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Проведена оценка генетического полиморфизма по вирулентности, микросателлитным локусам
(SSR) и однонуклеотидным заменам (SNP) у изолятов возбудителя бурой ржавчины Puccinia triticina
Erikss., собранных в Южном Дагестане на видах Triticum L. sp. и Aegilops L. sp. Наличие дифферен-
циации популяций патогена по результатам микросателлитного анализа и изучения вирулентности
указывает на существование в дербентской популяции нескольких генетически различающихся
групп изолятов. С использованием SNP маркеров определено высокое филогенетическое родство
между дербентскими изолятами P. triticina и референсными с твердой и мягкой пшеницы из разных
стран, информация по которым получена из Генбанка.
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Южный Дагестан относится к Переднеазиат-
скому генцентру происхождения пшениц и их
совместной эволюции с паразитами, в том числе
и с возбудителем бурой ржавчины (Puccinia tritici-
na Erikss.). В растительных сообществах низин-
ной и предгорной зон широко представлены ви-
ды родов Aegilops L. (Ае. tauschii (Coss.) Schmalh.,
Ae. triuncialis L., Ae. biuncialis Viz., Ae. triaristata Willd.
и Ae. cylindrica), Agropyron L., Cynondon Rich., Thalic-
trum Tourn ex L., Anchusa L. и Triticum L. (T. persi-
cum Vav. ex Zhuk., T. dicoccum (Schrank) Schubl.)
[1–3]. Благодаря длительному периоду с опти-
мальными температурами и влажностью воздуха,
высокому разнообразию растений-хозяев в реги-
оне поддерживается высокая численность пара-
зита. Н.И. Вавилов считал это место уникальным
для проведения генетико-популяционных иссле-
дований хозяина и паразита [1].

На Дагестанской опытной станции ВИР (ДОС
ВИР), расположенной в Южном Дагестане (Дер-
бентский район), ежегодно изучается генетически
разнообразная коллекция пшениц и эгилопсов, ко-
торая в целом представляет генофонд устойчивости
к бурой ржавчине. Вокруг станции произрастают
дикие злаки, в том числе виды пырея и эгилопсов,
восприимчивые к бурой ржавчине. Осенний по-
сев пшеницы и теплая зима создают благоприят-

ные условия для перезимовки и воспроизведения
популяции патогена [4]. Существует мнение [1],
что основной (материнской) популяцией P. tritici-
na в этом регионе является совокупность клонов
патогена, обитающих в течение года на пырее и
других многолетних злаках и лишь сезонно рас-
пространяющихся на эфемерные злаки и пшени-
цу. В результате изучения генетического разнооб-
разия образцов популяций P. triticina, собранных с
дикорастущих злаков в Дагестане в 1970–1980 гг.,
показано их высокое разнообразие. Определены
клоны, авирулентные к девяти линиям-диффе-
ренциаторам Thatcher (ТсLr1, ТсLr2a, ТсLr2c,
ТсLr3a, ТсLr3ka, ТсLr14, ТсLr16, ТсLr17, ТсLr18),
и клоны с определенными сочетаниями аллелей
вирулентности/авирулентности, которые харак-
теризовались разной специфичностью к видам
пшеницы и эгилопса [1, 5].

Существенное селективное влияние на отбор
патогена по вирулентности отмечено и на видах
Triticum, и на Aegilops, изучаемых на ДОС ВИР [1,
5, 6]. В 2014 г. нами [5–7] был изучен состав дер-
бентской популяции P. triticina, собранной с ди-
плоидного вида Ae. tauschii, тетраплоидных
T. aethiopiсum Jakubz., T. turaniсum Jakubz., T. dicoc-
coides (Körn. ex Asch. & Graebner) Schweinf.,
Ae. crassa Boiss., и гексаплоидных видов Ae. juvenalis

УДК 582.284.21:632.4

ГЕНЕТИКА
МИКРООРГАНИЗМОВ



ГЕНЕТИКА  том 55  № 4  2019

МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ПОЛИМОРФИЗМ 391

(Thell.) Eig., Ae. trivialis (Zhuk.) Migusch. et Chak.,
T. compactum Host., T. macha Dekapr. et Menabde,
T. petropavlovskyi Udacz. et Migusch., T. spelta L.,
T. sphaerococcum Perc., T. vavilovii и T. aestivum L.
Отмечено, что изоляты P. triticina на тетраплоид-
ных видах характеризовались меньшим числом
аллелей вирулентности по сравнению с изолята-
ми на гексаплоидах и диплоидном виде Ae. taus-
chii. Изоляты, выделенные из гексаплоидных ви-
дов Triticum sp. и Ae. crassa, характеризовались
высоким генетическим родством по микроса-
теллитным локусам, а изоляты с тетраплоидных
видов T. aethiopiсum, T. turaniсum и T. dicоccum от-
личались от них. В данных исследованиях была
хорошо представлена группа изолятов P. triticina,
выделенных из гексаплоидных пшениц (с девяти
видов) и умеренно – из тетраплоидных (с четырех
видов) и диплоидных (с одного вида). Для уточне-
ния влияния растений-хозяев разной плоидности
на генетическую дифференциацию патогена пред-
ставляло интерес дополнить ранее проведенный
анализ коллекциями возбудителя с диплоидных и
тетраплоидных видов Triticum и Aegilops.

Молекулярные подходы, применяемые для
изучения популяций P. triticina, постоянно совер-
шенствуются. До недавнего времени для этого
использовали RAPD [8–10], AFLP [11] и SSR мар-
керы [12, 13]. В середине 2010 г. были подобраны
SNP маркеры, которые позволяют оценить фило-
генетическое родство между изолятами с разных
видов-хозяев и их дивергенцию. С использовани-
ем SNP маркеров изучена микроэволюция гриба
P. triticina на мягкой и твердой пшеницах и
Ae. speltoides Tausch. [14]. Показано, что сопряжен-
ная эволюция шла по вектору Ae. speltoides (донор
генома B и цитоплазмы аллополиплоидных рядов
пшеницы) – T. durum Desf. (популяции из Эфио-
пии) – T. aestivum. Представляло интерес изучить
полиморфизм по олигонуклеотидным заменам
(SNP) у дербентских изолятов P. triticina, поража-
ющих виды Aegilops и Triticum, и сравнить его с за-
депонированным в Генбанке Лью с соавт. [14] для
изолятов с твердой и мягкой пшеницы из других
стран.

Цель работы – характеристика молекулярно-
генетического полиморфизма дербентских изо-
лятов P. triticina, поражающих ди-, тетра- и гекса-
плоидные виды Triticum и Aegilops в южном Даге-
стане.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Инфекционный материал, представленный

листьями с урединиопустулами, был собран с че-
тырех образцов диплоидных, шести тетраплоид-
ных и двух гексаплоидных видов пшеницы и эги-
лопса, изучаемых на ДОС ВИР в 2017 г. (табл. 1).
Для получения монопустульных изолятов и их
размножения использовали метод лабораторного

культивирования гриба P. triticina. Анализ виру-
лентности проводили на живых растениях. Для
этого 10–14-дневные проростки пшеницы (фаза
первого листа) инокулировали суспензией возбу-
дителя, помещали во влажную камеру на 12–18 ч
и далее инкубировали при температуре 20–24°С
[15]. Учет проводили на 10-й день после зараже-
ния по балловой шкале Mains и Jackson [16], где 0,
1, 2 балла – устойчивый тип реакции, 3, 4 и Х –
восприимчивый.

В анализе вирулентности использовали 20 по-
чти изогенных линий Thatcher с генами Lr (ТсLr).
Для обозначения фенотипов вирулентности ли-
нии TcLr были разделены на пять наборов по че-
тыре линии в каждом: 1-й набор – Lr1, Lr2a, Lr2c,
Lr3а; 2-й – Lr9, Lr16, Lr24, Lr26; 3-й – Lr3ka, Lr11,
Lr17, Lr30, 4-й – Lr2b, Lr3bg, Lr14a, Lr14b; 5-й –
Lr15, Lr18, Lr19, Lr20. Первые три группы линий
соответствовали традиционному североамери-
канскому набору [17], остальные включали ли-
нии, использовавшиеся нами в предыдущих ис-
следованиях популяций P. triticinа [6]. Буквенный
код фенотипов (рас), частоты вирулентности и
фенотипов определяли с использованием пакета
программ VirulenceAnalysisTool (VAT) [18]. Для
оценки генетической дифференциации коллек-
ций патогена с Triticum sp. и Aegilops sp. использо-
вали индексы генетических расстояний Нея
(Nei_D, Nei Distance) и FST, которые были рассчи-
таны с помощью алгоритма AMOVA в пакете про-
грамм GenAlEx 6.5 (Genetic analysis in Excel, 6.5
http://biology.anu.edu.au/GenAlEx).

Выделение ДНК гриба проводили по методике
Джастисен с соавт. [19]. Для SSR анализа исполь-
зовали 16 микросателлитных маркеров (PtSSR13,
PtSSR50, PtSSR55, PtSSR61, PtSSR68, PtSSR91,
PtSSR92, PtSSR151, PtSSR152, PtSSR158, PtSSR164,
PtSSR173, PtSSR186, RB8, RB26, RB35) [12, 13].
SSR анализ проводили по ранее описанной мето-
дике [7]. Статистическую обработку результатов
SSR анализа осуществляли в пакете программ
GenAlEx 6.5 (Genetic analysis in Excel, 6.5 http://bi-
ology.anu.edu.au/GenAlEx). Для характеристики
внутрипопуляционной изменчивости по микро-
сателлитным локусам использовали следующие
показатели: среднее число аллелей на локус (Na),
число эффективных аллелей (Ne), % полиморф-
ных локусов, ожидаемая (HE) и наблюдаемая (HO)
гетерозиготность, индекс фиксации (F) и индекс
Шеннона (I). Генетическую дифференциацию
популяций определяли по индексам FST и Нея
(Nei_D, Nei Genetic Distance), которые были рас-
считаны с использованием алгоритма AMOVA
(GenAlЕx) (для 999 пермутаций).

Многомерные дендрограммы родства между
коллекциями изолятов P. triticina с разных видов-
хозяев по вирулентности и микросателлитным
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локусам построены по индексу FST в пакете про-
грамм GenAlEx 6.5 (опция PCoA).

Для SNP анализа использовано 24 изолята
P. triticina. Среди них 12 дагестанских изолятов,
изученных в представленной работе (один с
Ae. tauschii, два c Ae. sharonensis Eig., один c
T. monococcum, один c T. dicoccum, один с T. dicoc-
coides, три c T. durum, один с T. polonicum, один с
T. aephiopicum, один с T. aestivum), и 12, охаракте-
ризованных в предыдущих исследованиях [6, 7]
(один с Ae. tauschii, один c T. boeticum Boiss., один
с T. aephiopicum, один с T. spelta, один c T. vavilovii,
один c T. petropavlovskyi Udacz., один с T. sphaero-
coccum (Дагестан), один с T. durum (Казахстан),
один с T. dicoccoides, один с T. aestivum (Новоси-
бирск), два с T. aestivum (Алтай)).

Для осуществления SNP анализа было выбра-
но три стабильно амплифицирующихся локуса
(ctg1-3, ctg5-1, ctg84-1), при работе с которыми не
наблюдалась аномальная гетерозиготность, обу-
словленная повышенной неспецифичностью ПЦР,
которую проводили согласно протоколам разра-
ботчиков маркеров, представленным в работе
Лью с соавт. [14]. Секвенирующую ПЦР проводи-
ли по классическому методу обрыва цепи [20] с
использованием набора BigDye Terminator v. 3.1
Cycle Sequencing Kit (ABI, США). Определение
нуклеотидных последовательностей осуществля-
ли на генетическом анализаторе ABI PRIZM 3500
(ABI-Hitachi, Япония). Полученные последова-
тельности редактировали в программе Vector NTI
Advance 11.5.1. Выравнивание последовательно-

Таблица 1. Характеристика инфекционного материала Puccinia triticina, собранного на Дагестанской опытной
станции ВИР в 2017 г.

Вид Источник инфекции

Изучено 
изолятов
(анализ 

вирулентности)

Фенотипы 
вирулентности

Среднее
число аллелей 
вирулентности

Изучено 
изолятов

(SSR анализ)

SSR
генотип

T. aestivum
BAuD

к-65372 Донской маяк, 
к-65223 Гром, к-65223 
Васса, Россия

9 PHPTH THPTR 15 3 II, IV

T. compactum
BAuD

к-41428 Монголия
к-13800 Армения
к-28564 Казахстан
к-56573 Узбекистан
к-21045 Турция
к-21047 Турция

25 PHPTH PHPTG 
PHTTG PCPTG 
THPTQ

13.6 4 II, IV, 
VII

T. durum ВAu Kofa Италия
Kundyru 1149 Турция
Audin 93 Турция
Firat 93 Турция

10 MHMKG 
MHMKH

10 17 V, VI

T. dicоccoides
ВAu

к-61816, к-15903,
к-61817 Израиль
к-17157 Сирия

12 MHMKG 
MHMKH 
LHCFG

9.3 6 IV

T. dicоccum ВAu к-7497
к-7492 Россия

7 MHMKG 
MHRKG

10.5 2 IV

T. aethiopicum 
ВAu

Не известен 14 MHMKG 
MHMKH

10.5 – –

T. polonicum BAu Не известен 6 MHMKG 10 2 III

T. persicum AuB Не известен 3 MHMKG 10 2 V

T. monococcum 
Аb

к-46140 Балканы
к-39414 Албания

5 TCPTR 15 4 II, VIII

Ae. tauschii D Не известен 10 TCPTR 15 3 I, II

Ae. sharonensis Sl Не известен 3 MCPKG 10 2 III, IV

Ae. caudata C Не известен 5 MCPKG 10 2 I
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стей выполняли в программе MEGA 6.0 [21]. По-
лученные для российских изолятов данные срав-
нили с представленными Лью с соавт. [14]. Для
этого из базы данных GenBank были получены
последовательности локусов ctg1-3, ctg5-1, ctg84-1
для репрезентативного числа изолятов с твердой
и мягкой пшеницы из разных стран [14]. В итоге в
группу для сравнения вошли следующие изоляты
с T. durum: E4090-3, E6-1 (Эфиопия), CA1_2 (Се-
верная Америка), и с T. aestivum: 04ТХ67 (Север-
ная Америка), CAN71_2_96 (Канада), HG95_3_2
(Венгрия), CZ18_09 (Чехия), TUR1_1_09 (Тур-
ция), AZB1_2, AZB6_1 (Азербайджан), SKAZ16B
(Южный Казахстан), TJK7_1 (Таджикистан),
UZB5_2 (Узбекистан) [14]. Нуклеотидные после-
довательности каждого локуса были конкатени-
рованы в программе Sequence Matrix v. 1.7.8 [22].
Филогенетическое дерево для мультилокусных
последовательностей построено с помощью про-
граммы MrBayes v. 3.2 с использованием модели
нуклеотидных замен GTR+G+I и генерации 1 ×
× 106 марковских цепей методом Монте-Карло
[23]. Все последовательности были помещены в
Международную базу данных нуклеотидных по-
следовательностей (INSD) через GenBank (CTG
84-1 MH215368–MH215391, CTG 1-3 MH215416–
MH215439, CTG 5-1 MH215392–MH215415).

РЕЗУЛЬТАТЫ
По признаку вирулентности охарактеризовано

109 изолятов гриба (табл. 1). Высоким уровнем
устойчивости характеризовались линии с генами
Lr9, Lr19 и Lr24. Абсолютной неэффективностью
характеризовались гены Lr1, Lr14a, Lr14b, Lr18 и
Lr30 (частоты вирулентности 100%). На других
линиях наблюдали вариабельность по типу ин-
фекции (табл. 2). Изоляты, выделенные из тет-
раплоидных видов, характеризовались меньшим
числом аллелей вирулентности (10.1) по сравне-
нию с изолятами из гексаплоидов (14). Получен-
ные результаты согласуются с ранее проведенны-
ми исследованиями для изолятов с других тетра- и
гексаплоидных видов (9.4 и 12.7 соответственно
[6]). Все дербентские изоляты с тетраплоидных
видов были авирулентны к TcLr2a, TcLr2b,
TcLr2c, TcLr15 и TcLr17. Изоляты с диплоидных
видов T. tauschii и T. monococcum характеризова-
лись большей вирулентностью (15 аллелей) по
сравнению с Ae. sharonensis и Ae. caudata L. (10).
Для T. tauschii результаты согласуются с получен-
ными нами в 2014 г. (14.6) [6].

Всего выявлено 13 фенотипов патогена, кото-
рые представлены в табл. 1. Общие фенотипы
определены на гексаплоидных видах T. aestivum и
T. compactum (PHPTH); на тетраплоидных видах

Таблица 2. Частота изолятов Puccinia triticina, вирулентных к линиям Thatcher, на видах пшеницы и эгилопсов (%)

Линия
Thatcher с геном Lr

2n = 42 2n = 28 2n = 14

T.
 a

es
tiv

um

T.
 c

om
pa

ct
um

T.
 d

ur
um

T.
 d

ic
оc

co
id

es

T.
 d

ic
оc

cu
m

T.
 a

et
hi

op
ic

um

T.
 p

ol
on

ic
um

T.
 p

er
si

cu
m

T.
 m

on
oc

oc
cu

m

Ae
. t

au
sc

hi
i

Ae
. s

ha
ro

ne
ns

is

Ae
. c

au
da

ta

9, 19, 24 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
2a 22 8 0 0 0 0 0 0 100 100 0 0
2b 100 100 0 0 0 0 0 0 100 100 0 0
2c 100 100 0 0 0 0 0 0 100 100 0 0
3a 100 100 100 100 100 50 100 100 100 100 100 100
3bg 100 100 100 100 100 50 100 100 100 100 100 100
3ka 100 100 100 100 100 50 100 100 100 100 100 100
11 0 12 0 0 14 0 0 0 0 0 0 0
15 22 8 0 0 0 0 0 0 100 100 0 0
16 100 16 100 100 100 100 100 100 0 0 0 0
17 100 100 0 0 0 0 0 0 100 100 100 100
20 100 16 80 17 0 64 0 0 100 100 0 0
26 100 100 80 100 100 100 100 100 100 100 100 100
1, 14a, 14b, 18, 30 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Среднее
число аллелей 
вирулентности

14 13.6 10.6 9.3 10.1 10 10 10 15 15 10 10
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T. durum, T. dicоccoides, T. dicоccum, T. aethiopicum,
T. polonicum и T. persicum (MHMKG); диплоидных
T. monococcum и Ae. tauschii (TCPTR), Ae. sharonen-
sis и Ae. caudata (MCPKG). Согласно индексам ге-
нетических расстояний Нея (Nei_D) и FST опре-
делена дифференциация по вирулентности меж-
ду изолятами P. triticina на разных видах пшеницы
и эгилопса. Генетическое расстояние между изо-
лятами P. triticina, полученными с гексаплоидных
видов, по индексу Нея составляло 0.07; в группе c
тетраплоидных видов варьировало от 0 до 0.1, в
группе c диплоидных видов от 0 до 0.29. Анало-
гичные результаты дифференциации получены
по индексу FST (рис. 1,а).

Полиморфизм микросателлитных локусов
изучили у 47 изолятов (табл. 1). Идентифициро-
вано 25 полиморфных аллелей и восемь SSR ге-
нотипов. В табл. 1 они обозначены как I–VIII.
Среднее число аллелей на локус (Na) составило

1.25 ± 0.05, число эффективных аллелей (Ne) 1.22 ±
± 0.03, процент полиморфных локусов 25 ± 2.5 и
индекс Шеннона (I) 0.16 ± 0.02. Уровень наблю-
даемой гетерозиготности (НО) во всех коллекциях
изолятов был выше уровня ожидаемой (НЕ), что
подтверждается отрицательными значениями
индекса фиксации (F). Внутрипопуляционное
разнообразие дербентской популяции P. triticina
по микросателлитным локусам было ниже, чем
по вирулентности (восемь SSR генотипов и 13 фе-
нотипов вирулентности). Согласно индексу Нея
(Nei_D), высоким родством по микросателлит-
ным локусам характеризовались изоляты патоге-
на на T. aestivum и T. compactum (Nei_D = 0.004).
Изоляты на T. dicoccum, T. dicoccoides (0.004–
0.008), T. monococcum (0.003–0.02), Ae. tauschii
(0.01–0.02) и Ae. sharonensis (0.02) были близки по
сходству с этой группой. В отдельную близкород-
ственную группу выделились изоляты с T. durum,

Рис. 1. Многомерная дендрограмма генетического родства между коллекциями изолятов с видов Triticum и Aegilops по
вирулентности (а) и по микросателлитным локусам (б) (по индексу FST).
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T. polonicum и T. persicum (0.004–0.02), и эта груп-

па умеренно дифференцировалась от всех других
изученных (0.08–0.1). Изоляты с Ae. caudatа отли-

чались от всех изученных (0.1–0.2). Аналогичные

результаты получены по индексу FST (рис. 1,б).

Изоляты с твердой пшеницы достоверно отлича-
лись (Р > 0.05) от изолятов с T. compactum, T. aes-
tivum, Ae. tauschii, Ae. caudatа, T. monococcum; изо-

ляты с T. persicum – от изолятов с T. aestivum,

T. monococcum, T. dicoccum; изоляты с T. polonicum –
от изолятов с T. compactum, T. dicoccum, T. dicoc-
coides, T. monococcum, Ae. tauschii, Ae. caudatа; изо-

ляты с Ae. caudatа – от изолятов с T. compactum,

T. aestivum, T. monococcum.

SNP анализ выявил 14 полиморфных сайтов

при использовании маркера ctg1-3, 15 сайтов для

ctg5-1 и 3 сайта для ctg84-1. В исследованиях Лью
с соавт. [14] число сайтов составляло 26, 10 и 8 со-

ответственно. Филогения изученных нами изоля-

тов P. triticina и исследованных Лью с соавт. [14]

представлена на рис. 2. Изоляты P. triticina разде-

лились на две клады (достоверность 95%). В ис-
следованиях Лью с соавт. [14] эфиопские изоляты

с твердой пшеницы существенно дифференциро-

вались от всех изученных. Показано [14], что в ис-

торико-эволюционном контексте они рассмат-
риваются в качестве более ранних по отношению

к изолятам P. triticina на твердой и мягкой пшени-

це. На дендрограмме, построенной нами для рос-

сийских изолятов и отобранных из Генбанка [14],
изоляты из Эфиопии с твердой пшеницы также
кластеризовались в отдельную группу (рис. 2).
Большинство дербентских изолятов с мягкой
пшеницы формировали две слабо поддерживае-
мых клады, что свидетельствует об их низком
уровне дивергенции и согласуется с результатами
Лью с соавт. [14]. При этом в отдельную кладу вы-
делились изоляты с мягкой пшеницы из Новоси-
бирска и три референсных из Канады, Венгрии,
Азербайджана. Такой уровень сходства для рефе-
ренсных сиквенсов ранее не был отмечен их авто-
рами (данные были получены для большего числа
локусов), вероятно, несмотря на высокий уро-
вень поддержки, эту группу можно расценивать
как артефакт, и она, возможно, элиминируется
при увеличении числа локусов и изолятов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Считается, что наибольшим генетическим
разнообразием характеризуются центры проис-
хождения видов. В данном исследовании под-
тверждено высокое генотипическое разнообра-
зие дербентской популяции возбудителя бурой
ржавчины на видах Triticum sp. и Aegilops sp. по
признаку вирулентности и по микросателлитным
локусам, что согласуется с проведенными нами
ранее исследованиями для других гексаплоидных
и тетраплоидных видов-хозяев патогена [6, 7].

Рис. 2. Филогенетическое дерево изолятов P. triticina разного происхождения, построенное методом Байеса. Числа –
значения апостериорной вероятности. D – дербентские изоляты, А – алтайские, N – новосибирские.
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Изоляты с гексаплоидных и диплоидных видов
Triticum и Aegilops характеризовались более высо-
ким полиморфизмом по вирулентности, чем изо-
ляты с тетраплоидных видов. По полиморфизму
микросателлитных локусов разнообразие патоге-
на было равнозначным на всех изученных видах-
хозяевах.

Показано, что диплоидные пшеницы в целом
характеризуются высокой устойчивостью к бурой
ржавчине, гексаплоидные – сильной восприим-
чивостью, а тетраплоидные занимают промежу-
точное положение (наблюдаются существенные
различия по устойчивости между разными вида-
ми) [1]. В данном исследовании изоляты с тет-
раплоидных видов характеризовались меньшим
числом аллелей вирулентности и отличались от
изолятов с гексаплоидных и диплоидных видов.
Аналогичные результаты были получены нами
ранее [6] для изолятов с тетраплоидных видов
T. turanicum, T. aethiopicum, T. dicoccum, T. dicoc-
coides и Ae. crassa. Дифференциация изолятов, вы-
деленных из близкородственных видов T. durum,
T. polonicum и T. persicum, от других, изученных по
полиморфизму микросателлитных локусов, со-
гласуется с ранее полученными результатами для
генетически близких к ним видов T. turanicum и
T. aethiopicum [7].

Существенная вариабельность по вирулентно-
сти и микросателлитным локусам отмечена у изо-
лятов на диплоидных видах Ae. caudatа, Ae. tauschii,
Ae. sharonensis и T. monococcum. Эти виды имеют
разные геномы, характеризуются как устойчивые
к бурой ржавчине и широко используются в се-
лекции для расширения генетического разнооб-
разия мягкой пшеницы [24].

Наличие дифференциации популяций патоге-
на, выявленной по результатам микросателлит-
ного анализа и вирулентности, указывает на су-
ществование нескольких генетически различаю-
щихся групп изолятов в пределах дербентской
популяции. Основной источник спор бурой
ржавчины в окрестностях ДОС ВИР – дикие зла-
ки. Многочисленные споры, летящие с них, осе-
дают на изучаемых образцах пшеницы и эгилоп-
сов. Вначале отбираются споры, которые имеют
вирулентность к соответствующим растениям-
хозяевам. Дальнейший их отбор обусловливается
процессом конкуренции на генотипах хозяев [1,
5, 25]. Эти изменения затрагивают не только гене-
тические механизмы вирулентности патогена, но
и полиморфизм микросателлитных локусов. В
мировой литературе такие сведения ранее были
представлены только для изолятов с T. durum,
T. aestivum и Ae. speltoides [26, 27].

Адаптация и специфичность к растению-хозя-
ину являются ключевым движущим фактором
эволюции и дивергенции клонально размножаю-
щихся фитопатогенов, к которым относится бурая

ржавчина [14]. Несмотря на дифференциацию
между дербентскими изолятами по вирулентности
и микросателлитным локусам, определено высо-
кое филогенетическое родство между ними по
SNP полиморфизму. Дербентские изоляты харак-
теризовались высоким сходством по SNP поли-
морфизму с изолятами, полученными с твердой и
мягкой пшениц в разных странах, информация о
которых представлена в Генбанке [14], за исклю-
чением группы изолятов из Эфиопии. Считается,
что Эфиопия является центром разнообразия тет-
раплоидных пшениц и адаптация возбудителя бу-
рой ржавчины к ним произошла свыше тысячи
лет назад. В наших исследованиях SNP маркеры
были менее полиморфны по сравнению с виру-
лентностью и микросателлитными маркерами,
что, вероятно, обусловлено малым количеством
анализируемых локусов. Однако в целом сведения
о филогенетическом родстве между изученными
изолятами патогена согласуются с полученными
Лью с соавт. [14].

Комплексный анализ с использованием при-
знака вирулентности и молекулярных маркеров
разного типа позволяет наиболее полно охаракте-
ризовать генетическую изменчивость и микро-
эволюционные процессы в популяциях патогена.
В современный период данный методический
подход является приоритетным в генетико-попу-
ляционных исследованиях.

Работа выполнена при поддержке гранта Рос-
сийского научного фонда (проект № 14-26-00067).
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Molecular-Genetic Polymorphism of Puccinia triticina in the South Dagestan Relating 
to the Center of the Common Evolution between Leaf Rust Caused Agent and Wheat

E. I. Gultyaevaa, *, I. A. Kazartseva, and E. L. Shaydayuka

aAll-Russa Research Institute of Plant Protection, St. Petersburg-Pushkin, 196608 Russia
*e-mail: eigultyaeva@gmail.com

Intraspecific genetic polymorphism of the leaf rust, caused by Puccinia triticina Erikss., was evaluated based
on the virulence, microsatellite loci (SSR) and single nucleotide polymorphism (SNP) of isolates collected
in Southern Dagestan from species of Triticum L. sp. and Aegilops L. sp. Existence of pathogen population
differentiation according to the virulence and microsatellite analysis results indicates the existence of several
genetically differing groups of isolates within Derbent population. Derbent isolates and reference isolates of
P. triticina from durum and common wheat originated from different countries were characterized by high degree
of phylogenetic relationship by SNP markers. Ethiopian durum isolates in contrast separated in a single clade.

Keywords: leafrust, Triticum sp., Aegilops sp., virulence, microsatellite markers, SNP polymorphism.
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