зоне 

обнаружены расы 4, 12, 24, 30, 31, 38, 43 и 45. 

В Саратовской области (юго-восток европейской 

части России) выявлены расы 10, 12, 13, 20, 

23, 25, 29 и 41 [37, 38]. Наиболее распростра-

ненными и вирулентными расами лесостепной 

зоны Южного Урала являются 21, 37, 38, 43, 

44, 45 [11]. На территории Западной Сибири 

идентифицированы расы 1, 2, 4, 5, 8, 9, 10, 12, 

21, 48, 51, 61, 62, 63, 64, 66 и 67 [37]. В Крас-

ноярском крае (Восточная Сибирь) наиболее 

широко распространены расы 48, 51 и 54 [8].  

При классической селекции на устой-

чивость к грибным болезням для определения 

расового состава различных популяций патогена 

необходимо иметь тестерные линии растений, 

содержащие гены резистентности к заболева-

нию. Наиболее популярным при идентификации 

рас пыльной головни во многих странах мира 

является дифференцирующий набор, предло-

женный канадскими учеными [39]. Он состоит 

из 19 сортов пшеницы: Mindum, Kota (США), 

Renfrew, Florence/Aurore, Little Club/Reward, 

Reward, Carma/Reward, Kearney, Red Bobs, Pentad, 

Thatcher/Regent//Reward, Manitou*2/Giza144, 

Wakooma, H44/Marquis (Канада), PI 292554/ 

CI 7795, Sonop (Намибия), Marquillo/Waratah 

(Канада, Кения), PI 69282, Marroqui 588 (Мексика).  

В результате исследований В. И. Крив-

ченко с соавт. было установлено, что в целом 

ни один из наборов сортов-дифференциаторов, 

принятых за рубежом, не может быть исполь-

зован в российских условиях [40]. Ряд тест-

сортов в наших условиях или универсально 

восприимчивы, или, напротив, устойчивы. 

Дифференцирующая способность многих 

сортообразцов оказалась низкой во многих 

регионах страны. Поэтому для определения 

расового состава пыльной головни в нашей 

стране был разработан комбинированный 

лабораторно-полевой метод дифференциации 

по характеру инфицирования частей зародыша 

и степени поражения растений. Новый тестерный 

набор состоял из девяти сортов яровой пше-

ницы, выделенных из мировой коллекции 

ВИР: Московка (Россия), Акмолинка 5 (Казах-

стан), Народная (Украина), Kota, Mindum 

(США), Preston, Reward (Канада), Rümkers 

Dickkopf (Германия), Диамант (Швеция) [8]. 

Все наборы подобраны эмпирически,  

т. е. по результатам наблюдения за реакцией 

сортов на разные расы патогена. К сожалению, 

даже в наборе дифференциаторов не полностью 

определен состав Ut-генов и не изучен их алле-

лизм. В зависимости от используемого набора, 

выявленные в популяции возбудителя расы 

обозначаются по-разному. Некоторые изоляты, 

определенные с помощью канадского набора 

сортов, идентичны выявленным В. И. Крив-

ченко с соавт. [40]. Например, раса T18 соот-

ветствует по вирулентности расе 25 [37].  
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Итак, традиционные способы изучения 

популяции патогена занимают много времени 

и требуют наличия у исследователей доступа 

к набору сортов-дифференциаторов. При этом 

не всегда получается определить расу гриба 

по ключу рас. Это может говорить о возникно-

вении новых рас, требующих для идентифи-

кации более современных методов. Сорта из 

дифференцирующих наборов также могут 

быть плохо приспособлены к условиям мест-

ности по продолжительности вегетационного 

периода и устойчивости к различным абиоти-

ческим и биотическим факторам. Кроме того, 

при изучении реакции сортов-тестеров в полевых 

условиях на полученные данные могут влиять 

погодные условия конкретного года. Все это 

снижает точность определения генетической 

изменчивости среди изолятов гриба [8, 15, 37].  

Как и для точной диагностики заболевания, 

для изучения расового состава его возбудителя 

необходимо ввести применение современных 

методов, в частности, молекулярно-биологи-

ческих [9]. 

Результаты работы по характеристике 

U. tritici с помощью молекулярных маркеров 

были опубликованы в 2002 году С. С. Карва-

сара с соавт. (S. S. Karwasra et al.) [41]. Для 

оценки генетической изменчивости девяти 

изолятов гриба, собранных в разных частях 

одного из штатов Индии, использовались 

RAPD (маркеры случайно амплифицированных 

полиморфных фрагментов ДНК), ISSR (маркеры 

межмикросателлитного полиморфизма) и 

AFLP-маркеры (маркеры полиморфизма длины 

амплифицированных фрагментов). При этом 

применение AFLP-маркеров дало возможность 

найти четкие отличия у всех девяти изолятов, 

а также разбить их на две большие группы. 

В 2006 году З. Попович и Дж. Г. Мензис 

(Z. Popovic and J. G. Menzies) представили 

результаты оценки генетического разнооб-

разия популяции U. tritici на полях Манитобы 

и Саскачевана (Канада) с помощью AFLP-

маркеров [42]. Анализ показал высокую степень 

генетической изменчивости среди изолятов. 

Исследователи отметили, что использование 

AFLP позволило более точно дифференци-

ровать изоляты, чем применение пяти пше-

ничных линий-тестеров. В 2009 году вышла 

работа Х. С. Рандхава с соавт. (H. S. Randhawa 

et al.), в которой ученые с помощью AFLP-

маркеров подтвердили взаимосвязь между 

паттернами вирулентности и молекулярно-

генетического разнообразия различных штам-

мов U. tritici [43]. 

П. Шарма с соавт. (P. Sharma et al.) сооб-

щили о результатах исследования генети-

ческого разнообразия шести изолятов патогена 

с использованием микросателлитных (SSR) 

маркеров [44]. В работе были отмечены поло-

жительные черты SSR-маркеров: надежность, 

трансферабельность (возможность исполь-

зования одних и тех же SSR-маркеров при 

анализе разных видов), кодоминантность и 

высокая встречаемость в геноме. Эти качества 

делают микросателлитные маркеры надежным 

средством для изучения популяций патогенных 

грибов. 

П. Л. Кашьяп с соавт. (P. L. Kashyap et al.) 

проанализировали 112 изолятов U. tritici, собран-

ных в разных агроэкологических зонах Индии 

[15]. Для анализа изменчивости как внутри 

популяции, так и между разными популя-

циями патогена они также применяли SSR-

маркеры (табл. 2). 

Кроме того, у всех изолятов были 

амплифицированы и секвенированы фрагменты 

гена RPB2 (гена второй по величине субъе-

диницы РНК-полимеразы II). Полученная 

информация по последовательностям позво-

лила выделить 98 гаплотипов U. tritici. 

Таким образом, есть все основания 

утверждать, что молекулярно-генетические 

методы способны ускорить идентификацию 

рас возбудителя пыльной головни пшеницы 

и сделать ее более точной и менее затратной. 

В то же время требуются дальнейшие иссле-

дования по созданию стандартизированной 

схемы изучения популяции возбудителя 

U. tritici с помощью ПЦР-анализа. 

Генетика устойчивости пшеницы к пыль-

ной головне. Исследование в области генетики 

устойчивости пшеницы к пыльной головне 

было начато еще в 30-х годах ХХ века. Однако 

официальная символика четырех Ut-генов 

устойчивости пшеницы к пыльной головне и 

состав факторов включены в каталог генных 

символов пшеницы Р. А. Макинтош (R. A. McIn-

tosh) лишь в 1983 году [45]. К настоящему 

времени в отечественной и зарубежной лите-

ратуре упоминается 22 гена устойчивости 

к пыльной головне (табл. 3). 

Как показывают исследования В. В. Сю-

кова и С. Е. Поротькина, в мировой коллекции 
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сортов чаще всего встречается эффективный 

ген Ut1, а также идентичный или тесно сцеп-

ленный с ним UtTh [24]. Ген Ut2 мало изучен 

и признан неэффективным ко многим расам 

возбудителя пыльной головни U. tritici. Доми-

нантный ген Ut3 встречается только в немецком 

сорте Carma. Высокой эффективностью против 

поражения пыльной головней характеризуется 

ген Ut4 [45].  

Некоторым генам (UtM, UtR1, UtR2, 

UtCS, UtB, UtRd, UtNp, UtBW278 и UtС29) 

устойчивости к пыльной головне присвоены 

символы согласно сортам, в которых они были 

обнаружены [37]. 

Таким образом, усилиями ученых многих 

стран выявлены гены и сорта-доноры этих 

генов, которые можно использовать в селекции 

на устойчивость к пыльной головне. 

 
Таблица 2 – Характеристики нейтральных микросателлитных маркеров для анализа генетического 

разнообразия популяции изолятов Ustilago tritici (по [15])/ 

Table 2 – Characteristics of neutral microsatellite markers for the analysis of the genetic diversity of populations 

of Ustilago tritici isolates (according to [15]) 
 

Маркер /  

Marker  

Прямой и обратный праймеры (5'-3') / 

Forward and reverse primers (5'-3')  

Размер 

ампликона, п.н. / 

Amplicon size, bp 

Температурный 

режим, °С / Temperature 

regime, °C 

(GGA)5 
GCTCGTCTACCTCTGCGATACT 

CTGCATCTCAATCAACCAATC 
215–241 55 

(CGG)6 
AGACATGCACCGTAACAACAAC 

TACCCTCCATACTCTTGTCCGT 
180–200 55 

(CAT)5 
AAGCATACTCAAGGCAGGGTAA  

GTTCTCGGATGGTCTCGTCTAC 
170–240 54 

(CCG)6 
AAAAGTCATCCTCGTTTCGGTA  

AGATAGGGAAGCAAATCATGGA 
180–230 55 

(GAC)6 
GCCTCTTCATCTCTCTCCTCAC  

TGACTCTTCTGCATCATATCGG 
220–270 52 

(TGC)5 
TCTTGTGGAGTCTGCTGTTGTT 

GTAGCTTCAGGTCGCATCACTT 
230–250 52 

(AAAT)4 
TCGTGAAAACTAACAGAGCCAA  

ACACCTATTTGCGTGAAGGAGT 
220–250 52 

(TATT)5 
TACTTCTCCTCCTCCTCCTCCT  

GAACTCGCAAAGTGGTTTCTCT 
285–300 52 

(CAAGG)6 
AGAGACCAAGTCGAATCCAAAG  

CCTTGCCTACTTCTCCCTACCT 
294–320 52 

(GTGTCA)4 
CATTTCAGTGTTGGACAAGCAT  

AGAGAGTTTCGTAGTTGGGCAG 
250–300 54 

(AAGCCA)5 
GGTGATTGGAAGACCACAGAAT  

GTTTTGAACTCTCTGCTTTGGG 
227–250 55 

(GCTCCC)4 
CACAAACACACACACACACACA  

CTGAACAGTAAAGCCTGAAGGG 
224–750 54 

(CAACGG)4 
TCCTACATTGGGATGACTGATG  

GACTCGCTTCTTGTTCTTGGTT 
217–250 52 

(GGAGAA)4 
GAAAGAGAGAGGGAGGGAAGAG  

TGCGTATAGGTATGTGTGGCTT 
230–250 53 

(CA)8 
GAAGAAAATGCTAGAGCGAAGG  

AGCAGAAGGTGAGAGAGCGTAT 
216–250 55 

(GA)8 
ATGAGGTCAAGAGTCAGCAACA  

ATTCGTCAAGATGCCTTTCACT 
175–200 54 
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Таблица 3 – Гены устойчивости пшеницы к пыльной головне /  

Table 3 – Genes of wheat resistance to loose smut  
 

Ген / 

Gene 

Хромосомная 

локализация / 

Chromosomal 

localization 

Доноры гена / Gene donors 
Источник / 

Source 

Ut1  

(UtTh) 
7B (3D, 6AS) 

Renfrew, Red Bobs, Marquis, Thatcher, Neepawa, Manitou, 

Безенчукская 98, Жигулевская / ‘Bezenchukskaya 98’, 

‘Zhigulevskaya’ 

[24] 

Ut2 - Kota, Little Club [45] 

Ut3 - Carma  [45] 

Ut4 7A, 7B Hope, CN-18131, 9340-CP, Glenlea, TD12A [45] 

Ut5 - Sonop, NP-824, Col.222 [46] 

Ut6 5BL AC Foremost, AC Karma, ES54 (Burnside), Glenlea, PT459 [13,47,48] 

Ut7 7A SC8021V2’ [47] 

Ut8 3A 9340-CP, Glenlea [47] 

Ut9 6B SC8021V2’ [47] 

Ut10 6D SC8021V2’ [47] 

Ut11 7BS TD-14 (Sonop) [46] 

Utx 2BL Biggar BSR, Misr-3 [23,49] 

UtM - Mara, Mirs 3 [24] 

UtR1 - Тулайковская юбилейная / ‘Tulaykovskaya yubileynaya’ [24] 

UtR2 - Veery’s [24] 

UtCS 
2A (1AS, 1BS, 

1DS) 
Chinese Spring [24] 

UtB - 
Ботаническая 2, Харьковская 10 / 

‘Botanicheskaya 2,’ ‘Kharkovskaya 10’ 
[24] 

UtRd - Reward  [37] 

UtNp  - Neepawa [37] 

UtBW278 5BS 

Harvest, Snowstar, Waskada, Unity, Shaw, Glenn, Vesper, Cardale, 

AAC Jatharia, AAC Cameron, Carberry, AAC Brandon, AAC Magnet, 

Burnside, Pasteur, AAC Iceberg, Whitehawk, Peace, AAC Redwater, 

CDC Plentiful, CDC Titanium, Parata, Selkirk 

[13,35] 

Utd1 5BS D93213, P9162-BJ08*B [34] 

UtС29 - Саратовская 29 / ‘Saratovskaya 29’ [37] 

 

ДНК-маркеры, сцепленные с генами и 

локусами устойчивости пшеницы к пыльной 

головне. Одной из задач молекулярной генетики 

является картирование и клонирование генов, 

контролирующих важные признаки сельскохо-

зяйственных культур. Cеквенирование генов 

устойчивости позволяет выявить мутации, 

характерные для проявления признака, понять 

биохимическую природу устойчивости, разра-

ботать ген-специфичные молекулярные мар-

керы и облегчить процесс создания новых 

сортов [17, 19, 50, 51]. На данный момент 

клонировано уже более 45 различных R-генов 

пшеницы [52]. К сожалению, ни в отече-

ственных, ни в зарубежных источниках пока 

нет сообщений о клонированных генах устой-

чивости пшеницы к пыльной головне. Зато 

доступна информация о различных молеку-

лярных маркерах, тесно связанных с призна-

ком. Их применение дает преимущество для 

селекции, ведь результаты анализа ДНК не 

зависят от стадии развития изучаемого растения 

или погодных условий. 

В таблице 4 представлены ДНК-маркеры, 

сцепленные с генами расоспецифической 

устойчивости мягкой и твердой пшеницы 
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к пыльной головне. Каждый из данных генов 

может защитить растения от одной или несколь-

ких рас U. tritici. С конца ХХ века по настоящее 

время для их идентификации были использо-

ваны различные технологии: уже упомянутые 

в предыдущем разделе маркеры RAPD, AFLP 

и SSR, а также RFLP (маркеры полиморфизма 

длины рестрикционных фрагментов), SCAR 

(амплифицированные области, охарактеризо-

ванные нуклеотидной последовательностью) 

и SNP (маркеры однонуклеотидного полимор-

физма). Основное внимание в исследованиях 

уделяется разработке молекулярных маркеров 

и их применению для изучения исходного  

материала в селекции. Сообщений об успешном 

создании новых устойчивых к пыльной головне 

сортов пшеницы методом MAS-селекции  

в литературе на данный момент не отмечено. 

 
Таблица 4 – ДНК-маркеры генов устойчивости пшеницы к пыльной головне /  

Table 4 – DNA markers of wheat resistance genes to loose smut 
 

Ген /  

Gene 

Хромосомная 

локализация / 

Chromosomal 

localization 

Тип  

маркерa / Type 

of marker 

Маркер / Marker  

Раса возбудителя / 

The race of the 

pathogen 

Источник / 

Source  

UtBW278* 5BS 
SSR, SCAR, 

SNP 

Xgwm443, Xgpw7180, 

Xgpw4098, Xwmc740, 

Xbarc216, Xbarc4 

Xkwm779 

T9 

[35] 

 

 

[13] 

Utd1 5BS 
AFLP, SSR, 

SCAR 
Xgwm443, Xgwm234 Т33 [34] 

Utx 2BL 
RAPD, RFLP, 

SCAR 
Xcrc4.2 T10 [23, 49] 

Ut4 7B SSR 
Xgwm302, Xwmc723, 

Xgwm333, Xgwm577 
T2, T9, T15, T27 [47] 

Ut6 5BL SSR 

Xgpw5029, Xbarc232, 

Xwmc160, Xwmc734, 

Xgdm133a, Xgwm604 

T2, T10, T15, 

T19, T39 
[13, 47, 48]  

Ut7 7A SSR 
Xcfa22576, Xcfa2240, 

Xcfa2019 
T-9  [47] 

Ut8 3A SSR Xwmc559, Xbarc69 T9, T19, T39 [47] 

Ut9 6B SSR 
Xbarc223, Xbarc332, 

Xgwm508 
T39 [47] 

Ut10 6D SSR Xbarc183 T10 [47] 

Ut11 7BS SNP 

BS00022562_51, 

Excalibur_c3489_182, 

Kukri_rep_c71778_644 

T2 [46] 

*М. Т. Касса с соавт. (M. T. Kassa et al.) отмечают, что гены UtBW278 и Utd1 имеют общие близкорас-

положенные маркеры, но не являются полностью идентичными [35] /  

*M. T. Case et al. note that the UtBW278 and Utd1 genes share closely related markers, but are not completely 

identical [35] 

 

Устойчивость к пыльной головне может 

наследоваться и как качественный, и как коли-

чественный признак [12, 20, 47]. Как уже 

говорилось ранее, для эффективной защиты 

посевов сорта должны обладать генетическим 

разнообразием. Речь идет как о пирамидиро-

вании генов расоспецифической устойчивости 

в рамках одного генотипа, так и о сочетании 

разных типов устойчивости. Использование 

молекулярных маркеров, сцепленных с генами 

и локусами, позволяет проводить точный 

и быстрый скрининг исходного материала,  

а также контролировать передачу признака  

из поколения в поколение в ходе селекционного 

процесса, в т. ч. работая с несколькими локу-

сами одновременно. 
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Помимо расоспецифических генов 

устойчивости, исследователей также интере-

суют локусы количественных признаков 

(QTLs) и сцепленные с ними ДНК-маркеры. 

QTLs определяются в картирующих популя-

циях или с помощью полногеномного ассоци-

ативного анализа (GWAS) различными стати-

стическими методами [53]. Часто они обеспе-

чивают менее выраженную устойчивость, но 

более длительную, т. к. патогенам сложнее 

преодолеть количественную устойчивость 

растений. Моногенная же устойчивость сорта, 

особенно при его повсеместном возделывании, 

провоцирует эволюционный скачок в попу-

ляции патогена в регионе возделывания, что 

приводит к потере эффективности исполь-

зуемого гена [20, 50]. При этом главные QTLs, 

определяющие устойчивость пшеницы к 

пыльной головне, могут соотноситься по хромо-

сомной локализации с генами расоспецифи-

ческой устойчивости [47]. 

Интересна недавняя статья Д. К. Сайни 

с соавт. (D. K. Saini et al.), которая представляет 

собой мета-анализ QTLs устойчивости мягкой 

пшеницы к болезням [54]. В данной работе 

использовались и выявленные в более ранних 

исследованиях 14 QTLs устойчивости к пыль-

ной головне. Создание общей консенсусной 

карты сцепления показало положение локусов 

устойчивости к заболеванию на хромосомах 

3A, 3B, 4B, 5B, 6B, 7A и 7B. 

В 2018 году опубликована работа С. Кумар 

с соавт. (S. Kumar et al.), особенностью которой 

было картирование QTLs, связанных с устой-

чивостью твердой пшеницы к пыльной головне 

[16]. С помощью SNP-генотипирования иден-

тифицировали три локуса, один из которых, 

обуславливающий 74 % фенотипической 

устойчивости, рекомендован для дальнейшего 

использования в селекции.  

Еще один подход предполагает опреде-

ление взаимосвязи между устойчивостью 

пшеницы к пыльной головне и ДНК-маркером 

без выделения предполагаемых связанных 

генов или QTLs [55, 56]. Например, в работе 

М. И. Хассан c соавт. (M. I. Hassan et al.) было 

идентифицировано пять SSR-маркеров, которые 

давали позитивные аллели, сцепленные 

с устойчивостью к пыльной головне [55]. 

Авторы отмечают, что для подтверждения полез-

ности применения данных маркеров в селек-

ции необходимы дальнейшие исследования. 

Заключение. Основной задачей совре-

менного селекционера является поиск и внед-

рение в схемы создания сортов исходного 

материала, разнообразного по типам устойчи-

вости и генам, которые ее контролируют. Как 

для точной диагностики заболевания, так и для 

изучения расового состава его возбудителя 

необходимо ввести применение современных 

методов, в частности, молекулярно-биоло-

гических. Эти методы способны ускорить 

идентификацию рас возбудителя пыльной 

головни пшеницы и сделать ее более точной 

и менее затратной. В то же время требуются 

дальнейшие исследования по созданию стан-

дартизированной схемы изучения популяции 

возбудителя U. tritici с помощью ПЦР-анализа. 

Метод количественной ПЦР-РВ (ПЦР в 

режиме реального времени) имеет высокий 

потенциал для селекции устойчивых к пыльной 

головне сортов, так как детекция возбудителя 

в динамике развития в тканях растения воз-

можна уже на стадии проростков как яровых, 

так и озимых сортов.  

Выявлены гены и сорта-доноры этих 

генов, которые можно использовать в селекции 

на устойчивость к пыльной головне. Применение 

молекулярных маркеров, сцепленных с генами 

и локусами, позволяет проводить точный 

и быстрый скрининг исходного материала, 

а также контролировать передачу признака 

из поколения в поколение в ходе селекционного 

процесса, в т. ч. работая с несколькими локу-

сами одновременно. 

Идентифицированы маркеры, связанные 

с генами расоспецифической устойчивости, 

основной областью применения которых явля-

ется скрининг исходного материала для поиска 

источников устойчивости к заболеванию.  

Рассмотренные в нашем обзоре резуль-

таты исследований говорят о наличии доста-

точно большой базы данных для использо-

вания ПЦР-маркеров при создании сортов 

пшеницы, устойчивых к пыльной головне. 
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