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Мучнистая роса, вызываемая грибным патогеном Blumeria graminis f. sp. tritici (Bgt), является одним
из вредоносных заболеваний мягкой пшеницы T. aestivum L. Выращивание сортов, характеризую-
щихся генетической устойчивостью, – один из эффективных и экологически важных способов за-
щиты от патогена. В работе было изучено генетическое разнообразие российских сортов яровой
мягкой пшеницы по локусам устойчивости к мучнистой росе. Результаты фитопатологического
скрининга 97 сортов показали, что не более 10% изученных образцов характеризуются низкой вос-
приимчивостью к популяции Bgt, специфичной для региона Западной Сибири. С помощью ассоци-
ативного картирования, выполненного на основании данных генотипирования маркерами SNP и
фитопатологической оценки в течение трех полевых сезонов, были идентифицированы восемь ло-
кусов в хромосомах 1AL, 1DS, 2BL, 5AS, 5DS, 6AL, 6DL и 7AL. Высокий вклад в фенотипическое
проявление признака установлен для генетических факторов, локализованных в хромосомах 5AS,
6AL и 6DL. В длинном плече хромосомы 6D картирован ген Pm6Ai=2, интродуцированный от пы-
рея Thinopyrum intermedium, который обеспечивает эффективную защиту сортов от возбудителя муч-
нистой росы. На основании сравнительного анализа хромосомной локализации известных генов
устойчивости и локусов, картированных в настоящей работе, было сделано предположение, что
QTLs в хромосомах 1DS, 5AS, 6AL являются новыми, ранее неописанными локусами резистентно-
сти. Полученные результаты могут быть использованы для разработки молекулярных маркеров и
отбора источников генетических локусов, определяющих устойчивость мягкой пшеницы к Bgt.
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Мягкая пшеница (T. aestivum L.) является наи-
более важной продовольственной культурой во
всем мире и одним из основных источников бел-
ка и углеводов. Урожайность мягкой пшеницы в
значительной степени зависит от устойчивости
сортов к болезням. Мучнистая роса, вызываемая
грибным патогеном Blumeria graminis (DC.) Speer
f. sp. tritici Marchal (Bgt), входит в группу наиболее
вредоносных болезней и встречается во всех реги-
онах выращивания, включая Россию, Европу,
Северную и Южную Америку, Австралию и Ки-
тай [1, 2]. По сравнению с другими грибными за-
болеваниями мучнистая роса появляется значи-
тельно раньше, влияет на фотосинтетическую ак-
тивность листовой пластины, уменьшает размер
зерна, что приводит к существенному снижению
продуктивности.

До недавнего времени созданию сортов с гене-
тической устойчивостью к мучнистой росе уделя-

лось меньше внимания по сравнению с устойчи-
востью к бурой и стеблевой ржавчине. Однако в
последние годы наблюдается значительное повы-
шение вредоносности патогена, симптомы забо-
левания которым регистрируются в регионах с
менее увлажненным климатом [3, 4]. Поэтому
проблема поиска источников генетических фак-
торов, определяющих устойчивость к Bgt, стано-
вится все более актуальной.

В настоящее время в геном мягкой пшеницы
перенесено более 80 генов ювенильной и возраст-
ной устойчивости к мучнистой росе (символ Pm),
более половины из которых имеют чужеродное
происхождение [5]. Для генов Pm1, Pm2, Pm3,
Pm4, Pm5, Pm24, локализованных в хромосомах
7AL, 5DS, 1AS, 2AL, 7BL и 1DS соответственно,
выявлено от двух до шести аллелей, имеющих
различное происхождение и различный защит-
ный эффект по отношению к Bgt [6]. Для некоторых
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генов, таких как Pm8, Pm38, Pm39, было показа-
но, что они локализованы в группах сцепления,
включающих локусы устойчивости к бурой, стеб-
левой и желтой ржавчинам, что обеспечивает
комплексную устойчивость сортов к грибным па-
тогенам [7–9]. Кроме генов с постоянными и вре-
менными символами были идентифицированы
локусы количественных признаков (QTLs), для
которых определена вероятность ассоциации с
признаком и интервалы маркеров, включающие
максимальное проявление признака [10].

Классические методы выявления генов Pm с
использованием расоспецифических изолятов
Bgt трудоемки и не всегда информативны, осо-
бенно при наличии в геноме нескольких генов
или аллелей одного и того же гена. Использова-
ние диагностических молекулярных маркеров в
сочетании с фитопатологическим тестированием –
один из эффективных способов выявления локу-
сов, определяющих устойчивость к патогену. Ге-
нетическое картирование проведено для боль-
шинства известных генов Pm, информация о хро-
мосомной локализации генов и подобранных для
их выявления маркерах представлена в ряде об-
зорных публикаций и на интернет-сайте, посвя-
щенном маркер-ориентированной селекции [5,
6, 11, 12, https://maswheat.ucdavis.edu/].

В настоящее время для изучения генетического
разнообразия злаков по генам устойчивости к па-
тогенам, изучения генетической архитектуры хо-
зяйственно важных признаков, определения хро-
мосомной локализации генов и QTLs применяется
новый подход, основанный на полногеномном по-
иске ассоциаций (GWAS, genome-wide association
study). Это стало возможным в результате создания
платформ для высокопроизводительного геноти-
пирования, включающих маркеры SNP [13, 14].
Для проведения GWAS могут быть использованы
коллекции стародавних и современных сортов, на-
боры селекционных, интрогрессивных и рекомби-
нантных инбредных линий, которые отличаются
гораздо большим генетическим разнообразием по
сравнению с картирующими популяциями, полу-
ченными на основе двуродительских скрещива-
ний.

Для пшеницы большинство работ, в которых
использован GWAS, сфокусировано на поиске
новых локусов устойчивости к грибным заболе-
ваниям. На данный момент при изучении образ-
цов пшеницы различного географического про-
исхождения выявлено большое число ассоциа-
ций маркер–признак для устойчивости к бурой,
стеблевой, желтой ржавчине, фузариозу колоса и
септориозу [15–17]. Однако только ограниченное
число работ проведено по ассоциативному карти-
рованию локусов устойчивости к Bgt [18, 19]. Ин-
формация по генам устойчивости к мучнистой
росе в сортах пшеницы, рекомендованных для

выращивания в Российской Федерации, практи-
чески отсутствует. Целью данной работы была
оценка разнообразия сортов яровой мягкой пше-
ницы российской селекции по генетическим ло-
кусам, ассоциированным с устойчивостью к Bgt.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В работе использовали 97 сортов яровой мяг-

кой пшеницы, созданных в различных селекци-
онных центрах Российской Федерации и реко-
мендованных для выращивания в Поволжье,
Уральском и Сибирском регионах России. Се-
менной материал получен из Всероссийского
института генетических ресурсов растений
им. Н.И. Вавилова (ВИР, г. Санкт-Петербург),
поддерживался и размножался в Федеральном
исследовательском центре ИЦиГ СО РАН. Спи-
сок использованных образцов представлен в табл. 1,
более детальную информацию можно найти в
Интернет-ресурсах GRIS (Genetic Resources In-
formation System for Wheat and Triticale,
http://wheatpedigree.net) и в разделе биоресурс-
ных коллекций ИЦиГ СО РАН (http://ckp.ic-
gen.ru/plants/fond).

Сорта выращивали на селекционном поле
СибНИИРС-филиал ИЦиГ СО РАН (Новоси-
бирская область) в течение трех полевых сезонов
2016–2018 гг. Образцы высевали рандомизиро-
ванным методом в двух повторностях на делянках
шириной 1 м, по 60 зерен в ряду. Восприимчи-
вость к мучнистой росе оценивали на естествен-
ном инфекционном фоне в период от всходов до
цветения, начиная с появления первых симпто-
мов заболевания до полного развития болезни.
Степень инфицирования определяли в баллах по
шкале Саари и Прескотта [20]: 2-1 – устойчивый
тип (слабая инфекция на нижних листьях); 4-3 –
среднеустойчивый тип (растение поражено на од-
ну треть, сильная инфекция на нижних листьях,
умеренная – на вышерасположенных); 5 – сред-
невосприимчивый тип (сильно поражены ниж-
ние листья; от умеренной до слабой инфекции до
середины растения); 7-6 – восприимчивый тип
(сильное поражение нижних и вышерасположен-
ных листьев, инфекция доходит до флагового ли-
ста или частично его затрагивает); 9-8 – сильно
восприимчивый тип (инфицирование флагового
листа, иногда инфекция распространяется на ко-
лос).

Геномную ДНК выделяли из 5–7-дневных
проростков как описано ранее [21]. Панель сор-
тов была генотипирована с помощью Illumina In-
finium 15K чип в компании TraitGenetics GmbH
(Германия, www.traitgenetics.de). Перед проведе-
нием GWAS выполняли фильтрацию: маркеры с
частотой аллелей меньше 5% и маркеры, которые
не амплифицировали фрагменты у 20% и более
образцов, в анализ не включали. После фильтра-



1314

ГЕНЕТИКА  том 55  № 11  2019

ЛЕОНОВА

Таблица 1. Устойчивость сортов и селекционных линий яровой мягкой пшеницы к мучнистой росе (2016–2018 гг.,
Новосибирская область)

№
п/п Наименование сорта Оригинатор Год 

допуска

Устойчивость к Bgt (баллы 
по шкале иммунности) Постулированные 

гены/QTL
2016 г. 2017 г. 2018 г.

1 Куйбышевская 2 НИИСХ,
г. Самара

1988 9-8 7-6 7-6
2 Лютесценс 101 1994 2-1 2-1 2-1 Pm6Ai=2, QPm.icg-5A, 

QPm.icg-6A
3 Лютесценс 840 1987 7-6 7-6 7-6
4 Тулайковская белозерная 1995 5 5 7-6 QPm.icg-2B, QPm.icg-7A
5 Тулайковская степная 1998 5 5 5 QPm.icg-2B, QPm.icg-7A
6 Тулайковская золотистая 2006 2-1 2-1 2-1 Pm6Ai=2, QPm.icg-5A, 

QPm.icg-6A
7 Тулайковская 1 1994 4-3 4-3 2-1 QPm.icg-1D, QPm.icg-5D
8 Тулайковская 10 2003 2-1 2-1 2-1 Pm6Ai=2, QPm.icg-5A, 

QPm.icg-6A
9 Кинельская 40 1975 7-6 7-6 7-6

10 Кинельская 60 1998 2-1 4-3 4-3 QPm.icg-5A, QPm.icg-1D, 
QPm.icg-6A

11 Волгоуральская 2001 5 5 5 QPm.icg-1D, QPm.icg-7A

12 Лютесценс 80 Алтайский НИИ
земледелия и 
селекции, г. Барнаул

– 7-6 9-8 9-8
13 Лютесценс 85 – 4-3 5 5 QPm.icg-1A, QPm.icg-7A

14 Лютесценс 148 – 7-6 7-6 7-6
15 Алтайский простор 1997 7-6 7-6 9-8
16 Алтайская 92 1997 7-6 7-6 7-6
17 Алтайская 99 2005 7-6 7-6 7-6
18 Алтайская 100 2005 7-6 9-8 9-8
19 Алтайская 325 2004 7-6 7-6 9-8
20 Алтайская 530 2007 7-6 7-6 9-8
21 Эритроспермум 72 – 4-3 5 5 QPm.icg-1D, QPm.icg-6A

22 Сибирская 12 СибНИИРС,
г. Новосибирск

2006 5 7-6 7-6
23 Новосибирская 15 2003 7-6 7-6 7-6
24 Новосибирская 22 1991 5 7-6 7-6
25 Новосибирская 29 2003 7-6 7-6 7-6
26 Новосибирская 67 1974 5 5 5 QPm.icg-6A

27 Новосибирская 81 1986 7-6 7-6 7-6
28 Новосибирская 89 1993 5 7-6 7-6
29 Новосибирская 91 2002 7-6 7-6 5
30 Лютесценс 25 1990 7-6 9-8 7-6
31 Обская 2 2014 5 5 5 QPm.icg-1D

32 Обская 14 1990 5 7-6 7-6 QPm.icg-7A

33 Кантегирская 89 1993 7-6 9-8 7-6
34 Александрина 2007 7-6 9-8 7-6
35 Удача 2006 7-6 7-6 9-8
36 Полюшко 2008 7-6 9-8 9-8
37 Баганская 93 1999 5 5 5 QPm.icg-1A, QPm.icg-7A
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38 Сирена НИИСХ,
г. Красноярск

1992 7-6 7-6 9-8

39 Краса 2 2002 9-8 9-8 9-8

40 Красноярская 90 1991 5 7-6 7-6

41 Веснянка 8 1990 7-6 9-8 7-6

42 Альбидум 73 1963 7-6 9-8 7-6

43 Рыбинская 127 1990 5 5 5 QPm.icg-1D, QPm.icg-7A

44 Казачка 2001 7-6 7-6 7-6

45 Ангарида 2002 7-6 9-8 7-6

46 Мана 2 2005 7-6 9-8 9-8

47 Тулеевская НИИСХ,
г. Кемерово

2002 4-3 4-3 4-3 QPm.icg-5A, QPm.icg-7A

48 Изида 2002 5 7-6 7-6

49 Мария 1999 7-6 7-6 7-6

50 АН-34 2002 5 5 5 QPm.icg-1A, QPm.icg-7A

51 Мариинка 2006 7-6 7-6 7-6

52 Салимовка 2001 9-8 9-8 7-6

53 Кийская 2001 5 7-6 7-6

54 Ностальгия 2001 5 7-6 7-6

55 Алешина 2003 7-6 7-6 7-6

56 Дарница 2008 7-6 9-8 9-8

57 Серебрина НИИСХ Северного 
Зауралья, г. Тюмень

2000 7-6 7-6 7-6

58 Речка 2000 7-6 7-6 9-8

59 Латона 2000 7-6 7-6 9-8

60 Провинция 2002 9-8 9-8 9-8

61 Бэль 2008 7-6 7-6 9-8

62 Устя 1999 7-6 5 9-8

63 Чернява 13 2000 5 7-6 9-8

64 Златозара 1999 7-6 7-6 9-8

65 Тюменская 99 2000 7-6 9-8 9-8

66 Икар 2001 7-6 7-6 9-8

67 Скэнт 1 1998 4-3 5 5 QPm.icg-1D, QPm.icg-7A

68 Ильинская 1997 7-6 7-6 9-8

69 Туринская 1995 7-6 7-6 9-8

70 Сурента 1 2000 7-6 7-6 7-6

71 Сурента 4 2002 5 7-6 9-8

72 Сурента 5 2002 7-6 9-8 9-8

73 Сурента 6 2003 7-6 9-8 9-8

74 Сурента 7 2003 7-6 7-6 9-8

№
п/п Наименование сорта Оригинатор Год 

допуска

Устойчивость к Bgt (баллы 
по шкале иммунности) Постулированные 

гены/QTL
2016 г. 2017 г. 2018 г.

Таблица 1.   Продолжение
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ции число использованных маркеров составило
9285. Ассоциации маркер–признак (MTAs, mark-
er-trait association) определяли с помощью про-
граммы TASSEL v. 5.2.24 [22], структура популя-
ции (Q-матрикс) и генетическое родство (K-мат-
рикс) были использованы в качестве ковариаты.
Q-матрикс рассчитывали исходя из результатов
генотипирования по 5950 SNP с помощью Байе-
совского алгоритма, реализованного в программе
STRUCTURE 2.3.4 [23]. Вероятное число субкла-
стеров подсчитано на основании Delta K (ΔK) ста-
тистики [24] с помощью web-программы Structure
Harvester [25]. К-матрикс рассчитан в программе
TASSEL v. 5.2.24. Для кластерного анализа ис-
пользован метод ближайших соседей, реализо-
ванный в программе PAST v. 3.15 [26]. Для выяв-
ления достоверных ассоциаций использовали два
критерия: критерий множественных сравнений
Бонферрони c α = 0.1, что соответствовало величи-
не p < 1.06 × 10–5, и FDR-контроль при p < 0.001.
Предполагаемую генетическую локализацию ло-

кусов, ассоциированных с устойчивостью к муч-
нистой росе, определяли с помощью консенсус-
ных карт хромосом гексаплоидной пшеницы,
представленных в работе Ванга с соавт. [13].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Оценка устойчивости образцов

мягкой пшеницы к мучнистой росе
Погодные условия в регионе в 2016–2018 гг.

благоприятствовали развитию инфицирования
растений патогеном мучнистой росы, при этом
инфекционный фон в 2016 г. был ниже, чем в
остальные годы. Количество выпавших осадков в
третьей декаде мая и июне 2016 и 2017 гг. было
сравнимо со среднемноголетними показателями,
условия 2018 г. отличались существенным пере-
увлажнением. Гидротермический коэффициент
по Селянинову в 2018 г. составил 3.1, что в 3 раза
превышало среднемноголетние показатели для
региона.

75 Диас 2 Сибирский НИИСХ, 
г. Омск

1992 7-6 7-6 9-8
76 Катюша 2008 5 5 5 QPm.icg-6A
77 Тарская 6 2002 7-6 5 7-6
78 Соната 2002 7-6 7-6 9-8
79 Страда Сибири 2002 7-6 9-8 9-8
80 Отрада Сибири 1998 7-6 7-6 9-8
81 Терция 1995 7-6 9-8 9-8
82 Прииртышская 86 1986 9-8 9-8 9-8
83 Росинка 2 1999 7-6 9-8 9-8
84 Омская 20 1993 5 7-6 9-8
85 Омская 23 1997 7-6 9-8 9-8
86 Омская 24 1996 9-8 9-8 9-8
87 Омская 26 1998 9-8 9-8 9-8
88 Омская 28 1997 7-6 7-6 9-8
89 Омская 29 1999 7-6 7-6 7-6
90 Омская 32 2001 7-6 7-6 9-8
91 Омская 33 2002 7-6 7-6 9-8
92 Омская 34 2001 7-6 7-6 9-8
93 Омская 36 2007 7-6 7-6 7-6
94 Саратовская 29 НИИСХ

Юго-Востока,
г. Саратов

1957 7-6 7-6 7-6
95 Саратовская 42 1973 7-6 7-6 9-8
96 Лютесценс 62 1924 7-6 7-6 9-8
97 Тулун 15 Тулунская государ-

ственная селекцион-
ная станция, г. Тулун

1998 9-8 9-8 9-8

№
п/п Наименование сорта Оригинатор Год 

допуска

Устойчивость к Bgt (баллы 
по шкале иммунности) Постулированные 

гены/QTL
2016 г. 2017 г. 2018 г.

Таблица 1.   Окончание
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Скрининг сортов по степени инфицирования
возбудителем мучнистой росы, проведенный в
течение трех полевых сезонов, показал, что для
большинства из них характерен восприимчивый
тип реакции (балл 7-6 по шкале иммунности)
(табл. 1). Из рис. 1 видно, что распределение сор-
тов имеет отклонение в сторону восприимчиво-
сти. Фенотипическая оценка также указывает на
то, что для сортов Тулайковская золотистая, Ту-
лайковская 1, Тулайковская 10, Кинельская 60,
Лютесценс 101 и Тулеевская был характерен вы-
соко- и среднеустойчивый тип реакции во все се-
зоны вегетации. 11 сортов (Тулайковская степ-
ная, Волгоуральская, Лютесценс 85, Эритроспер-
мум 72, Новосибирская 67, Обская 2, Баганская
93, Рыбинская 127, АН-34, Скэнт 1, Катюша) пока-
зали среднюю восприимчивость (балл 5). Пораже-
ние остальных сортов варьировало в зависимости от
сезона вегетации, при этом следует отметить, что в
2018 г. увеличилось число образцов, у которых на-
блюдался высокочувствительный тип реакции
(рис. 1).

Полногеномный поиск ассоциаций

Для анализа структуры популяции было ис-
пользовано 5950 маркеров SNP, представляющих
все хромосомы мягкой пшеницы. На основании
ΔK статистики число постулируемых субкласте-
ров составило пять (рис. 2). Для уточнения гене-
тических взаимосвязей был проведен кластерный
анализ, для которого использовано 9285 марке-
ров SNP (рис. 3). Состав субкластеров и группи-
ровка сортов на дендрограмме генетического

сходства свидетельствуют об отсутствии четкого
разделения сортов по группам согласно их проис-
хождению из различных селекционных институтов.

Оптимальная модель для проведения GWAS
была выбрана на основании квантиль-квантиль
(QQ) графика, построенного с использованием
фенотипических оценок признака и данных гено-
типирования, который демонстрирует соответ-
ствие между наблюдаемыми и ожидаемыми вели-
чинами (рис. 4). Были проверены две модели:
обобщенная линейная модель (GLM), где в каче-
стве ковариаты использовались данные по струк-
туре популяции (Q-матрикс), и смешанная ли-
нейная модель (MLM). Исходя из QQ-графика,
модель MLM, учитывающая кроме Q-матрикса
генетическое родство (К-матрикс), оказалась бо-
лее оптимальной, чем GLM, и была использована
для проведения GWAS.

Полногеномный поиск выявил 33 маркера
SNP, ассоциированных с устойчивостью к Bgt,
при этом для 25 маркеров установлены значимые
ассоциации во все три года проведения фитопа-
тологических оценок (табл. 2). Согласно консен-
сусным генетическим картам мягкой пшеницы
[13] маркеры локализованы в хромосомах 1A, 1D,
2B, 5A, 5D, 6A, 6D и 7A. Наиболее высокие MTAs
были обнаружены для десяти SNP короткого пле-
ча хромосомы 5A. Маркеры находятся в районе
35.38–36.95 сМ, что предполагает их принадлеж-
ность к одному локусу (рис. 5). В хромосоме 6АS
выявлено шесть информативных SNPs, картиро-
ванных в диапазоне 0.5 сМ (табл. 2). Три значи-
мых MTAs идентифицированы в хромосоме 6DL.

Рис. 1. Диаграмма, иллюстрирующая распределение образцов мягкой пшеницы по восприимчивости к мучнистой ро-
се в полевые сезоны 2016–2018 гг.
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Рис. 2. Популяционная структура сортов яровой мягкой пшеницы, рассчитанная на основании генотипирования с по-
мощью 5950 маркеров SNP. На вертикальной оси обозначены коэффициенты принадлежности образца к субкластеру.
Столбцы и цифры под ними соответствуют нумерации сортов пшеницы, представленной в табл. 1.
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Рис. 3. Дендрограмма генетического сходства сортов яровой мягкой пшеницы, построенная методом ближайших со-
седей на основании данных генотипирования маркерами SNP. Нумерация сортов соответствует нумерации, представ-
ленной в табл. 1.
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Для BS00063175_51 показано, что маркер нахо-
дится в районе 84.54 сМ. Для маркеров
RAC875_c7178_404 и GENE-4008_395 данные по
локализации на хромосомах консенсусных карт
отсутствуют.

Пять минорных QTLs с вероятностью p <
< 0.001–0.00001 обнаружены в хромосомах 1DS,
1AL, 2BL, 5DL и 7AL, при этом следует отметить,
что все маркеры были определены по результатам
не менее двух полевых сезонов. Наибольшее чис-
ло ассоциаций установлено в хромосоме 1DS, из
которых четыре наиболее значимых SNP локали-
зуются в районе 67.72 сМ (табл. 2).

В хромосоме 5DL в районе 67.49 cM по данным
2017 и 2018 гг. идентифицированы маркеры

IAAV2115, Ra_c70331_779 и RAC875_rep_c70595_321,
проявляющие ассоциации с вероятностью
0.000042. Для ассоциаций, относящихся к хромо-
сомам 1AL, 2BL и 7AL, было детектировано по
два маркера, при этом SNPs в хромосоме 1AL рас-
положены в пределах одного локуса в диапазоне
0.4 сМ.

Полученные результаты также свидетельству-
ют, что благоприятные аллели пяти маркеров, ло-
кализованных в хромосомах 5AS (BS00100185_51,
Excalibur_rep_c115510_314, Kukri_c8835_112,
BS00094095_51) и 6DL (BS00063175_51), выявляют-
ся только у средне- и высокоустойчивых сортов, что
означает наличие в данных районах хромосом эф-
фективных локусов резистентности (табл. 1). Дан-

Рис. 4. График квантиль-квантиль (QQ) для моделей GLM (а) и MLM (б).
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Таблица 2. Маркеры SNP, ассоциированные с устойчивостью сортов мягкой пшеницы к Bgt, их хромосомная ло-
кализация и вклад в фенотипическое проявление признака

* Позиция на хромосоме указана в сМ согласно консенсусным картам мягкой пшеницы [13].
** Полужирным шрифтом отмечен благоприятный аллель.

*** Отмечены годы, для которых выявлены значимые ассоциации.

Наименование маркера Индекс SNP Хромосома Позиция
на хромосоме* Аллель** p R2

tplb0041a22_935 IWB74701 1AL 71.09 A/G 1.10E-05 0.19
Excalibur_c15098_59116, 18*** IWB22559 1AL 71.47 T/C 4.28E-05 0.05
JD_c3737_285 IWB37391 1DS 67.72 A/G 1.28E-05 0.16
BS00095225_51 IWB11921 1DS 67.72 T/G 1.90E-05 0.18
IACX589 IWB36051 1DS 67.72 G/A 2.20E-05 0.18
BS00012936_51 IWB6579 1DS 67.72 T/C 4.89E-05 0.16
Kukri_c5113_108216, 18 IWB46138 1DS 71.47 C/T 4.85E-04 0.05
RAC875_c3752_890 IWB57293 2BL 97.69 A/G 6.47E-05 0.16
wsnp_Ex_c41558_48356814 IWA3785 2BL 103.34 G/A 3.62E-05 0.03
BS00100185_51 IWB12123 5AS ̶ T/C 1.21E-07 0.16
Excalibur_rep_c115510_314 IWB30698 5AS 35.38 C/T 2.42E-06 0.22
BS00099700_51 IWB12084 5AS 36.58 A/C 5.15E-07 0.22
Kukri_c8835_112 IWB48151 5AS 36.58 T/C 1.27E-06 0.22
wsnp_CAP7_c2282_1107112 IWA1062 5AS 35.95 T/C 1.27E-06 0.22
TA002772-0920 IWB65602 5AS 35.95 G/A 1.60E-05 0.16
wsnp_Ex_rep_c69526_68472787 IWA5615 5AS 35.95 T/G 1.27E-06 0.18
GENE-3321_201 IWB33331 5AS 36.73 A/C 1.27E-06 0.22
BS00094095_51 IWB11853 5AS 36.87 T/C 1.27E-06 0.18
BobWhite_rep_c50145_387 IWB4848 5AS 36.87 G/T 1.48E-06 0.22
IAAV211517,18 IWB34503 5DL 67.49 G/T 4.21E-05 0.17

Ra_c70331_77917,18 IWB52508 5DL 67.49 C/T 4.21E-05 0.17
RAC875_rep_c70595_321 IWB62708 5DL 67.49 A/G 4.21E-05 0.17
Kukri_rep_c68344_627 IWB49782 6AS 71.24 C/T 6.63E-07 0.20
wsnp_CAP7_c1839_908011 IWA1049 6AS 71.24 A/G 4.13E-06 0.18
Kukri_c19338_413 IWB42115 6AS 71.24 G/A 9.42E-06 0.17
BS00021747_51 IWB6752 6AS 71.24 T/G 1.87E-05 0.18
BS00023847_51 IWB7511 6AS 71.24 G/A 1.87E-05 0.18
BS00021999_51 IWB6851 6AS 71.73 G/A 6.15E-05 0.13
BS00063175_51 IWB9015 6DL 84.54 G/A 1.83E-06 0.26
RAC875_c7178_40416, 18 IWB60307 6DL ̶̶ T/C 6.30E-06 0.24

GENE-4008_39517, 18 IWB33728 6DL ̶ C/A 1.94E-05 0.18

RAC875_c37085_31716, 18 IWB57246 7AL 152.76 A/G 2.41E-04 0.13

RAC875_c11283_72216, 18 IWB53301 7AL – A/G 7.43E-04 0.13

ные маркеры могут быть использованы для диагно-
стики локусов устойчивости к Bgt.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты оценки восприимчивости сортов
мягкой яровой пшеницы к мучнистой росе, пред-
ставленные в настоящей работе, свидетельствуют
о том, что только шесть сортов из 97 имеют высо-

ко- и среднеустойчивый статус по отношению к
популяции Bgt Западносибирского региона (табл. 1).
Восприимчивость остальных варьирует по годам
в зависимости от погодных условий и инфекци-
онной нагрузки. Особенно это характерно для
высоковосприимчивых сортов (балл 9-8 по шкале
иммунности), число которых увеличилось от 8 в
2016 г. до 44 в 2018 г., когда наблюдался более вы-
сокий инфекционный фон. Эти результаты поз-
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воляют предположить, что большинство изучен-
ных сортов не содержат эффективных генов
устойчивости к Bgt. Аналогичные результаты бы-
ли получены при изучении образцов мягкой пше-
ницы из коллекции ВИР им. Н.И. Вавилова [27,
28]. Проверка восприимчивости более чем 800
образцов яровой и озимой мягкой пшеницы раз-
личного географического происхождения в усло-
виях Ленинградской области свидетельствует,
что только 10% образцов не поражались Bgt, при
этом основная часть устойчивых сортообразцов
происходила из США, Австралии, Аргентины и
стран Европы. Наиболее впечатляющие результа-
ты получены М.И. Киселевой с соавт. [2], кото-
рые при изучении 158 коллекционных образцов
озимой пшеницы в полевых условиях Москов-
ской области не выявили ни одного образца с
устойчивостью.

Для анализа генетических локусов устойчиво-
сти к Bgt в настоящей работе был использован
GWAS, с помощью которого идентифицированы
восемь локусов в хромосомах 1A, 1D, 2B, 5A, 5D,
6A, 6D и 7A. Наиболее значимые ассоциации бы-
ли установлены для маркеров, локализованных в
хромосомах 5А, 6A и 6D. Для постуляции генов
устойчивости результаты GWAS были сопостав-
лены с литературными данными по хромосомной
локализации известных генов/QTL (рис. 5). По-
зицию локусов устанавливали согласно консен-
сусным картам хромосом гексаплоидной пшени-
цы для SNP и SSR маркеров [13, 29].

В длинном плече хромосомы 6D значимые ас-
социации показаны для трех маркеров, один из
которых (BS00063175_51) локализован в районе
84.54 сМ. Ранее нами было установлено, что сорта
Тулайковская 5 и Тулайковская 10 содержат заме-
щение хромосомы 6D на хромосому пырея 6Ai = 2 с
геном устойчивости к бурой ржавчине от Thinopy-
rum intermedium [30, 31]. Поскольку многолетние
испытания свидетельствуют, что эти сорта харак-
теризуются высоким уровнем устойчивости к
грибным болезням, можно предположить, что
хромосома пырея 6Ai = 2 несет комплекс генов
устойчивости, в том числе ген Pm6Ai = 2, опреде-
ляющий резистентность к Bgt. На данный момент
в хромосоме 6DL известна только одна трансло-
кация T6DL.6VS, полученная с участием Hay-
naldia villosa, содержащая предположительно ген
Pm21 [32].

Шесть значимых SNPs детектированы в ко-
ротком плече хромосомы 6A. В хромосому 6AS
интродуцированы гены Pm21 от H. villosa (транс-
локация T6AL.6VS) и Pm56 от Secale cereale
(транслокация T6RS.6AL) [33, 34]. С использова-
нием панели сортов озимой мягкой пшеницы в
6AS локализован QTL в районе 43.1 сМ [18]. Од-
нако локус QPm.icg-6A, картированный в настоя-
щей работе, по всей видимости, является новым,

так как его локализация не совпадает с этими ге-
нами/QTLs.

Десять достоверных MTAs показаны для SNP,
локализованных в хромосоме 5AS в районе 35.38–
36.87 сМ (табл. 2, рис. 5). Локус QPm.sfr-5A.1, уна-
следованный от мягкой пшеницы, и QPm.ttu-5A
от Triticum militinae были картированы ранее [35,
36] в диапазоне 16–26 и 55–60 сМ соответствен-
но, что отличается от локализации локуса
QPm.icg-5A, установленной в нашей работе. По-
лученные результаты указывают на то, что
QPm.icg-5A является ранее неописанным локусом
устойчивости к Bgt.

В длинное плечо хромосомы 5DL мягкой пше-
ницы интродуцированы гены Pm34 и Pm35, проис-
ходящие из генома Ae. tauschii, и Pm55 от Dasypyrum
villosum [37, 38]. Pm34 находится в теломерной обла-
сти длинного плеча вблизи маркера Xgwm272, тогда
как Pm35 картирован на расстоянии 11.9 сМ ди-
стальнее Xcfd26, что соответствует дистанции 67 сМ
на генетической карте хромосом мягкой пшеницы
для маркеров SSR. Хромосомная локализация ло-
куса QPm.icg-5D, выявленного в нашей работе,
совпадает с локализацией гена Pm35, поэтому
нельзя исключить, что QPm.icg-5D является его
аллелем.

В хромосому 1DS перенесены два аллеля гена
Pm24, происходящие от китайских сортов пше-
ницы Chiyacao и Baihulu [5]. Pm24a и Pm24b кар-
тированы в интервале SSR-маркеров Xgwm1291 и
Xgwm337, что соответствует области 51 cM на кон-
сенсусной карте [6, 39]. Три высокоинформатив-
ных SNPs были выявлены в районе локализации
гена Pm24 у коллекции сортов озимой мягкой
пшеницы при проведении GWAS [18]. Дополни-
тельно к этому в районе 36 сМ (маркер Xgwm106)
идентифицирован локус QPm.inra-1D.1 [10].
QPm.icg-1D, картированный нами, расположен
на расстоянии не менее 16 сМ от упомянутых вы-
ше генов/QTLs, что позволяет считать его новым
не описанным ранее локусом.

Три минорных локуса QPm.icg-1A, QPm.icg-2B
и QPm.icg-7A были идентифицированы в хромо-
сомах 1AL, 2BL и 7AL на основании результатов
двух полевых сезонов. На данный момент имеет-
ся информация всего о двух QTLs, картирован-
ных в хромосоме 1А. Один из них QPm.caas-1A
[40], тесно сцепленный с Xwmc550, находится на
расстоянии 10 сМ от QPm.icg-1A (рис. 5). Второй
локус был выявлен у озимых сортов мягкой пше-
ницы методом GWAS [18] и его положение на ге-
нетической карте совпадает с локализацией
QPm.icg-1A.

В хромосому 2BL перенесено несколько чуже-
родных генов: Pm6 от Triticum timopheevii [5], Pm33
от Triticum carthlicum [41], Pm51 от Thinopyrum pon-
ticum [42], Pm57 от Ae. searsii [43] и ген Pm52 от
мягкой пшеницы [44]. Исходя из хромосомной ло-
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кализации генов/QTLs, а также их происхождения
локус QPm.icg-2B нельзя отнести ни к одному из из-
вестных на данный момент генов (рис. 5). В хромо-
соме 7АL картирован ген Pm1, для которого на дан-
ный момент известно пять аллелей, происходящих
от T. aestivum, T. monococcum и T. spelta [5]. Pm1 нахо-
дится в дистальном районе длинного плеча в ком-
плексе с генами устойчивости к бурой и стеблевой
ржавчине – Lr20, Sr15 вблизи SSR и SNP маркеров
Xsfr325-7A и wsnp_JD_c1219_1766041 соответствен-
но [45, 46]. Поскольку локализация ранее опуб-
ликованных локусов по литературным данным
варьирует в диапазоне 150–200 сМ на референс-
ных картах хромосом мягкой пшеницы, можно
предположить, что локус QPm.icg-7A является ал-
лелем гена Pm1.

Несмотря на большое число известных генов
Pm, только ограниченная их часть используется в
селекции. В основном это гены Pm2, Pm3, Pm4a,
Pm4b, Pm6, Pm8, Pm13, Pm21 и Pm24 [12]. Соглас-
но литературным данным в популяции Bgt, спе-
цифичной для европейской части РФ и Респуб-
лики Беларусь, присутствуют клоны, вирулент-
ные к генам Pm1a, Pm2, Pm3a,b,c, Pm4a, Pm5, Pm6,
Pm7, Pm8, Pm9, Pm16, Pm17, Pm19 [27, 28, 47]. По-
казано, что защитный эффект генов Pm1a, Pm2,
Pm3a-c, Pm4b, Pm5, Pm6, Pm8 преодолен во мно-
гих европейских странах, в США и Китае, начи-
ная с конца 20 в. [48].

Оценка степени восприимчивости сортов и
изогенных линий мягкой пшеницы к полевой по-
пуляции Bgt Западносибирского региона показы-
вает, что гены Pm1, Pm2, Pm3b, Pm4b слабо защи-
щают сорта от патогена. Эффективность сохраня-
ют гены Pm5, Pm3d и ген Pm, интродуцированный
от пырея Agropyron intermedium [49]. Также следует
отметить значительный сдерживающий эффект
пирамид, состоящих из нескольких генов устой-
чивости – Pm6 + Pm3d + Pm1, Pm6 + Pm4b + Pm3d +
+ Pm2, Pm4b + Pm5 + Pm1, Pm4b + Pm5, Pm4b +
+ Pm3d [50]. Это подтверждается результатами
GWAS, при использовании которого нами не было
выявлено значимых ассоциаций в районах лока-
лизации Pm5 (7BS) и Pm3d (1AS). Высокую степень
устойчивости к Bgt имеют сорта Тулайковская золо-
тистая, Тулайковская 10 и Лютесценс 101, защищен-
ные генами Pm6Ai = 2 от пырея среднего (табл. 1).
Наличие нескольких минорных QTLs в геномах
сортов Лютесценс 85, Тулайковская белозерная,
Тулайковская степная, Волгоуральская, Эритро-
спермум 72, Баганская 93, Рыбинская 127, АН-34
и Скэнт 1 снижает восприимчивость к патогену.

Таким образом, несмотря на то, что большая
часть изученных сортов была восприимчивой к
мучнистой росе, тем не менее полногеномный
поиск ассоциаций позволил выявить ряд генети-
ческих факторов с различным вкладом в феноти-
пическое проявление признака. Результаты, полу-

ченные в настоящей работе, могут быть использо-
ваны для отбора источников целевых локусов при
создании новых линий пшеницы и для разработки
молекулярных маркеров к локусам Pm.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РНФ 16-16-00011-П. Размножение и куль-
тивирование коллекции сортов яровой мягкой
пшеницы проводились в рамках проекта Мин-
обрнауки РФ № 0324-2019-0039.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Genome-Wide Association Study of Powdery Mildew Resistance
in Russian Spring Wheat Varieties (T. aestivum L.)

I. N. Leonova*
Federal Research Center Institute of Cytology and Genetics, Siberian Branch

of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630090 Russia
*e-mail: leonova@bionet.nsc.ru

Powdery mildew, caused by the fungal pathogen Blumeria graminis f. sp. tritici (Bgt), is one of the economi-
cally important disease of common wheat T. aestivum L. One of the most effective and environmentally im-
portant ways of wheat protection against Bgt is cultivation of the varieties with genetic resistance. The aim of
this work was to study the genetic diversity of Russian spring wheat varieties on the powdery mildew resistance
loci. Phytopathological evaluation of 97 wheat varieties showed that no more than 10% of the varieties have
low level of susceptibility to the population of Bgt, specific to the Western Siberian region. Association map-
ping, performed on the basis of SNP genotyping and phytopathological testing during three environmental
seasons identified eight loci in chromosomes 1AL, 1DS, 2BL, 5AS, 5DS, 6AL, 6DL and 7AL. A high impact
to the phenotypic manifestation of the trait was established for genetic factors localized in chromosomes 5AS,
6AL and 6DL. The long arm of chromosome 6D contains Pm6Ai=2 gene, introduced from the wheatgrass
Thinopyrum intermedium, which provides effective protection from powdery mildew pathogen. Based on
comparative analysis of the chromosomal localization of the known Pm resistance genes and loci mapped in
this work, an assumption was made that the QTLs on chromosomes 1DS, 5AS, 6AL are new, not previously
described resistance loci. The obtained results can be used in breeding programs for selection of target loci
and for development of molecular markers specific for Bgt resistance loci.

Keywords: common wheat, powdery mildew, Pm genes, association mapping, GWAS, Bgt.
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