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Селекция сортов сельскохозяйственных культур длительно сохраняющих устойчивость к фитопатогенам возможна лишь 
при наличии разнообразия доноров иммунитета. Отдаленная гибридизация рассматривается как основной путь решения 
стратегических задач в данном направлении. Эндемичный для Западной Грузии тетраплоидный вид Triticum timopheevii Zhuk., 
обладающий комплексным иммунитетом к вредоносным грибным болезням, является ценным источником полезных генов 
для создания иммунных сортов пшеницы. В работе представлены материалы по генетическому анализу факторов, 
определяющих устойчивость к Puccinia graminis Pers. f. sp. tritici Erikss. et Henn. трех интрогрессивных линий твердой 
пшеницы, производных T. timopheevii. Изучение генетического контроля устойчивости к стеблевой ржавчине проводили 
методом гибридологического анализа на гибридах F1 – F3 поколений, полученных от скрещивания иммунных линий с 
исходным сортом твердой пшеницы Оренбургская 2. Инфекционный фон создавали в полевых условиях инокуляцией 
растений на стадии кущения расой 17. Установлено, что резистентность форм НТ-10 и НТ-12 определяют 3 гена: 1 
доминантный, 1 рецессивный и 1 доминантный, комплементарный двум первым генам. Линия НТ-7 несет в своем геноме 
4 гена: 2 доминантных и 1 полудоминантный, обеспечивающие устойчивость при комплементарном взаимодействии с еще 
одним доминантным геном. Независимо наследуемые факторы устойчивости к стеблевой ржавчине у пшеницы Тимофеева 
локализованы в разных группах сцепления, обнаруживающие гомологию с хромосомами T. durum Desf. Обсуждается 
возможность использования новых источников устойчивости для защиты посевов пшеницы от фитопатогенов.  
Ключевые слова: твердая пшеница, Triticum timopheevii, межвидовая гибридизация, интрогрессивные иммунные линии, стеблевая ржавчина, 
устойчивость, генетический контроль. 
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Breeding for long-lasting resistance to pathogens in cultivated crops is possible only in the presence of various donors of immune 
genes. Distant hybridization is considered as the main way to solve strategic tasks in this direction. Tetraploid endemic wheat Triticum 
timopheevii Zhuk. has a complex immunity to harmful fungal diseases and can be a valuable source of useful genes to create immune 
wheat varieties. A genetic analysis of the factors determining the resistance to Puccinia graminis Pers. f. sp. tritici Erikss. et Henn. in 
three durum wheat introgressive lines derived from T. timopheevii has been carried out. The study of the genetic control of resistance 
to stem rust was performed by hybridological analysis in F1 – F3 hybrid generations derived from the crossing immune lines with an 
initial variety of durum wheat. Infectious background was created in the experimental field by inoculating plants at tillering stage 
with race 17. We discovered three genes have determined the resistance in both HT-10 and HT-12 lines: one dominant, one recessive 
and one dominant complementary to the first two genes. HT-7 line carries in its genome four genes: two dominants, one semi 
dominant providing the resistance at complementary interaction with another dominant gene. Independent inherited factors of 
resistance to stem rust in T. timopheevii are localized in different linkage groups, exhibiting homology with the durum wheat 
chromosomes. The possibility of the using new sources of resistance to protect wheat crops from plant pathogens was discussed. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Одной из глобальных проблем современного мира является опережающий рост населения земного 

шара относительно роста сельскохозяйственного производства. Удовлетворить постоянно возрастающие 
потребности человечества в продуктах питания возможно за счет повышения урожайности 
продовольственных культур, в том числе пшеницы (Pardey, 2011). Современные сорта яровой пшеницы в 
Западной Сибири способны в производственных условиях давать зерна до 3–4 т/га и выше. Реальная же 
средняя урожайность составляет 1,2–1,4 т/га. Одна из причин недобора урожая – развитие 
листостебельных болезней, распространяющихся посредством воздушно-капельной инфекции. Так, 
например, эпифитотии бурой ржавчины и септориоза приводят к потерям зерна до 15–25%, а стеблевой 
ржавчины – до 40–50% (Шаманин и др., 2010). Интенсификация производства сельскохозяйственной 
продукции, начавшаяся в прошлом веке, была основана на культивировании генетически однородных 
высокоурожайных сортов, заменивших местные формы, адаптированные к локальным условиям. 
Использование химических средств защиты растений для борьбы с болезнями и вредителями без 
внедрения агротехнологических методов и своевременной сортосмены привело к появлению новых 
высоковирулентных рас фитопатогенов и существенному снижению уровня резистентности пшеницы 
(Добротворская и др., 2004). 

Селекция сортов длительно сохраняющих устойчивость к фитопатогенам возможна лишь при 
наличии разнообразия доноров иммунитета. Вместе с тем, гибридизация в течение длительного времени 
довольно ограниченного числа исходных форм привела к эрозии их генофонда (Porceddu et al., 1988; 
Martynov et al., 2005; Мартынов и др., 2006; Chan, 2010). Внутривидовая генетическая изменчивость 
пшеницы по генам устойчивости в настоящее время не в состоянии обеспечить эффективную защиту от 
грибных патогенов. Несмотря на известные трудности, отдаленная гибридизация рассматривается как 
основной путь решения стратегических задач в данном направлении (Jauhar et al., 2009; Дружин и др., 2011; 
Niu et al., 2011).  

Особое место в селекции на иммунитет занимают виды р. Triticum L., обладающие комплексной 
устойчивостью к болезням и вредителям, среди которых выделяется T. timopheevii Zhuk. (геномная формула 
2n = 4x = 28, GGAtAt), узко эндемичный для Западной Грузии тетраплоид (Жуковский, 1985). В процессе 
эволюции в условиях географической изоляции в популяциях эндемиков закрепляются и накапливаются 
гены адаптивно ценные для специфических условий среды. В результате у отдаленных гибридов с 
участием родителей, несущих различные наборы аллелей, возможен не только межвидовой перенос генов, 
но и случайные рекомбинации, вызывающие трансгрессивное расщепление признаков, в том числе 
агрономически ценных. В связи с этим, роль эндемичных видов в улучшении возделываемых пшениц 
значительно возрастает (McIntosh & Gyarfas, 1971; Григорьева, 1988; Козловская и др., 1988, 1990; 
Будашкина и др., 2008; Твердохлеб, 2009; Хлебова, 2009; 2010; Леонова, 2015).  

Регулярное тестирование дикорастущих и культурных форм T. timopheevii в условиях естественной и 
искусственной эпифитотий различных фитопатогенов подтверждает их иммунитет к ряду заболеваний, в 
том числе стеблевой ржавчине (Михайлова & Смурова, 2007; Лихенко и др., 2009; Синяк и др., 2011), что 
является особо актуальным в связи с появлением высоко вредоносной расы Ug99 (Уганда 99). Повышенное 
внимание генетиков и селекционеров к стеблевой ржавчине обусловлено высокой агрессивностью 
возбудителя, способного в благоприятных для его развития условиях уничтожить практически полностью 
производственные посевы пшеницы. В течение последних 35–40 лет эффективная генетическая защита 
растений от данного заболевания обеспечивалась включением в возделываемые сорта Sr генов (Sr24, Sr26, 
Sr31, Sr36, Sr37 и др.). Начиная с 1999 г., мир узнал о появлении в Уганде новой расы стеблевой ржавчины 
Ug99 (патотип TTKSK), поражающей ранее устойчивые генотипы – носители гена Sr31 (Pretorius et al., 
2000; Singh et al., 2008). В следующем году она была обнаружена уже в Эфиопии и Кении (Pretorius et al., 
2007). В 2006 году расу Ug99 идентифицировали в Йемене, в 2007 году в Иране, а в 2009 году в Пакистане. 
Ученые полагают, что через ряд стран Средней Азии и Казахстан вполне возможен ее занос и в Западную 
Сибирь (Шаманин и др., 2011).  

Согласно некоторым прогнозам, распространение расы Ug99 может привести к потере 80% урожая 
пшеницы в странах Азии и Африки и более двух третей – в США (Jin et al., 2008). В этих условиях 
выявление новых источников и генов устойчивости пшеницы к стеблевой ржавчине и их внедрение в 
современные сорта позволит защитить посевы одного из основных зернопроизводящих регионов России. 
Несмотря на определенные трудности при работе с отдаленными гибридами (низкая скрещиваемость, 
стерильность, цитологическая нестабильность) (Козловская & Григорьева, 1985; 1987; Хлебова, 2009; 2010; 
Твердохліб, 2011), в литературе имеются сведения о переносе от T. timopheevii ряда генов устойчивости к 
мучнистой росе, пыльной головне, бурой и стеблевой ржавчинам в геном мягкой пшеницы (Allard & 
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Shands, 1954; Nyquist, 1963; Jørgenson & Jensen, 1972; Скурыгина, 1984; Tomar et al., 1988;  Лайкова и др., 
2004; Будашкина и др., 2008).  

Цель данного исследования – изучить генетический контроль устойчивости к стеблевой ржавчине 
(Puccinia graminis Pers. f. sp. tritici Erikss. et Henn.) у интрогрессивных иммунных линий твердой пшеницы, 
производных T. timopheevii.  

 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Исследование выполнено на экспериментальном поле Алтайского НИИСХ (г. Барнаул, Алтайский 

край, Россия). Материалом служили три интрогрессивные иммунные линии НТ-7, НТ-10 и НТ-12, 
выделенные в F3BC1 комбинации [(Шортандинская 71 × Оренбургская 2) × T. timopheevii k-38555)] × 
Шортандинская 71 (Козловская и др., 1988; 1990). Образцы прошли многолетнее испытание и 
подтвердили свою однородность в полевых условиях Западной Сибири на фоне искусственной 
эпифитотии местной популяции наиболее агрессивных рас стеблевой ржавчины (рис. 1). Кроме того, 
изучаемые формы обнаружили высокую резистентность к бурой ржавчине, мучнистой росе и пыльной 
головне. Родительский сорт Оренбургская 2 характеризовался как сильно восприимчивый (рис. 2), а 
исходная форма T. timopheevii k-38555 – высоко устойчивая. Растения выращивали на делянках шириной 1 
м с расстоянием между рядами 25 см. Инфекционный фон создавали по общепринятой методике 
инокуляцией растений на стадии кущения. Степень поражения оценивали по 0–4-бальной шкале 
Стекмана-Левина в динамике, с момента появления первых симптомов заболевания до полного усыхания 
листьев (Инфекционные…, 1979).  
 

        
 

Рис. 1. Иммунная интрогрессивная форма твердой пшеницы, производная Triticum timopheevii Zhuk., на 
искусственном по стеблевой ржавчине инфекционном фоне 

 
Изучение генетического контроля устойчивости к стеблевой ржавчине проводили методом 
гибридологического анализа на гибридах F1 – F3 поколений, полученных от скрещивания иммунных 
линий с исходным сортом твердой пшеницы Оренбургская 2. Родительские формы, растения F1 и F2, а 
также линии F3 высевали в полевых условиях на изолированном участке с соблюдением всех мер 
предосторожности и заражали монорасовым инокулюмом стеблевой ржавчины P. graminis f. sp. tritici (раса 
17). Проанализировано 900 растений F1, 1802 растения F2 и 633 линии F3 поколений. Для 
иммунологической оценки F3 использованы семьи, включающие не менее 25 растений. Кроме того, 
исследовали реакцию гибридов, полученных по диаллельной схеме от скрещивания изучаемых линий 
между собой, на заражение 17 расой P. graminis f. sp. tritici. Соответствие ожидаемых и фактически 
наблюдаемых соотношений оценивали по критерию χ2 (Идентификация…, 1986).  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
Предварительный цитологический анализ иммунных линий твердой пшеницы, производных T. 

timopheevii, обнаружил бивалентную конъюгацию хромосом и высокую регулярность мейоза. При их 
скрещивании с образцами твердой и мягкой пшеницы не наблюдали структурных хромосомных 
нарушений, что косвенно свидетельствует об интрогрессии хозяйственно ценных признаков от T. 
timopheevii в T. durum путем генетической рекомбинации, а не за счет замещения хромосом или транслокации 
крупных хромосомных участков (Хлебова & Барышева, 2015; 2016). Полученные данные дают основание 



Бiологiчний вiсник МДПУ імені Богдана Хмельницького 6 (3), 2016 

 
Хлебова & Барышева          124 

  

 

 

для использования метода гибридологического анализа при изучении генетического контроля 
устойчивости к фитопатогенам у производных пшеницы Тимофеева. 

Гибриды первого поколения от скрещивания линий НТ-7, НТ-10 и НТ-12 с родительским сортом 
Оренбургская 2 не отличались по реакции на заражение стеблевой ржавчиной от иммунных исходных 
форм, что свидетельствует о полном доминировании признака устойчивости (D = 1). В F2 поколении 
анализировали от 376 до 932 растений на комбинацию (табл. 1). Во всех трех скрещиваниях доля 
устойчивых растений была примерно одинакова и превышала долю восприимчивых. Отношение 
восприимчивых к устойчивым особям составило 0,57–0,72 у различных гибридов. Кроме классов 
фенотипически сходных с родителями, в F2 встречались растения промежуточные по проявлению 
признака, что указывает на его сложный генетический контроль.  
 

        
 

Рис. 2. Родительский сорт твердой пшеницы Оренбургская 2 на искусственном по стеблевой ржавчине 
инфекционном фоне 

 
Из семей F3, произошедших от устойчивых растений F2, часть были константно устойчивыми (рис. 

3), а большинство расщеплялись на устойчивые и восприимчивые формы. Кроме того, в каждой 
гибридной комбинации в потомстве устойчивых растений F2 отмечено несколько семей, константно 
восприимчивых. Их число составило 1, 8 и 14 в скрещиваниях Оренбургской 2 с НТ-7, НТ-12 и НТ-10, 
соответственно. Однако все эти линии характеризовались малочисленным потомством, на основании чего 
были отнесены к расщепляющимся.  

Потомство восприимчивых растений F2 также делилось на константно восприимчивые и 
расщепляющиеся семьи (рис. 4). Появление расщепляющихся семей в потомстве восприимчивых 
растений, при доминировании устойчивости в F1, возможно в случае, когда, кроме доминантного гена, в 
генетическом контроле признака принимают участие также рецессивные и полудоминантные гены.  

Исходя из выше изложенных фактов, выдвигали нулевую гипотезу наследования. В комбинации НТ-
10 × Оренбургская 2 в F2 соотношение устойчивых и восприимчивых растений было 246:130. 
Иммунологический анализ семей F3 показал, что в потомстве устойчивых растений F2 число константно 
устойчивых и расщепляющихся соотносится как 39:159.  

Гипотеза, объясняющая наблюдаемое расщепление, состоит в том, что контроль признака 
осуществляется доминантным и рецессивным дупликатными генами при комплементарном 
взаимодействии их с третьим доминантным геном. Если доминантный ген обозначить D, рецессивный – 
r, а комплементарный – К, то устойчивыми будут растения, имеющие хотя бы один доминантный аллель 
К в сочетании с D и r. 
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Ожидаемое соотношение устойчивых и восприимчивых растений в F2 будет 39:25. В F3 из 39 
потомств устойчивых растений, константно устойчивыми будут 7. Соответствие ожидаемых и фактически 
наблюдаемых соотношений оценивали по критерию χ2. Его значения составили 3,18 и 0,44 для F2 и F3, 
соответственно (χ2

табл. = 3,84), что не противоречит выдвинутой гипотезе.  
 

 
Таблица 1. Соотношение фенотипических классов в F2 и F3 поколениях гибридов интрогрессивных линий 
с родительским сортом Оренбургская 2 
 

 
 

Поколение 

 
Изучено 
растений 
(линий) 

Число растений (линий) Ожидаемое 
отношение 
фенотипи-

ческих 
классов 

 
 

χ2
факт. 

 
устойчивых 

 
восприимчивых 

 
расщепляющихся 

НТ-10 × Оренбургская 2 
F2 376 246 130 – 39:25 3,18 
F3 (потомства 
устойчивых 
растений) 

 
198 

 
39 

 
– 

 
159 

 
7:32 

 
0,44 

F3(потомства 
восприимчивых 
растений) 

 
30 

 
– 

 
16 

 
14 

 
– 

 
– 

НТ-12 × Оренбургская 2 
F2 932 533 399 – 39:25 5,49 
F3 (потомства 
устойчивых 
растений) 

 
256 

 
37 

 
– 

 
219 

 
7:32 

 
2,12 

F3(потомства 
восприимчивых 
растений) 

28  
– 

 
5 

 
23 

 
– 

 
– 

НТ-7 × Оренбургская 2 
F2 494 359 135 – 183:73 0,35 
F3 (потомства 
устойчивых 
растений) 

 
90 

 
21 

 
– 

 
69 

 
37:146 

 
0,88 

F3(потомства 
восприимчивых 
растений) 

 
31 

 
– 

 
21 

 
10 

 
– 

 
– 

 
 

        
 

Рис. 3. Константно устойчивая семья F3 в потомстве устойчивого растения F2 гибрида  
НТ-10 × Оренбургская 2 
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Для дополнительного подтверждения данной гипотезы наследования устойчивости было 
проанализировано соотношение устойчивых и восприимчивых растений в расщепляющихся семьях F3. 
Для анализа выбраны семьи, число растений в которых составляло от 30 до 64. Согласно нашей гипотезе, 
ожидаемые соотношения фенотипических классов в расщепляющихся потомствах устойчивых растений 
F2 будут следующие: 3:1, 9:7, 13:3 и 39:25, а в потомстве восприимчивых растений – 1:3 и 3:13. Как 
оказалось, при анализе материала F3 были найдены все ожидаемые отношения (табл. 2).  
 
Таблица 2. Расщепления в линиях F3, соответствующие ожидаемым для гибридов НТ-12 × Оренбургская 
2 и НТ-10 × Оренбургская 2 
 

НТ-12 × Оренбургская 2 НТ-10 × Оренбургская 2 
Число 

растений 
в линии 

Соотношение 
устойчивые: 

неустойчивые 

Нулевая 
гипотеза 

Значение 
χ2

факт. 
Число 

растений 
в линии 

Соотношение 
устойчивые: 

неустойчивые 

Нулевая 
гипотеза 

Значение 
χ2

факт. 

30 17:13 9:7 0,002 42 34:8 13:3 0,002 
42 27:15 39:25 0,23 30 17:13 9:7 0,002 
33 20:13 39:25 0,008 37 29:9 3:1 0,008 
34 25:9 3:1 0,04 56 43:13 3:1 0,09 
39 29:10 3:1 0,008 50 28:22 9:7 0,001 
61 40:21 39:25 0,05 69 38:31 9:7 0,04 
36 29:7 13:3 0,01 36 21:15 9:7 0,07 
33 27:6  13:3 0,06 60 49:11 13:3 0,006 
41 34:7 13:3 0,07 51 41:10 13:3 0,03 
31 20:11 9:7 0,89 51 31:20 39:25 0,001 
35 23:12 39:25 0,36 34 21:13 39:25 0,01 
    47 31:16 39:25 0,51 

 
Однако, как в потомстве устойчивых (8 из 28 линий), так и в потомстве восприимчивых растений (6 

из 13 линий), обнаружены семьи, соотношение фенотипических классов в которых не соответствовало ни 
одному из теоретически возможных. В литературе имеются примеры, когда характер наследования и 
проявления признака изменялся в зависимости от генотипической среды (Воронкова, 1980; Jin et al., 2007). 
Оценка генетического разнообразия интрогрессивных линий T. aestivum/T. timopheevii по геномному составу 
и устойчивости к бурой ржавчине и мучнистой росе также показала влияние генотипической среды сорта-
реципиента на число, хромосомную локализацию и протяженность интрогрессированных фрагментов T. 
timopheevii (Леонова и др., 2014; Леонова, 2015). Не исключено, что и в нашем случае в результате 
рекомбиногенеза у гибридов F1 возникают генотипы, способные изменить характер проявления признака. 
Однако численность растений в линиях F3 недостаточна для объективной оценки этого предположения. 
 

     
А                                                                            Б 

Рис. 4. Восприимчивая (А) и расщепляющаяся (Б) семьи F3 гибрида  
НТ-10 × Оренбургская 2 
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Проверка предполагаемой трехгенной модели для наследования устойчивости к стеблевой ржавчине 
в комбинации НТ-12 × Оренбургская 2 показала соответствующее ей поведение признака в F3. Значение 
критерия χ2

 по соотношению константно устойчивых и расщепляющихся семей этого поколения 37:219 
равно 2,12. При анализе признака устойчивости в расщепляющихся потомствах устойчивых растений F2 
оказалось, что соотношения фенотипических классов лишь в двух случаях не соответствовали ожидаемым. 
В расщепляющихся потомствах восприимчивых растений F2 6 из 15 линий имели фенотипическое 
соотношение, соответствующее принятой модели. Все случаи соответствия приведены в таблице 2. 
Возможно, что наблюдаемые отклонения объясняются аналогичными, как и для гибрида НТ-10 × 
Оренбургская 2, причинами.  

Проверка гипотезы о контроле устойчивости к стеблевой ржавчине тремя генами (1 доминантным, 1 
рецессивным дупликатным и 1 комплементарным доминантным) для комбинации НТ-7 × Оренбургская 2 
показала следующее: фактическое значение χ2 по соотношению константно устойчивых и 
расщепляющихся семей F3 равно 2,3, что не отвергает нулевую гипотезу. Однако значение этого критерия 
для F2 поколения составило 28,6, что существенно превысило критическое значение. На основании этих 
данных была отвергнута предыдущая гипотеза наследования и выдвинута новая.  

Соответствие ожидаемых и наблюдаемых соотношений в F2 и F3 установлено в предположении, что 
устойчивость линии НТ-7 контролируется четырьмя генами, из которых 2 доминантных и 1 
полудоминантный, обеспечивающие устойчивость при комплементарном взаимодействии с еще одним 
доминантным геном. Фактическое значение χ2 при проверке данной гипотезы равнялось 0,35 и 0,88 для F2 
и F3, соответственно, что статистически подтверждает достоверность выше изложенных рассуждений. 

При выполнении настоящего эксперимента было проведено заражение инокулюмом 17 расы 
стеблевой ржавчины гибридов F2, полученных от скрещивания иммунных линий между собой по 
диаллельной схеме, в объеме от 385 до 951 растения на комбинацию. Отсутствие расщепления дает 
основание предполагать их полную или частичную идентичность по генам устойчивости. 

Таким образом, наиболее вероятно, что генотипы линий твердой пшеницы, получившие иммунитет 
к стеблевой ржавчине от T. timopheevii, имеют несколько факторов резистентности. У линий НТ-10 и НТ-
12 обнаружено 3 гена: 1 доминантный, 1 рецессивный и 1 доминантный, комплементарный двум первым 
генам. Линия НТ-7 имеет 4 гена устойчивости: 2 доминантных и 1 полудоминантный, обеспечивающие 
устойчивость при комплементарном взаимодействии с еще одним доминантным геном. Исходя из 
полученных данных, можно заключить, что независимо наследуемые факторы устойчивости к P. graminis 
Pers. f. sp. tritici Erikss. et Henn. у пшеницы Тимофеева локализованы в разных группах сцепления, 
гомологичных хромосомам твердой пшеницы. 

Идентификации генов и QTLs, перенесенных в геном пшеницы от T. timopheevii, посвящено 
ограниченное количество публикаций (Brown-Guedira et al., 2003; Леонова и др., 2012; Uhrin et al., 2012; 
Леонова, 2015). Так исследования, выполненные в первой половине прошлого столетия, позволили 
выявить в геноме T. timopheevii три гена устойчивости к стеблевой ржавчине (Sr36, Sr37, Sr40), один ген 
устойчивости к бурой ржавчине (Lr18) и один ген устойчивости к мучнистой росе (Pm6) (Allard & Shands, 
1954; McIntosh & Guarfas, 1971; Jørgensen & Jensen, 1972; McIntosh, 1983). В начале нынешнего столетия в 
Институте цитологии и генетики СО РАН была создана коллекция интрогрессивных линий пшеницы, и 
осуществлен цикл работ по изучению процессов формообразования и стабилизации гибридного генома 
в первых поколениях T. timopheevii × T. aestivum, а также проведена идентификация и локализация 
генетических факторов T. timopheevii, определяющих устойчивость этих линий к фитопатогенам.  

В результате были идентифицированы новые, ранее не известные, гены и QTLs, контролирующие 
резистентность мягкой пшеницы к бурой ржавчине (LrTt1, LrTt2, QLr.icg-1A и QLr.icg-2B) и мучнистой росе 
(QPm.icg-6D) (Леонова, 2015). Информация о генах LrTt1 и LrTt2 внесена в Международный Каталог генных 
символов (McIntosh et al., 2013). Эти данные, а также наши исследования позволяют утверждать, что 
пшеница Тимофеева обладает большим потенциалом и содержит, кроме уже известных, и другие 
эффективные гены иммунитета. Для идентификации и точной локализации генетического материала T. 
timopheevii, интрогрессированного в геном твердой пшеницы, представленного в настоящей работе, 
необходимы дополнительные молекулярно-генетические исследования. 

ВЫВОДЫ 
Генетический анализ факторов, определяющих устойчивость интрогрессивных линий твердой 

пшеницы к P. graminis Pers. f. sp. tritici Erikss. et Henn., показал, что резистентность производных T. timopheevii 
НТ-10 и НТ-12 определяют 3 гена: 1 доминантный, 1 рецессивный и 1 доминантный, комплементарный 
двум первым генам. Линия НТ-7 несет в своем геноме 4 гена: 2 доминантных и 1 полудоминантный, 
обеспечивающие устойчивость при комплементарном взаимодействии с еще одним доминантным геном. 
Независимо наследуемые факторы устойчивости к стеблевой ржавчине у пшеницы Тимофеева 
локализованы в разных группах сцепления, обнаруживающие гомологию с T. durum. 
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