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Монопустульными изолятами возбудителей ржавчин пшеницы, овса и ячменя, размноженными в
различных условиях среды, заразили экспериментальные образцы этих культур. Различия в типах
реакции на заражение одного генотипа растения одним генотипом патогена, размноженным при
разных температурах, а также в присутствии хлористого калия, аммиачной селитры и гидразида ма-
леиновой кислоты, указывают на невозможность объяснения феноменов взаимодействия расте-
ние-патоген в рамках классической теории Флора “ген-на-ген” Каждому гену устойчивости хозяи-
на соответствуют несколько комплементарных ему генов вирулентности, либо несколько различ-
ных аллелей одного гена вирулентности.
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“Flor ‘s enunciation of his gene-for-gene hypothe-
sis was one of the really important events in the his-
tory of plant pathology” (Разработка Флором ги-
потезы “ген-на-ген” было одним из действи-
тельно важных событий в фитопатологии).

Van der Plank [1].
Consideration of the gene-for gene relationship
that he (Flor) proposed leads to two fundamental
rules which parallel the basic rules of genetics for-
mulated by Mendel in the 19th century (Обсужде-
ние предложенного Флором взаимодействия
“ген-на-ген” привело к 2 фундаментальным
законам, аналогичным основным законам ге-
нетики, предложенным Менделем в 19 веке).

McIntosh et al. [2].
Теория Г. Флора “ген-на-ген” (1956 г.) являет-

ся фундаментальным представлением о генетиче-

ских основах взаимодействия растений с вредны-
ми организмами в случае расоспецифической
устойчивости. Согласно классическому варианту
этой теории выдвинуты три Положения: 1) для
каждого гена устойчивости растения у патогена
существует только один строго ему комплемен-
тарный ген вирулентности; 2) если в системе вза-
имодействия генотип растения – генотип патоге-
на хотя бы одному аллелю устойчивости противо-
стоит комплементарный аллель авирулентности,
то фенотипически наблюдается устойчивость хо-
зяина (авирулентность патогена); 3) если каждо-
му аллелю устойчивости противостоит компле-
ментарный аллель вирулентности, наблюдается
восприимчивость растения (вирулентность пара-
зита) [3, 4]. Данное представление доказано для
многих систем взаимодействия путем параллель-
ного изучения наследования устойчивости расте-
ний к изолятам возбудителей и вирулентности ге-
нотипов грибов к растениям-хозяевам, в том чис-
ле и для систем взаимодействия злаки –
возбудители ржавчинных болезней [5–7]. Отме-
тим, что иногда в системе взаимодействия пше-
ницы с возбудителями ржавчин наблюдали слу-
чаи несовпадения числа генов, контролирующих
устойчивость хозяина и вирулентность патогена
[8–10], что, однако, могло быть связано с тесным
сцеплением нескольких генов устойчивости (по
результатам гибридологического анализа посту-
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лируется наличие одного гена, а фактически их
несколько).

В нашей работе при изучении системы пшени-
ца – изоляты Puccinia triticina Ericss. показано, что
данные по взаимодействию взрослых растений с
патогеном не могут быть объяснены классиче-
ским взаимоотношением ген-на-ген [11]. В на-
стоящей работе мы представляем эксперимен-
тальные данные, доказывающие, что классиче-
ская теория Флора не может объяснить во многих
случаях и взаимодействие проростков зерновых
культур с возбудителями ржавчин и предлагаем ее
уточненный вариант.

Монопустульные изоляты (клоны, генотипы)
возбудителей листовой ржавчины пшеницы P. tri-
ticina, карликовой ржавчины ячменя P. hordei Otth
и корончатой ржавчины овса P. coronata Corda
размножали на отрезках листьев восприимчивых

сортов, помещенных на вату, смоченную водой
при 22°С и 28°С, а также помещенных на вату,
смоченную растворами хлористого калия (0.48 г/л),
аммиачной селитры (1.29 г/л) и гидразида малеи-
новой кислоты (ГМК, maleic acid hydrazide MAH)
(10 мг/л) при 22°С [12]. Клонами P. triticina иноку-
лировали растения 5 линий пшеницы, клонами
P. hordei – растения 5 сортов ячменя, клонами
P. coronata – растения 5 сортов овса. Растения до
и после заражения выращивали при 22°С и посто-
янном освещении – 2500 люкс. Типы реакции на
заражение учитывали через 8 сут после инокуля-
ции по шкале [13], где 0 (отсутствие симптомов
заражения) – устойчивость хозяина, авирулент-
ность патогена, 3 (крупные пустулы без некрозов) –
восприимчивость растения, вирулентность изо-
лята патогена.

Результаты экспериментов для 4 клонов каж-
дого патогена приведены в табл. 1–3.

Полученные данные однозначно указывают на
невозможность объяснения взаимодействия рас-
тение-патоген в рамках классической теории
Флора “ген-на-ген”.

Аргументацию данного утверждения приво-
дим для системы взаимодействия пшеница – воз-
будитель листовой ржавчины; для двух других си-
стем она будет абсолютно аналогичной. Далее
рассмотрим противоречия наших эксперимен-
тальных данных каждому из трех Положений (2, 3
и 1) теории Флора.

Положение 2. Если в системе взаимодействия
хотя бы одному аллелю устойчивости противо-
стоит комплементарный аллель авирулентности,
то наблюдается устойчивость хозяина (авиру-
лентность патогена). Фактические данные проти-
воречат данному утверждению. В системе взаи-
модействия пшеница – P. triticina клон 2 был ави-
рулентен на линии с геном Lr23, клон 3 – на
линии с геном Lr2а и клон 4 – на линиях с генами
Lr1 и Lr20 при размножении их на отрезках ли-
стьев в воде. Согласно теории Флора эти клоны
имеют аллели авирулентности, соответствующие
данным генам устойчивости. Однако эти геноти-
пы гриба проявили реакцию вирулентности по-
сле их размножения в присутствии ГМК (см.
табл. 1), т.е. они должны иметь аллели вирулент-
ности, комплементарные данным генам устойчи-
вости.

Авирулентные при размножении на воде кло-
ны 3 на линии с геном Lr20 и 4 – на линиях с ге-
нами Lr2а, 23, 26 после их размножения в присут-
ствии хлористого калия были вирулентны к этим
линиям, что указывает на наличие у них в первом
эксперименте аллелей авирулентности, а во вто-
ром – аллелей вирулентности. Эти очевидные
противоречия могут теоретически быть объясне-
ны влиянием ГМК и соли калия на изменение
экспрессии конкретных аллелей авирулентности,

Таблица 1. Типы реакции изогенных линий пшеницы
с генами устойчивости к листовой ржавчине Lr (leaf
rust) на заражение клонами P. triticina при их размно-
жении в разных условиях

Клон размножен на
Lr ген

1 2а 20 23 26

Клон 1

Вода 3 3 3 3 3
Хлористый калий/KCl 3 3 3 3 3
Аммиачная селитра/NH4NO3 0 3 0 0 0
ГМК 3 3 3 3 3
Вода, 28°С 3 0 3 3 3

Клон 2

Вода 3 3 3 0 3
Хлористый калий/KCl 3 3 3 0 3
Аммиачная селитра/NH4NO3 3 0 3 0 3
ГМК 3 3 3 3 3
Вода, 28°С 0 3 0 0 0

Клон 3

Вода 0 0 0 3 0
Хлористый калий/KCl 3 0 3 3 0
Аммиачная селитра/NH4NO3 0 0 0 3 0
ГМК 0 3 0 3 0
Вода, 28°С 0 0 0 0 0

Клон 4

Вода 0 0 0 0 0
Хлористый калий/KCl 0 3 0 3 3
Аммиачная селитра/NH4NO3 0 0 0 0 0
ГМК 3 0 3 0 0
Вода, 28°С 0 0 0 0 0
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чему явно противоречит отсутствие таких изме-
нений у других клонов патогена.

Положение 3. Если каждому аллелю устойчи-
вости противостоит комплементарный аллель ви-
рулентности, наблюдается восприимчивость рас-
тения (вирулентность паразита).

Полученные данные противоречат и этому
утверждению. Клон 1 P. triticina, размноженный
на воде при 22°С, вирулентен к линиям с генами
Lr1, 20, 23, 26 (см. табл. 1) и, соответственно, со-
гласно классической теории “ген-на-ген” имеет
аллели вирулентности, комплементарные дан-
ным генам устойчивости; клон 2 вирулентен на
линии с геном Lr2а и согласно теории Флора име-
ет комплементарный аллель вирулентности. Эти
клоны, размноженные в присутствии соли азота,
были авирулентны к данным линиям, следова-
тельно, согласно теории Флора должны иметь со-
ответствующие аллели авирулентности.

Аналогично, после размножения при 22°С
клон 1 был вирулентен на линии с геном Lr2a,
клон 2 – на линиях с генами Lr1, 20 и 26, клон 3 –
на линии с геном Lr23, т.е. они имеют аллели ви-
рулентности к данным генам устойчивости. При
их размножении при повышенной температуре
они были авирулентны на данных линиях и, сле-
довательно, имеют аллели авирулентности. Дан-
ное противоречие можно было бы объяснить вли-
янием соли азота и повышенной температуры на
экспрессию этих аллелей вирулентности по типу
модификационной изменчивости, и они начина-
ют функционировать как аллели авирулентности.
Этому, однако, очевидно противоречит отсут-
ствие таких изменений для других комбинаций
взаимодействия линия-клон патогена (например,
линии с геном Lr1 и клоном 2 при его размноже-
нии в присутствии аммиачной селитры, линии с
геном Lr1 и клоном 1 при его размножении при
высокой температуре).

Положение 1. Для каждого гена устойчивости
растения-хозяина у патогена существует только
один строго ему комплементарный ген вирулент-
ности. Полученные экспериментальные резуль-
таты противоречат и данному положению. Так,
под действием аммиачной селитры у некоторых
генотипов патогенов изменяется экспрессия гена
(ов), комплементарных генам резистентности, но
не зависимых от гена, обусловливающего виру-
лентность в отсутствие этого вещества. При раз-
множении клонов при повышенной температуре
также изменяется экспрессия дополнительных
генов вирулентности, комплементарных генам
устойчивости, и не связанных с генами, детерми-
нирующими вирулентность в “нормальных”
условиях. Таким образом, только для одного гена
устойчивости патоген должен иметь не менее 3
(вероятно больше) комплементарных ему алле-
лей авирулентности, экспрессирующихся в раз-

личных условиях. Также клон-специфичное из-
менение авирулентности генотипов патогенов в
сторону вирулентности к конкретному гену рези-
стентности хозяина под действием ГМК и соли
калия указывает на наличие не менее 3 аллелей
вирулентности, комплементарных конкретному
гену устойчивости растения. Таким образом, од-
ному гену устойчивости хозяина комплементар-
ны несколько генов вирулентности возбудителей
ржавчин зерновых культур, дифференциальная
экспрессия которых наблюдается при изменении
условий размножения генотипов возбудителей.
Альтернативным объяснением может быть нали-
чие у патогенов одного гена вирулентности, ком-
плементарного одному гену устойчивости хозяи-

Таблица 2. Типы реакций растений овса на заражение
монопустульными изолятами возбудителя корончатой
ржавчины после их размножения в разных условиях
среды

Клон размножен на

Сорт

И
рт

ы
ш

Т
ал

ис
м

ан

Э
ф

ф
ек

ти
в

Га
вр

ош

О
зо

н

Клон 1

Вода 0 3 0 3 3
Хлористый калий/KCl 3 3 0 3 3
Аммиачная селитра/NH4NO3 0 3 0 0 3
ГМК 0 3 3 3 3
Вода, 28°С 0 0 0 3 0

Клон 2

Вода 0 3 3 3 0
Хлористый калий/KCl 0 3 3 3 3
Аммиачная селитра/NH4NO3 0 0 3 3 0
ГМК 3 3 3 3 0
Вода, 28°С 0 3 0 0 0

Клон 3

Вода 3 0 0 0 3
Хлористый калий/KCl 3 3 3 0 3
Аммиачная селитра/NH4NO3 0 0 0 0 0
ГМК 3 0 0 3 3
Вода, 28°С 0 0 0 0 3

Клон 4

Вода 3 0 3 0 0
Хлористый калий/KCl 3 3 3 3 0
Аммиачная селитра/NH4NO3 3 0 0 0 0
ГМК 3 0 3 0 3
Вода, 28°С 3 0 3 0 0
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на, но имеющего несколько (очевидно более 5)
аллелей вирулентности и авирулентности, каж-
дый из которых специфически изменяет экспрес-
сию под действием абиотических факторов внеш-
ней среды.

Таким образом, по результатам проведенной
работы взаимодействие хозяин-патоген в варьи-
рующих условиях развития возбудителей ржав-
чин зерновых культур не может быть описано в
рамках классической теории Флора “ген-на-ген”.
В уточненном виде данные взаимоотношения
могут быть описаны как “ген-на-гены” либо “ал-
лель-на-аллели”. Предлагаемая ревизия теории
“ген-на-ген” расширяет представления о генети-
ческих основах взаимодействия хозяин-патоген и

теоретически может привести к ряду практиче-
ских следствий в изучении устойчивости зерно-
вых культур, популяционных исследований фи-
топатогенов и защиты растений.
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Таблица 3. Типы реакций листьев растений ячменя на
заражение монопустульными изолятами возбудителя
карликовой ржавчины после их размножения в разных
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Клон размножен на

Сорт
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ль
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тн
ик
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ен

ин
-
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ад

ск
ий

С
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а

О
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м
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Клон 1

Вода 3 0 3 0 3
Хлористый калий/KCl 3 3 3 3 3
Аммиачная селитра/NH4NO3 0 0 0 0 3
ГМК 3 0 3 0 3
Вода, 28°С 3 0 3 3 0

Клон 2

Вода 3 0 0 0 3
Хлористый калий/KCl 3 0 3 0 3
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Клон 4

Вода 0 0 3 0 0
Хлористый калий/KCl 0 3 3 0 0
Аммиачная селитра/NH4NO3 0 0 3 0 0
ГМК 3 0 3 3 3
Вода, 28°С 0 0 0 0 0
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REVISION OF THE “GENE-FOR-GENE” FLOR’S THEORY
FOR THE PHENOMENONS OF INTERACTION OF SEREALS SEEDLINGS 

WITH RUST PATHOGENS
M. A. Kolesovaa, A. A. Zuevab, and L. G. Tyryshkina,b,#

a N.I. Vavilov All-Russian Institute of plant genetic resources St. Petersburg, Russian Federation
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Russian Federation
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Presented by academician of the RAS V.A. Dragavtsev

Monopustule isolates of wheat, oats and barley rust pathogens reproduced under different environmental
conditions were used to infect experimental samples of these crops. Differences in the types of reactions after
infection of one plant genotype with one pathogen genotype multiplied at different temperatures, as well as
in the presence of potassium chloride, ammonium nitrate and maleic acid hydrazide indicate the impossibil-
ity of explaining the phenomena of plant – pathogen interaction within the framework of the classical Flor’s
theory “gene-for-gene”. Each gene of the host resistance corresponds to several complementary virulence
genes, or to several different alleles of one same gene for virulence.
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