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Îáîáùåíû ñâåäåíèÿ î ðàçëè÷íûõ òèïàõ (íåïðåäïî÷èòàåìîñòü, èëè àíòèêñåíîç; íåáëàãî-
ïðèÿòíîå âîçäåéñòâèå íà æèçíåñïîñîáíîñòü ôèòîôàãà ïðè ïèòàíèè, èëè àíòèáèîç; òîëåðàíòíîñòü) 
è ìåõàíèçìàõ óñòîé÷èâîñòè (ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè, àôèöèäíîå è äåòåððåíòíîå äåéñòâèå âå-
ùåñòâ âòîðè÷íîãî îáìåíà, ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòü è ò.ä.) ê ðàçíûì âèäàì çëàêîâûõ òëåé ó ÿ÷ìåíÿ 
è îâñà. Ðàññìîòðåíû âîçìîæíîñòè ïîïîëíåíèÿ çàïàñà ýôôåêòèâíûõ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè çà ñ÷åò 
èçó÷åíèÿ êîëëåêöèé êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé, èíòðîãðåññèè è ñîçäàíèÿ ìóòàíòíûõ ôîðì. Ïðåäñòàâëåí 
îáøèðíûé ìàòåðèàë ïî íàñëåäîâàíèþ óñòîé÷èâîñòè ÿ÷ìåíÿ è îâñà ê òëÿì, à òàêæå ñåëåêöèîííîìó 
èñïîëüçîâàíèþ èñòî÷íèêîâ óñòîé÷èâîñòè. 
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Çëàêîâûå òëè — îäíè èç ñàìûõ îïàñíûõ è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí-
íûõ âðåäèòåëåé çåðíîâûõ êóëüòóð. Òàê, ïðîáëåìà ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ 
ÿ÷ìåííîé (ðóññêîé ïøåíè÷íîé) òëè â ÑØÀ âûðîñëà äî ìàñøòàáîâ íàöèî-
íàëüíîãî áåäñòâèÿ. Ïîòåðè óðîæàÿ ïøåíèöû è ÿ÷ìåíÿ òîëüêî íà çàïàäå ñòðà-
íû çà 20 ëåò ïðåâûñèëè 1 áèëëèîí äîëëàðîâ (1). 

ß÷ìåíü è îâåñ ïîâðåæäàþò ñâûøå 20 âèäîâ òëåé, èç íèõ øèðîêî 
ðàñïðîñòðàíåíû è âðåäîíîñíû øåñòü: îáûêíîâåííàÿ çëàêîâàÿ Schizaphis 
(Toxoptera) graminum Rond., áîëüøàÿ çëàêîâàÿ Sitobion (Macrosiphum) ave-
nae F., ÿ÷ìåííàÿ (ðóññêàÿ ïøåíè÷íàÿ) Diuraphis noxia (Mordvilko) (Brachy-
colus noxius Mordv.), êóêóðóçíàÿ Rhopalosiphum maidis Fitch., îáûêíîâåííàÿ 
÷åðåìóõîâàÿ R. padi L., ðîçàííî-çëàêîâàÿ Metopolophium dirhodum Walk. Ñòå-
ïåíü âðåäîíîñíîñòè çàâèñèò îò ÷èñëåííîñòè íàñåêîìûõ, ñðîêîâ çàñåëåíèÿ 
èìè ðàñòåíèé è ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïèòàíèÿ. 

Óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé — îäíà èç îñíîâíûõ ïðè÷èí, ëèìèòèðóþ-
ùèõ âðåäîíîñíîñòü òëåé. Ïî îáùåïðèíÿòîé êëàññèôèêàöèè Ð. Ïàéíòåðà 
(2) âûäåëÿþò 3 òèïà (êàòåãîðèè, ìåõàíèçìà) óñòîé÷èâîñòè: íåïðåäïî÷è-
òàåìîñòü, èëè àíòèêñåíîç (îòâåðãàíèå ðàñòåíèÿ ïðè âîçìîæíîñòè âûáîðà) 
(3), àíòèáèîç (íåáëàãîïðèÿòíîå âîçäåéñòâèå íà æèçíåñïîñîáíîñòü ôèòîôà-
ãà ïðè ïèòàíèè) è òîëåðàíòíîñòü (âûíîñëèâîñòü). Âñå òèïû óñòîé÷èâîñòè 
ìîãóò ïðîÿâëÿòüñÿ îäíîâðåìåííî ó îäíîãî ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà è îáóñëîâëè-
âàòüñÿ îäíèì è òåì æå ôàêòîðîì. 

Ê ñîæàëåíèþ, ëåãêî òåñòèðóåìûå ìàðêåðíûå ïðèçíàêè óñòîé÷èâî-
ñòè ðàñòåíèé ê òëÿì ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò. Ïðè ýòîì ñâåäåíèÿ î âçàè-
ìîñâÿçè ìåæäó òèïàìè óñòîé÷èâîñòè ñêóäíû è äîâîëüíî ïðîòèâîðå÷èâû. 
Ýêñïåðèìåíòû ñ îáûêíîâåííîé çëàêîâîé òëåé íà Hordeum chilense ïîêàçà-
ëè, ÷òî ðàçëè÷íûå òèïû óñòîé÷èâîñòè êîíòðîëèðóþòñÿ ðàçíûìè ãåíàìè. Ñ 
ïîìîùüþ ïøåíè÷íî-ÿ÷ìåííûõ äîïîëíåííûõ ëèíèé â ïÿòè õðîìîñîìàõ 
ëîêàëèçîâàëè íåñêîëüêî ãåíîâ àíòèêñåíîçà, àíòèáèîçà è òîëåðàíòíîñòè (4, 
5). Â äðóãîé ñåðèè îïûòîâ ñîìàêëîíàëüíûå ìóòàíòû ÿ÷ìåíÿ â îòëè÷èå îò 
èñõîäíîãî ñîðòà îáëàäàëè è àíòèêñåíîçîì, è àíòèáèîçîì ê S. graminum. 
Ïîâûøåíèå ïðè ìóòàãåíåçå äâóõ òèïîâ óñòîé÷èâîñòè ñâèäåòåëüñòâóåò î âîç-
ìîæíîì òîæäåñòâå èõ ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ (6). Â òî æå âðåìÿ ãåíåòè÷å-
ñêàÿ ïðèðîäà âûíîñëèâîñòè îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîé àíòèêñåíîçà è àíòèáèî-
çà. Òîëåðàíòíîñòü îáû÷íî ñâÿçûâàþò ñ áûñòðûì ðàçâèòèåì è ñèëüíî âû-
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ðàæåííîé êîìïåíñàòîðíîé ðåàêöèåé ðàñòåíèé, òî åñòü íåñïåöèôè÷íûìè ïî 
îòíîøåíèþ ê âðåäèòåëÿì ãåíåòè÷åñêèìè ñèñòåìàìè.  

Ïðèåìëåìîñòü êîðìîâûõ ðàñòåíèé — îäèí èç îñíîâíûõ ôàêòîðîâ, 
îïðåäåëÿþùèõ ìèêðîýâîëþöèîííûå ïðîöåññû â ïîïóëÿöèÿõ íàñåêîìûõ. 
Ïðèñóùàÿ òëÿì ãåòåðîãîíèÿ (÷åðåäîâàíèå àìôèìèêñèñà è ïàðòåíîãåíåçà) 
îáåñïå÷èâàåò ïðåèìóùåñòâî äâóõ òèïîâ ðàçìíîæåíèÿ. Ïðè ðàçìíîæåíèè 
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîêîëåíèé ïðîèñõîäèò áûñòðîå óâåëè÷åíèå ïîïóëÿ-
öèé òëåé. Êàæäàÿ îñîáü âîñïðîèçâîäèò ñåáå ïîäîáíóþ, ÷òî ñïîñîáñòâóåò ñî-
õðàíåíèþ â ïîïóëÿöèÿõ ëþáîé âàðèàöèè êàðèîòèïà. Îñåííåå àìôèãîííîå 
ïîêîëåíèå ñëóæèò èñòî÷íèêîì ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè. Ãåíåòè÷åñêîå 
ðàçíîîáðàçèå ïîïóëÿöèé òëåé — ñëåäñòâèå ìóòàöèé, ðåêîìáèíàöèè è àñ-
ñèìèëÿöèè èììèãðàíòîâ. Ãåòåðîãåííîñòü ïîïóëÿöèé ïðåäîñòàâëÿåò ìàòå-
ðèàë äëÿ îòáîðà. Âíóòðèâèäîâûå ôîðìû òëåé, äèôôåðåíöèàëüíî âçàèìî-
äåéñòâóþùèå ñ ãåíîòèïàìè õîçÿèíà, ïðèíÿòî îáîçíà÷àòü òåðìèíîì «áèî-
òèï». Áèîòèïû ðàçëè÷àþòñÿ ïî âèðóëåíòíîñòè, òî åñòü ïî ñïîñîáíîñòè ïðå-
îäîëåâàòü óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèÿ. Âïåðâûå ðàçëè÷èÿ ïî ñïîñîáíîñòè ïè-
òàòüñÿ íà ñîðòàõ ïøåíèöû è ÿ÷ìåíÿ áûëè îáíàðóæåíû â 1947 ãîäó ó ïîïó-
ëÿöèé S. graminum â ÑØÀ (7). 

Âçàèìîäåéñòâèå òëåé ñ ðàñòåíèÿìè ïîä÷èíÿåòñÿ îòíîøåíèÿì «ãåí-
íà-ãåí»: êàæäîìó ãåíó óñòîé÷èâîñòè õîçÿèíà ñîîòâåòñòâóåò ñïåöèôè÷íûé 
ãåí âèðóëåíòíîñòè ïàðàçèòà (8). Ìóòàöèÿ âèðóëåíòíîñòè ó ïàðàçèòà îáó-
ñëîâëèâàåò ïîòåðþ ýôôåêòèâíîñòè ãåíà óñòîé÷èâîñòè ó õîçÿèíà. Ñ÷èòàåòñÿ, 
÷òî óñòîé÷èâîñòü è àâèðóëåíòíîñòü ïðîÿâëÿþòñÿ êàê ïëþñ-ôóíêöèè (â îò-
âåò íà ñèíòåç ïðîäóêòà ãåíà àâèðóëåíòíîñòè â ðàñòåíèè îáðàçóþòñÿ çà-
ùèòíûå âåùåñòâà), âîñïðèèì÷èâîñòü è âèðóëåíòíîñòü — êàê ìèíóñ-ôóí-
êöèè (èç-çà îòñóòñòâèÿ òàêîãî ïðîäóêòà ðàñòåíèå íå èäåíòèôèöèðóåò ïàðàçè-
òà è çàùèòíûå ìåõàíèçìû íå âêëþ÷àþòñÿ). Ó ÿ÷ìåíÿ èçîëèðîâàí îäèí èç ãå-
íîâ óñòîé÷èâîñòè ê R. maidis è ïîêàçàíî, ÷òî îí ïðèíàäëåæèò ê ãðóïïå 
NBS-LRR ãåíîâ, êîòîðûå ó÷àñòâóþò âî âçàèìîäåéñòâèè «ãåí-íà-ãåí» (9). 

Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î ñâÿçè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíà-
êîâ ñ óñòîé÷èâîñòüþ ÿ÷ìåíÿ ê òëÿì. S.J. Watson è A.F.G. Dixon (10) îáú-
ÿñíÿþò ïðåäïî÷òåíèå êîëîñüåâ ÿ÷ìåíÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïøåíèöåé, êîòîðîå 
ïðîÿâëÿåò S. avenae, ðàçëè÷èÿìè â ñòðóêòóðå êîëîñà ó ýòèõ çëàêîâ. Ïîêà-
çàíî, ÷òî ÿ÷ìåíü áåç âîñêîâîãî íàëåòà ìåíüøå çàñåëÿåòñÿ M. dirhodum (11). 
Â äðóãèõ îïûòàõ, íàïðîòèâ, âîñêîâîé íàëåò íà ëèñòüÿõ ÿ÷ìåíÿ è óñòîé÷è-
âîñòü ê R. padi òåñíî êîððåëèðîâàëè (12). ßïîíñêèå ó÷åíûå îöåíèâàëè 
ñòåïåíü çàñåëåíèÿ òëÿìè (ïðåèìóùåñòâåííî R. maidis) ðàñòåíèé ïîêîëåíèÿ 
F2, ïîëó÷åííûõ îò ñêðåùèâàíèÿ äâóõ îáðàçöîâ H. vulgare ssp. spontaneum, 
õàðàêòåðèçóþùèõñÿ çåëåíîé îêðàñêîé ëèñòüåâ (êîíòðîëèðóåòñÿ ãåíîì F9) è 
íàëè÷èåì âîñêîâîãî íàëåòà (ãåí Gl3), ñ îáðàçöîì H. vulgare OUL 117 (æåë-
òûå ëèñòüÿ áåç âîñêîâîãî íàëåòà, gl3gl3 f9 f9). Äîìèíàíòíûå àëëåëè Gl3 è F9 
îáåñïå÷èâàëè íàèáîëåå âûñîêóþ óñòîé÷èâîñòü, ïðèñóòñòâèå ãîìîçèãîò 
gl3gl3 ëèáî f9f9 îáóñëîâëèâàëî ïðîìåæóòî÷íóþ óñòîé÷èâîñòü, ðàñòåíèÿ ñ 
æåëòûìè ëèñòüÿìè áåç âîñêîâîãî íàëåòà àêòèâíî çàñåëÿëèñü òëÿìè (13).  

X. Ni ñ ñîàâò. (14) èçó÷àëè ñâÿçü ìåæäó îáðàçîâàíèåì âîñêîâîãî 
íàëåòà è óñòîé÷èâîñòüþ ê D. noxia. Óëüòðàñòðóêòóðà è õèìè÷åñêèé ñîñòàâ 
ýïèêóòèêóëÿðíîãî âîñêà íà ëèñòüÿõ ó óñòîé÷èâîãî è âîñïðèèì÷èâîãî ñîð-
òîâ ïøåíèöû áûëè ñõîäíû è îòëè÷àëèñü îò ñòðóêòóðû è ñîñòàâà âîñêà íà 
ëèñòüÿõ âîñïðèèì÷èâîãî ñîðòà ÿ÷ìåíÿ Morex, à òàêæå óñòîé÷èâîãî ñîðòà 
îâñà Border, êîòîðûå, â ñâîþ î÷åðåäü, ïî÷òè íå ðàçëè÷àëèñü. Óäàëåíèå 
âîñêà ñóùåñòâåííî íå èçìåíÿëî ïèùåâîå ïîâåäåíèå è ïëîäîâèòîñòü òëè: 
ñîðò Morex îñòàâàëñÿ íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíûì õîçÿèíîì, ñîðò Border áûë 
ñàìûì óñòîé÷èâûì. 
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Ðàñòåíèÿ, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ áûñòðûì ïðîõîæäåíèåì ýòàïîâ îð-
ãàíîãåíåçà, íà êîòîðûõ îíè áîëåå óÿçâèìû äëÿ íàñåêîìûõ, ìåíüøå ïî-
âðåæäàþòñÿ òëÿìè. Òàê, ñêîðîñïåëûå ñîðòà ÿ÷ìåíÿ ñëàáî ïîâðåæäàþòñÿ 
R. maidis è S. graminum (15, 16). Ïøåíèöà â áîëüøåé ñòåïåíè ðåàãèðóåò íà 
çàñåëåíèå S. graminum ïî ñðàâíåíèþ ñ ÿ÷ìåíåì, êîòîðûé áûñòðî ðàñòåò è 
ðàíî íà÷èíàåò êóñòèòüñÿ (17). 

Çàùèòíûå õèìè÷åñêèå âåùåñòâà, âûðàáàòûâàåìûå ðàñòåíèÿìè, ìî-
ãóò èìåòü áîëüøåå çíà÷åíèå, ÷åì ëþáîé äðóãîé ôàêòîð, êîíòðîëèðóþùèé 
÷èñëåííîñòü íàñåêîìûõ â ïðèðîäå (18). Âûÿâëåíû îáëàäàþùèå ïåñòèöèä-
íîé àêòèâíîñòüþ ðàñòèòåëüíûå áåëêè, îáñóæäàåòñÿ ðîëü âòîðè÷íûõ ìåòà-
áîëèòîâ ðàñòåíèé. 

Íà ñîðòàõ ÿ÷ìåíÿ ñ ïîâûøåííûì ñîäåðæàíèåì ëèçèíà ñêîðîñòü  
ðàçìíîæåíèÿ òëåé ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâàåòñÿ (19). Óñòîé÷èâîñòü ÿ÷ìåíÿ 
ê òëÿì ñâÿçûâàþò ñ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì ôåíîëîâ è ôëàâîíîèäîâ â òêà-
íÿõ ðàñòåíèé (20). Òîëåðàíòíîñòü ïøåíèöû è ÿ÷ìåíÿ ê S. graminum òåñíî 
ñâÿçàíà ñ êîíöåíòðàöèåé ñâîáîäíûõ àóêñèíîâ â ðàñòåíèÿõ è ñïîñîáíîñòüþ 
íàñåêîìîãî èçâëåêàòü ýòè ôèòîãîðìîíû. Òîëåðàíòíûå ñîðòà ñîäåðæàò 
ìåíüøå àóêñèíîâ (21, 22). Óñòîé÷èâîñòü çåðíîâûõ ê S. graminum ìîæåò 
áûòü îáóñëîâëåíà ïîâûøåííûì ñîäåðæàíèåì áåíçèëîâîãî ñïèðòà (23), îä-
íàêî ìåòàáîëèòû áåíçèëîâîãî ñïèðòà íå âëèÿþò íà ðåïðîäóêöèþ òëè (24, 
25). Èçâåñòíî òîêñè÷åñêîå äåéñòâèå ïðèñóòñòâóþùèõ â çëàêîâûõ êóëüòóðàõ 
ãèäðîêñàìîâûõ êèñëîò — 2,4-äèãèäðîêñè-7-ìåòîêñè-(2Í)-1,4-áåíçîêñàçèí-
3(4Í)-îíà (ÄÈÌÁÎÀ) è 2,4-äèãèäðîêñè-(2Í)-1,4-áåíçîêñàçèí-3(4Í)-îíà 
(ÄÈÁÎÀ), à òàêæå ðîäñòâåííûõ èì ñîåäèíåíèé — áåíçîêñàçîëèíîíîâ 6-
ìåòîêñèáåíçîêñàçîëèí-2(3Í)-îíà (ÌÁÎÀ) è áåíçîêñàçîëèí-2(3Í)-îíà (ÁÎÀ) 
íà íåêîòîðûõ ôèòîôàãîâ è âîçáóäèòåëåé áîëåçíåé. Â ðàñòåíèÿõ H. brachy-
antherum, H. flexuosum, H. lechleri è H. roshevitzii âûÿâèëè ÄÈÁÎÀ, ïðè÷åì 
ó H. lechleri ñ íàèáîëåå âûñîêèì åãî ñîäåðæàíèåì èäåíòèôèöèðîâàëè êîí-
òðîëèðóþùèå ñèíòåç ýòîãî ñîåäèíåíèÿ ãåíû HlBx1-HlBx5 — îðòîëîãè ãåíîâ 
Bx1-Bx5, îáíàðóæåííûõ ðàíåå ó êóêóðóçû. Îáðàçöû H. vulgare è H. sponta-
neum íå ñîäåðæàò ÄÈÁÎÀ (26).  

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî âåùåñòâà âòîðè÷íîãî îáìåíà îáû÷íî êîí-
öåíòðèðóþòñÿ â çàïàñàþùèõ òêàíÿõ. Ñòèëåò òëè ïðîíèêàåò âî ôëîýìó â 
îñíîâíîì ìåæöåëëþëÿðíî, ïîýòîìó íàñåêîìîå èçáåãàåò âðåäíîãî äëÿ íåãî 
âîçäåéñòâèÿ òàêèõ ñîåäèíåíèé. Âàæíàÿ ðîëü ìîæåò ïðèíàäëåæàòü ñòðóêòóðå 
ïåêòèíà, êîòîðûé ôóíêöèîíèðóåò ó ðàñòåíèé êàê ìåæêëåòî÷íûé öåìåíò è 
çàòðóäíÿåò ââåäåíèå ñòèëåòà âî ôëîýìó (27). 

Â ìíîãî÷èñëåííûõ èññëåäîâàíèÿõ ïîêàçàíî àôèöèäíîå è äåòåð-
ðåíòíîå äåéñòâèå èíäîëüíûõ àëêàëîèäîâ çëàêîâûõ, ïðåæäå âñåãî ãðàìèíà, 
íà S. graminum, R. padi è R. maidis (28, 29). Èíòåðåñíî, ÷òî îáðàçîâàíèå 
ÄÈÁÎÀ èñêëþ÷àåò ñèíòåç ãðàìèíà â ðàñòåíèÿõ (26). Ãåíåòè÷åñêèé êîí-
òðîëü áèîñèíòåçà ýòîãî ñîåäèíåíèÿ åùå íåäîñòàòî÷íî èçó÷åí. Åãî ïîâû-
øåííîå ñîäåðæàíèå õàðàêòåðíî äëÿ H. vulgare ssp. spontaneum è ðÿäà ñîðòîâ 
H. vulgare. Ïðèñóòñòâèå óêàçàííîãî àëêàëîèäà ó âçðîñëûõ ðàñòåíèé H. vulgare 
ssp. spontaneum êîíòðîëèðóþò 1-2 ãåíà, à íà åãî êîëè÷åñòâî ìîãóò òàêæå 
âëèÿòü ìàëûå ãåíû (ïîëèãåíû) (30). Àíàëèç 150 äèãàïëîèäíûõ ëèíèé ÿ÷-
ìåíÿ, ïîëó÷åííûõ îò ñêðåùèâàíèÿ ñîðòîâ Steptoe è Morex (ñîîòâåòñòâåííî 
âûñîêîå ñîäåðæàíèå è ñëåäû ãðàìèíà), ïîêàçàë, ÷òî ãåí grm, êîíòðîëè-
ðóþùèé ñèíòåç ýòîãî àëêàëîèäà â ôàçó ïðîðîñòêîâ, ëîêàëèçîâàí â 5-é 
õðîìîñîìå è íå ñöåïëåí ñ QTL (quantitative trait loci, ëîêóñû êîëè÷åñòâåí-
íûõ ïðèçíàêîâ) óñòîé÷èâîñòè ê òëÿì (âèäèìî, ê R. maidis è R. padi) âî 2-é è 
5-é õðîìîñîìàõ (31, 32). 

Â îïûòàõ øâåäñêèõ ó÷åíûõ ïîâûøåííîå ñîäåðæàíèå ãðàìèíà è 
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îïóøåííîñòü ëèñòüåâ ÿ÷ìåíÿ íå îáóñëîâëèâàëè àíòèáèîç è àíòèêñåíîç ê 
R. padi ó äèãàïëîèäíûõ ëèíèé (DH), ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé (BC1F1 — DH) 
è ó ðîäèòåëüñêèõ ôîðì (îáðàçöû H. vulgare ssp. spontaneum — âûñîêîå ñî-
äåðæàíèå ãðàìèíà, ñîðò Lina — ñðåäíåå). Ïîñêîëüêó çàâèñèìîñòü óñòîé-
÷èâîñòè ê R. padi îò ñîäåðæàíèÿ ãðàìèíà îáñóæäàëàñü ðàíåå â ðàáîòàõ 
ó÷åíûõ èç ßïîíèè è ×èëè, ñðàâíèëè óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê òëÿì èç ÷å-
òûðåõ ïîïóëÿöèé (òðè — èç Øâåöèè, îäíà — èç ×èëè), îäíàêî è â ýòîì 
ñëó÷àå ðàçëè÷èé íå áûëî. Îäèí èç îáðàçöîâ H. vulgare ssp. spontaneum îá-
ëàäàë àíòèáèîçîì ê ôèòîôàãó, ÷òî íå áûëî âûçâàíî âûñîêèì ñîäåðæàíèåì 
ãðàìèíà (33). Ïî-âèäèìîìó, â òåõ ðàáîòàõ, â êîòîðûõ ñëàáàÿ ïîâðåæäåí-
íîñòü ðàñòåíèé ñâÿçûâàëàñü ñ ïðèñóòñòâèåì ãðàìèíà, îïèñàíà ëèøü êîððå-
ëÿòèâíàÿ çàâèñèìîñòü, íå îòðàæàþùàÿ ìåõàíèçìà óñòîé÷èâîñòè. Îäíàêî, íà 
íàø âçãëÿä, íå ñòîèò îòðèöàòü âëèÿíèå ãðàìèíà íà ïðîÿâëåíèå ýòîãî ïðè-
çíàêà: âî-ïåðâûõ, øâåäñêèå ó÷åíûå ðàñïîëàãàëè òîëüêî íåáîëüøîé âûáîð-
êîé èç ÷èëèéñêîé ïîïóëÿöèè òëè; âî-âòîðûõ, ãðàìèí ìîæåò îáóñëîâëèâàòü 
óñòîé÷èâîñòü ê äðóãèì âèäàì òëåé. Ó óñòîé÷èâîãî ñîðòà Frontera ñ èñõîä-
íî âûñîêèì ñîäåðæàíèåì ãðàìèíà çàñåëåíèå ÿ÷ìåíÿ S. graminum âûçûâàëî 
óâåëè÷åíèå ïåðâîíà÷àëüíîãî ïîêàçàòåëÿ â 2 ðàçà, ó íåóñòîé÷èâûõ îáðàç-
öîâ — â 10 ðàç, òî åñòü ïèòàíèå íàñåêîìîãî èíäóöèðîâàëî íàêîïëåíèå çà-
ùèòíîãî âåùåñòâà (34). 

Â ïîñëåäíèå ãîäû ïóáëèêóåòñÿ âñå áîëüøå ñòàòåé, ïîñâÿùåííûõ 
èíäóöèðóåìîé óñòîé÷èâîñòè ê ôèòîôàãàì (35, 36). Òàê, ïðè çàñåëåíèè ÿ÷-
ìåíÿ S. graminum è R. padi â ëèñòüÿõ ïîâûøàëîñü ñîäåðæàíèå èíãèáèòîðîâ 
òðèïñèíà è õèìîòðèïñèíà, ïðè÷åì ó óñòîé÷èâîãî ê òëÿì ñîðòà Frontera 
íàêîïëåíèå øëî íàèáîëåå èíòåíñèâíî (37). Çàñåëåíèå ÿ÷ìåíÿ D. noxia, 
S. graminum è R. padi ñîïðîâîæäàåòñÿ âûäåëåíèåì ýòèëåíà (38, 39). Ïèòà-
íèå S. graminum íà ðàñòåíèÿõ óñòîé÷èâîãî ñîðòà Frontera ïðèâîäèëî ê áû-
ñòðîìó íàêîïëåíèþ ïåðîêñèäà âîäîðîäà è ïîâûøåíèþ àêòèâíîñòè ïåðîê-
ñèäàçû (38). Ïîêàçàíî, ÷òî â ëèñòüÿõ ÿ÷ìåíÿ, íà êîòîðûõ ïèòàåòñÿ R. padi, 
èíäóöèðóþòñÿ PR-áåëêè (pathogenesis-related proteins) — õèòèíàçà è β-1,3-
ãëþêàíàçû. PR-áåëêè â ëèñòüÿõ óñòîé÷èâîãî îáðàçöà (CI 16145) íàêàïëè-
âàëèñü óæå íà 2-å ñóò ïîñëå çàñåëåíèÿ, âîñïðèèì÷èâîãî (Golf) — ÷åðåç íå-
äåëþ; îòìå÷åíû ðàçëè÷èÿ â ñîñòàâå áåëêîâ (40).  

Ïèòàíèå D. noxia èíäóöèðîâàëî áûñòðîå è ñóùåñòâåííîå íàêîïëå-
íèå êàëëîçû (β-1,3-ãëþêàíà). Â òêàíÿõ, êîòîðûìè ïèòàëàñü ÿ÷ìåííàÿ òëÿ, 
ýêñïðåññèðîâàëèñü ïÿòü β-1,3-ãëþêàíàç, âîçäåéñòâèå R. padi áûëî ãîðàçäî 
ìåíåå âûðàæåííûì (41). H. Belefant-Miller ñ ñîàâò. (42) ñâÿçûâàþò óñòîé-
÷èâîñòü ÿ÷ìåíÿ ê D. noxia ñî ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ — çàùèòíîé ðåàêöè-
åé ðàñòåíèÿ, ïðîÿâëÿþùåéñÿ â áûñòðîì ëîêàëüíîì îòìèðàíèè êëåòîê â 
îòâåò íà ïðîíèêíîâåíèå âðåäíîãî îðãàíèçìà è ñîïðîâîæäàþùåéñÿ íàêîï-
ëåíèåì â ïîãèáøèõ êëåòêàõ òîêñè÷åñêèõ ïðîäóêòîâ. Ïðè çàñåëåíèè ðàñòå-
íèé òëåé âûÿâëåíà àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ðàçðóøåííûõ êëåòîê ìåçîôèëëà è 
îáêëàäêè ñîñóäèñòî-âîëîêíèñòûõ ïó÷êîâ, ïðèìûêàþùèõ ê õîáîòêó âðåäè-
òåëÿ. Óñòîé÷èâûå ê òëå îáðàçöû ÿ÷ìåíÿ õàðàêòåðèçîâàëèñü áîëüøèì ÷èñ-
ëîì òàêèõ ôëóîðåñöèðóþùèõ ïîâðåæäåííûõ êëåòîê ïî ñðàâíåíèþ ñ íåóñ-
òîé÷èâûìè ôîðìàìè. 

Äèôôåðåíöèàëüíîå âçàèìîäåéñòâèå òëåé ñ ãåíîòèïàìè õîçÿèíà îç-
íà÷àåò, ÷òî ãåíåòè÷åñêàÿ îäíîðîäíîñòü âîçäåëûâàåìûõ ñîðòîâ ìîæåò ñîç-
äàâàòü óñëîâèÿ äëÿ ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ âðåäèòåëåé. Âûÿâëåíèå íîâûõ 
ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè èç êîëëåêöèè êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé — ñàìûé ïðîñòîé 
ñïîñîá ïîïîëíåíèÿ èõ çàïàñà. 

Íàèáîëåå ìàñøòàáíûå èññëåäîâàíèÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñâÿçàíû ñ 
ïîèñêîì è ñîçäàíèåì äîíîðîâ óñòîé÷èâîñòè ÿ÷ìåíÿ ê D. noxia â ÑØÀ. 
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J.A. Webster ñ ñîàâò. (43) èçó÷èëè 524 îáðàçöà ÿ÷ìåíÿ èç ðåãèîíîâ, äëÿ êî-
òîðûõ D. noxia — ýíäåìè÷íûé âèä, è ó äåâÿòè îáðàçöîâ èç Àôãàíèñòàíà, 
Èðàíà è Èñïàíèè âûÿâèëè àíòèáèîç è òîëåðàíòíîñòü. Ïîñëåäóþùàÿ îöåíêà 
êîëëåêöèè ÿ÷ìåíÿ Ìèíèñòåðñòâà ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà ÑØÀ (National 
Small Grains Collection of the United States Department of Agriculture — 
USDA-NSGC, âñåãî 23 070 îáðàçöîâ) ïîçâîëèëà âûäåëèòü 109 ôîðì, â 
ðàçëè÷íîé ñòåïåíè óñòîé÷èâûõ ê íàñåêîìîìó (44, 45). Â ðàáîòå J.M. Bon-
man ñ ñîàâò. (46) ïðèâîäÿòñÿ íåñêîëüêî èíûå ðåçóëüòàòû îöåíêè êîëëåê-
öèè USDA-NSGC: èçó÷åíî 24 800 îáðàçöîâ, âûäåëåíî 39 âûñîêîóñòîé÷è-
âûõ ôîðì è 181 — óìåðåííî óñòîé÷èâàÿ (ïðåèìóùåñòâåííî èç Àôãàíèñòà-
íà è Èðàíà). 

Äâå ëèíèè — STARS-9301B (PI 573080, îòáîð èç àôãàíñêîãî îáðàç-
öà PI 366450) è STARS-9577B (PI 591617, îòáîð èç îáðàçöà Ciho 4165, ñîá-
ðàííîãî Í.È. Âàâèëîâûì â Àôãàíèñòàíå) áûëè ðåêîìåíäîâàíû äëÿ ñåëåê-
öèè (47, 48). Ó ëèíèè STARS-9301B èäåíòèôèöèðîâàí íå ïîëíîñòüþ äîìè-
íàíòíûé ãåí óñòîé÷èâîñòè Rdn1 (âïåðâûå îáîçíà÷åí êàê Dnb1) è äîìè-
íàíòíûé — Rdn2 (Dnb2). Âûÿâëåí ðåöåññèâíûé ýïèñòàç Rdn2 ïî îòíîøå-
íèþ ê Rdn1 (49). Äâà îáùèõ èëè òåñíî ñöåïëåííûõ ãåíà óñòîé÷èâîñòè ê 
òëå îáíàðóæåíû ó ëèíèé ÿ÷ìåíÿ èç Àôãàíèñòàíà PI 366444 è PI 366453. Ïî-
êàçàíî ñöåïëåíèå îäíîãî èç ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè ñ STS-ìàðêåðîì (sequence 
tagged sites) B-ãîðäåèíà, ëîêàëèçîâàííûì â êîðîòêîì ïëå÷å 5-é õðîìîñîìû 
(50). Ïîëàãàþò, ÷òî ãåíû óñòîé÷èâîñòè ó ýòèõ îáðàçöîâ èç Àôãàíèñòàòíà è 
STARS-9301B òîæäåñòâåííû (49). Ñ èñïîëüçîâàíèåì 107 ìîëåêóëÿðíûõ 
ìàðêåðîâ èäåíòèôèöèðîâàëè ëîêóñû êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ ó îáðàçöà 
STARS-9301B. Ëîêàëèçîâàëè äâà QTL ñ ñèëüíûì ýôôåêòîì â õðîìîñîìàõ 
1H è 3H, à òàêæå ìèíîðíûé QTL â õðîìîñîìå 2H. Îáùàÿ âàðèàöèÿ ïðè-
çíàêà, îáóñëîâëåííàÿ èäåíòèôèöèðîâàííûìè QTL, ñîñòàâèëà 59 % (1). Ëè-
íèÿ STARS-9577B çàùèùåíà äâóìÿ äîìèíàíòíûìè ãåíàìè, ïðè÷åì îäèí èç 
íèõ êîíòðîëèðóåò âûñîêóþ óñòîé÷èâîñòü. Àëëåëè âî âòîðîì ëîêóñå îáó-
ñëîâëèâàþò óìåðåííóþ óñòîé÷èâîñòü â òîì ñëó÷àå, åñëè àëëåëè â ïåðâîì 
ëîêóñå íàõîäÿòñÿ â ðåöåññèâíîì ñîñòîÿíèè (51). Ïîëåâûå ýêñïåðèìåíòû 
ïîêàçàëè, ÷òî óñòîé÷èâîñòü, âûÿâëåííàÿ ó îáðàçöà STARS-9301B â ôàçó 
âñõîäîâ, îò÷åòëèâî ïðîÿâëÿåòñÿ è ó âçðîñëûõ ðàñòåíèé. Îò ñêðåùèâàíèÿ 
STARS-9301B ñ äâóìÿ ñîðòàìè îòîáðàëè óñòîé÷èâûå ëèíèè BC1, êîòîðûå 
ëèøü íåçíà÷èòåëüíî óñòóïàëè ïî ðÿäó õîçÿéñòâåííî öåííûõ ïðèçíàêîâ ðå-
êóððåíòíûì ðîäèòåëüñêèì ôîðìàì (52). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ óæå ïîëó÷åíû 
ÿðîâûå êîììåð÷åñêèå ñîðòà Burton è RWA 1758 (äîíîðû óñòîé÷èâîñòè — 
ñîîòâåòñòâåííî STARS 9301B è STARS 9577B) (53, 54). Îáà äîíîðà ýôôåê-
òèâíû ïðîòèâ ïÿòè áèîòèïîâ òëè, ðàñïðîñòðàíåííûõ â ÑØÀ (55). 

Â øèðîêîìàñøòàáíûå ñêðåùèâàíèÿ âîâëå÷åíû íå òîëüêî ýòè äâå 
ôîðìû, íî è îñòàëüíûå 107 îáðàçöîâ. Òàê, ñ èñïîëüçîâàíèåì ñåìè îáðàçöîâ 
ÿ÷ìåíÿ èç Èðàíà è Àôãàíèñòàíà íà îñíîâå ñîðòà Schuyler îòîáðàíû îçèìûå 
áåêêðîññíûå ëèíèè (56). Â 2007 ãîäó ïîëó÷åíû ÿðîâûå ëèíèè: 17 äâó-
ðÿäíûõ (17 èñòî÷íèêîâ óñòîé÷èâîñòè, 4 ðåêóððåíòíûõ ñîðòà), 19 øåñòè-
ðÿäíûõ (19 èñòî÷íèêîâ óñòîé÷èâîñòè, 4 ðåêóððåíòíûõ ñîðòà), âñåãî — 
43 ëèíèè ñ èñïîëüçîâàíèåì 36 ðàçëè÷íûõ (ïðåèìóùåñòâåííî èç Àôãà-
íèñòàíà è Èðàíà) èñòî÷íèêîâ óñòîé÷èâîñòè (57, 58). Â 2008 ãîäó ñåëåê-
öèîíåðàì ïðåäëîæåíî åùå 7 ÿðîâûõ äâóðÿäíûõ ëèíèé (5 èñòî÷íèêîâ óñ-
òîé÷èâîñòè, 3 ðåêóððåíòíûõ ñîðòà) (59). Â óñëîâèÿõ âûñîêîé ÷èñëåííîñòè 
òëè óðîæàé çåðíà ó íàèáîëåå óñòîé÷èâûõ ëèíèé íå ñíèæàëñÿ, à â ðÿäå 
ñëó÷àåâ ïîâûøàëñÿ íà 5 %, òîãäà êàê ñðåäíèå ïîòåðè óðîæàÿ ó âîñïðèèì-
÷èâûõ ñîðòîâ ñîñòàâëÿëè 58 % (60). 

Â Ìåêñèêå íà ôîíå èñêóññòâåííîãî çàñåëåíèÿ ðàñòåíèé D. noxia â 
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ïîëåâûõ óñëîâèÿõ âûäåëèëè 15 óñòîé÷èâûõ ÿðîâûõ ôîðì (61). Ëàáîðàòîð-
íàÿ îöåíêà ëó÷øèõ îáðàçöîâ — (ASE ½ 2CM) ½ B76BB è Gloria ½ Come 
âûÿâèëà àíòèáèîç, òîëåðàíòíîñòü (62) è àíòèêñåíîç (63) ïî îòíîøåíèþ ê 
ôèòîôàãó. Îáå ôîðìû çàùèùåíû îáùèì äîìèíàíòíûì ãåíîì óñòîé÷èâî-
ñòè ê ÿ÷ìåííîé òëå. Ðåöèïðîêíûõ ðàçëè÷èé âûÿâëåíî íå áûëî, òî åñòü 
ãåíåòè÷åñêèå äåòåðìèíàíòû ïðèçíàêà ëîêàëèçîâàíû òîëüêî â ÿäðå (64).  

Ïðè îöåíêå óñòîé÷èâîñòè ê D. noxia ó 76 ôîðì ÿ÷ìåíÿ èç Èðàíà 
âûäåëèëè 17 îáðàçöîâ è ó äâóõ íàèáîëåå óñòîé÷èâûõ èçó÷èëè ãåíåòè÷å-
ñêèé êîíòðîëü ïðèçíàêà. Îáðàçåö Schz.B-108 èìååò äîìèíàíòíûé ãåí óñ-
òîé÷èâîñòè ê òëå, à ñëàáàÿ ïîâðåæäåííîñòü ó Shz.B-106 îáóñëîâëåíà íå 
ïîëíîñòüþ äîìèíàíòíûì ãåíîì (65). 

Èññëåäîâàíèÿ ïî ãåíåòèêå óñòîé÷èâîñòè ÿ÷ìåíÿ ê S. graminum ïðî-
âîäÿòñÿ â ÑØÀ ñ 1950-õ ãîäîâ, îäíàêî ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè èçâåñòíû 
ëèøü äâà êîíòðîëèðóþùèõ ýòîò ïðèçíàê ãåíà. I.M. Atkins è R.G. Dahms 
(15) îòìå÷àëè âûñîêóþ íàñëåäóåìîñòü óñòîé÷èâîñòè ó êîðåéñêèõ ñîðòîâ 
îçèìîãî ÿ÷ìåíÿ Omugi è Dobaku. Ñ èñïîëüçîâàíèåì ñîðòà Omugi âûâåäåí 
ñîðò Kerr (66). Â ðåçóëüòàòå îòáîðà èç Composite Cross III (CI 5530), ïðîâå-
äåííîãî â 1941 ãîäó, ïîëó÷åí óñòîé÷èâûé ê òëå ñîðò Kearney (67). Àíàëèç 
íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêà ó ïåðå÷èñëåííûõ îáðàçöîâ è ðÿäà äðóãèõ ôîðì ïî-
êàçàë, ÷òî ó ÿ÷ìåíÿ ñîðòîâ Omugi, Dobaku, Derbent, Kearney, CI 5087 èìå-
åòñÿ îáùèé äîìèíàíòíûé ãåí óñòîé÷èâîñòè, âïîñëåäñòâèè îáîçíà÷åííûé 
êàê Rsg1a (68-71). Â ðåçóëüòàòå îòáîðà èç êîìáèíàöèè ñêðåùèâàíèÿ Ro-
gers ½ Kearney ïîëó÷åíû ñîðòà Will (72) è Nebar (73). Ñîãëàñíî ðåçóëüòà-
òàì òðèñîìíîãî àíàëèçà ãåí óñòîé÷èâîñòè ó ñîðòà Will ëîêàëèçîâàí â öåí-
òðîìåðíîì ñåãìåíòå 1-é õðîìîñîìû (70). Ïîñðåäñòâîì èíäèâèäóàëüíîãî 
îòáîðà èç ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè Harrison ½ Will îòñåëåêòèðîâàí ñîðò Post 
(74). Åãî ãåòåðîãåííîñòü ïî óñòîé÷èâîñòè ê òëå îáóñëîâèëà íåîáõîäèìîñòü 
îòáîðà ñîðòà Post 90 (75). 

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî âñå óïîìÿíóòûå âûøå îáðàçöû çàùèùåíû ãåíîì 
Rsg1a, êîòîðûé êîíòðîëèðóåò óñòîé÷èâîñòü ê áèîòèïàì òëè B—G, I—K, 
CWR, WWG, íî íå ê Í (76-79). Ýòîò ãåí îáóñëîâëèâàåò èíäóöèðîâàííóþ 
óñòîé÷èâîñòü ê òëå: ïèòàíèå àâèðóëåíòíîãî áèîòèïà Å íà ðàñòåíèÿõ ïî÷òè 
èçîãåííîé ëèíèè, íåñóùåé Rsg1a, èçìåíÿëî ïèùåâîå ïîâåäåíèå âèðóëåíò-
íîãî áèîòèïà H (áîëüøåå ÷èñëî ïðîáíûõ óêîëîâ, ìåíüøàÿ ïðîäîëæèòåëü-
íîñòü ïèòàíèÿ âî ôëîýìå) íà ýòèõ æå ðàñòåíèÿõ (80). Èìåþòñÿ äàííûå è î 
âîçìîæíîì ïðèñóòñòâèè ìàëûõ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè. Òàê, ó ñîðòà Post ïðî-
ÿâëÿåòñÿ àíòèáèîç è àíòèêñåíîç â îòíîøåíèè áèîòèïîâ Ñ è F, îäíàêî ïðè 
âçàèìîäåéñòâèè ñ áèîòèïîì Å àíòèêñåíîç íå îáíàðóæåí (78, 79).  

Âòîðîé äîìèíàíòíûé ãåí Rsg2b, îïðåäåëÿþùèé óñòîé÷èâîñòü ê òåì 
æå áèîòèïàì òëè, ÷òî è Rsg1a, èäåíòèôèöèðîâàí ó ìåñòíîãî îáðàçöà èç 
Ïàêèñòàíà PI 426756 (76, 79, 81). Óðîâåíü ýêñïðåññèè ãåíà Rsg2b íåìíîãî 
íèæå óðîâíÿ ýêñïðåññèè Rsg1a, òî åñòü â ñåëåêöèè ëó÷øå èñïîëüçîâàòü 
ñîðò Post 90 (82). Oäíàêî â ïîñëåäóþùèõ ýêñïåðèìåíòàõ (83) PI 426756 
áûë íåñêîëüêî áîëåå óñòîé÷èâ ê áèîòèïó E ïî ñðàâíåíèþ ñ ñîðòîì Post 
90. Êðîìå òîãî, ãåí Rsg2b â îòëè÷èå îò Rsg1a ýôôåêòèâåí ïðîòèâ èçîëÿòà 
òëè TX1, òî åñòü íàáëþäàåòñÿ äèôôåðåíöèàëüíîå âçàèìîäåéñòâèå íàñåêî-
ìîãî è ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Íà ýòîì îñíîâàíèè ïðåäëîæåíû íîâûå ñèìâîëû 
ãåíîâ — Rsg1 è Rsg2. 

Ñëàáî ïîâðåæäàþòñÿ áèîòèïàìè G è J ðàñòåíèÿ ñîðòà Wintermalt, 
êîòîðûé âîñïðèèì÷èâ êî âñåì îñòàëüíûì âíóòðèâèäîâûì ôîðìàì òëè (76, 
78). Óñòîé÷èâîñòüþ ê áèîòèïó G îáëàäàþò òàêæå ñîðòà Colter è Bancroft, 
ðåêîìåíäîâàííûå äëÿ ñåëåêöèè (84). Ïîêàçàíî, ÷òî ñîðòà Wintermalt è 
Colter ñèëüíî ïîâðåæäàþòñÿ áèîòèïîì òëè TX1 (83). 
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Èçó÷åíû 490 ìåñòíûõ îáðàçöîâ ÿ÷ìåíÿ èç Êèòàÿ — âåðîÿòíîãî öåí-
òðà ñîâìåñòíîé ýâîëþöèè S. graminum è ðàñòåíèé-õîçÿåâ. Âûäåëåíî 93 ãåòå-
ðîãåííûõ ïî óñòîé÷èâîñòè ê íàñåêîìîìó ôîðìû. Âñòðå÷àåìîñòü óñòîé÷è-
âûõ ôîðì íàèáîëåå âûñîêà ñðåäè ìàòåðèàëà èç ïðîâèíöèé Øàíüñè è 
Øýíüñè. Ïîâðåæäåííîñòü óñòîé÷èâûõ êîìïîíåíòîâ 44 îáðàçöîâ ñîñòàâëÿ-
ëà 1-4 áàëëà, óìåðåííàÿ óñòîé÷èâîñòü âûÿâëåíà ó 49 ôîðì. Äëÿ íåêîòîðûõ 
îáðàçöîâ õàðàêòåðåí øèðîêèé ñïåêòð âàðüèðîâàíèÿ ïîâðåæäåííîñòè ðàñ-
òåíèé, ÷òî ìîæåò îáóñëîâëèâàòüñÿ ïðîÿâëåíèåì ãåíîâ ñ íèçêîé ýêñïðåñ-
ñèâíîñòüþ è(èëè) ïðèñóòñòâèåì â ïîïóëÿöèè òëè êëîíîâ ñ ðàçëè÷íîé âè-
ðóëåíòíîñòüþ ïî îòíîøåíèþ ê èçó÷åííûì ôîðìàì. Äëÿ 9 îáðàçöîâ — èñ-
òî÷íèêîâ âûñîêîé óñòîé÷èâîñòè ê S. graminum (ê-12175, ê-16111, ê-16118, 
ê-16175, ê-16179, ê-16219, ê-16220, ê-18991, ê-18996, êîëëåêöèÿ Âñåðîñ-
ñèéñêîãî ÍÈÈ ðàñòåíèåâîäñòâà èì. Í.È. Âàâèëîâà — ÂÈÐ) õàðàêòåðíà 
âûñîêàÿ îäíîðîäíîñòü ïî èçó÷åííîìó ïðèçíàêó. Êëîíîì òëè, âèðóëåíòíûì 
ïî îòíîøåíèþ ê ñîðòó Post ñ ãåíîì óñòîé÷èâîñòè Rsg1, çàñåëèëè óñòîé÷è-
âûå îáðàçöû ê-16111, ê-16118, ê-16175, ê-16179, ê-16190, ê-16219, ê-16220, 
ê-16222, ê-18455. Âñå îíè ñëàáî ïîâðåæäàëèñü, òî åñòü èìåëè àëëåëè ãåíîâ 
óñòîé÷èâîñòè, îòëè÷àþùèåñÿ îò àëëåëåé Rsg1 (85). Âûÿâèëè òàêæå 10 óñòîé-
÷èâûõ ìåñòíûõ îáðàçöîâ ÿ÷ìåíÿ èç Èíäèè, ÊÍÄÐ è Íåïàëà (86). 

Íàñëåäîâàíèå óñòîé÷èâîñòè ê äðóãèì âèäàì òëåé ïðàêòè÷åñêè íå 
èçó÷åíî. ßïîíñêèå ó÷åíûå èñïîëüçîâàëè äèãàïëîèäíûå ëèíèè äëÿ êàðòè-
ðîâàíèÿ QTL, êîíòðîëèðóþùèõ óñòîé÷èâîñòü ê òëÿì ó ëèíèè TR306. Â òå-
÷åíèå 2 ëåò â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ îöåíèâàëè çàñåëåííîñòü ðàñòåíèé íàñåêî-
ìûìè. Ïðåîáëàäàëè R. maidis è R. padi, âñòðå÷àëèñü îòäåëüíûå êîëîíèè 
S. graminum è Sitobion akebiae Shinji. Â êîðîòêîì ïëå÷å 1-é õðîìîñîìû 
èäåíòèôèöèðîâàëè QTL ñ ñèëüíûì ýôôåêòîì, ñöåïëåííûé ñ QTL, êîòî-
ðûé êîíòðîëèðóåò äàòó âûêîëàøèâàíèÿ. Ìèíîðíûé QTL áûë ëîêàëèçî-
âàí â 5-é õðîìîñîìå (87).  

Ïîêàçàíî, ÷òî äëÿ îáðàçöîâ ÿ÷ìåíÿ CI 5401 è CI 3906-1 õàðàêòåðíû 
àíòèáèîç è òîëåðàíòíîñòü ê îáûêíîâåííîé ÷åðåìóõîâîé òëå (88). Ñîðòà 
Òðóìïô, Ýëüãèíà è Îìóãè óñòîé÷èâû ê R. padi (89). Îáðàçöû Îìñêèé 13709, 
Çàëàðèíåö, Êàçàíñêèé 6/4, ×åðâîíåö, Ðóïàë è Îôèð ïðîÿâëÿþò àíòèáèîç â 
îòíîøåíèè S. avenae è R. padi, à ñîðòà Ýëüãèíà è Õàäìåðñëåáåíåð 46459/68 
ñî÷åòàþò àíòèáèîç è âûíîñëèâîñòü (90). Àíòèáèîç ê R. padi âûÿâëåí ó ñîð-
òîâ Horma è Ludo (91). Óñòîé÷èâîñòüþ ê S. avenae îáëàäàåò îáðàçåö CI 
16145 (92), àíòèáèîçîì â îòíîøåíèè S. avenae è M. dirhodum — îáðàçöû 
ÿðîâîãî ÿ÷ìåíÿ èç Èíäèè EB921 è DL107 (93). 

Ñâåäåíèÿ îá óñòîé÷èâîñòè îâñà ê çëàêîâûì òëÿì âåñüìà ñêóäíû. 
Ñîãëàñíî J.H. Gardenhire (94), óñòîé÷èâîñòü îáðàçöà Russian 77 (CI 2898) ê 
áèîòèïó À S. graminum êîíòðîëèðóåòñÿ äîìèíàíòíûì ãåíîì, îáîçíà÷åí-
íûì ñèìâîëîì Tg1. R.L. Wilson c ñîàâò. (95) âûÿâèëè ÷åòûðå óñòîé÷èâûõ 
îáðàçöà: PI 186270 (Àðãåíòèíà), CI 1579 (Þæíàÿ Àôðèêà), CI 1580 (Øîò-
ëàíäèÿ) è CI 4888 (Èòàëèÿ). Èçó÷åíèå íàñëåäîâàíèÿ óñòîé÷èâîñòè òðåõ 
îáðàçöîâ ê äâóì áèîòèïàì S. graminum ïîêàçàëî, ÷òî ëèíèè PI 186270 è CI 
1580 èìåþò ïî îäíîìó äîìèíàíòíîìó ãåíó (ñîîòâåòñòâåííî Grb1 è Grb2), 
êîòîðûå êîíòðîëèðóþò óñòîé÷èâîñòü ê áèîòèïó Ñ. Ëèíèÿ CI 4888 çàùèùå-
íà äîìèíàíòíûì ãåíîì Grb3, ýôôåêòèâíûì ïðîòèâ áèîòèïà Â. Ïîêàçàíî 
âîçìîæíîå ïðèñóòñòâèå ìàëûõ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè ê îáîèì áèîòèïàì ó 
âñåõ òðåõ îáðàçöîâ. Öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ óñòîé÷èâîñòü íå âûÿâëåíà (96). 
Ãåí óñòîé÷èâîñòè Grb2 ýôôåêòèâåí òàêæå ïðîòèâ áèîòèïîâ Å (97), I (77) è 
ëèøü îò÷àñòè — F—H (78, 98). Ýòèì ôàêòîì åùå ðàç ïîäòâåðæäàåòñÿ ó÷à-
ñòèå ìàëûõ ãåíîâ â êîíòðîëå óñòîé÷èâîñòè. Ñðåäè 277 îáðàçöîâ îâñà èç 
Ïðèìîðñêîãî êðàÿ, Ìîíãîëèè, Êèòàÿ è ßïîíèè ìû âûäåëèëè 85 ãåòåðî-
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ãåííûõ ïî óñòîé÷èâîñòè ê S. graminum ôîðì. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî óñòîé-
÷èâûå ôîðìû ó ýòèõ îáðàçöîâ çàùèùåíû ãåíàìè, îòëè÷àþùèìèñÿ îò 
èäåíòèôèöèðîâàííûõ ðàíåå (99). 

Àíòèáèîòè÷åñêîé óñòîé÷èâîñòüþ ê òðåì âèäàì òëåé (R. padi, S. ave-
nae è M. dirhodum) îáëàäàþò ñîðòà îâñà Selma è Flamingsstern (100). Â Áðà-
çèëèè â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ îáðàçåö UPF 86081 ñëàáî çàñåëÿëñÿ R. padi 
(101). Óñòîé÷èâîñòüþ ê D. noxia õàðàêòåðèçóþòñÿ ñîðòà Colorado 37 (102), 
Paramo (62) è Border (103). Ó ñîðòà Nora âûÿâèëè àíòèáèîç, àíòèêñåíîç è 
òîëåðàíòíîñòü ê ÿ÷ìåííîé òëå (104).  

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëó÷èëà èíòðîãðåñ-
ñèÿ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè. Âàæíîå äîñòîèíñòâî òàêîãî ñïîñîáà ðàñøèðåíèÿ 
ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ — óâåðåííîñòü, ÷òî èñòî÷íèê ýòîãî ãåíà åùå 
íå èñïîëüçîâàëñÿ â ñåëåêöèè.  

Èçó÷åíèå óñòîé÷èâîñòè äèêîãî ÿ÷ìåíÿ ê D. noxia ïîçâîëèëî âû-
ÿâèòü ñëàáî ïîâðåæäàåìûå ôîðìû ñðåäè îáðàçöîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê âèäàì 
H. bulbosum, H. bogdanii, H. chilense, H. brevisubulatum ssp. violaceum, H. mari-
num. Áîëüøèíñòâî òàêèõ ôîðì ïðîèñõîäÿò èç ñòðàí, äëÿ êîòîðûõ ôèòî-
ôàã ÿâëÿåòñÿ ýíäåìè÷íûì âèäîì (þã áûâøåãî ÑÑÑÐ, Òóðöèÿ, Èðàí, Àô-
ãàíèñòàí) (105, 106). Ïîñëåäóþùåå èçó÷åíèå ïîêàçàëî, ÷òî òîëüêî H. bog-
danii âûñîêîóñòîé÷èâ ê òëå (107). Â ðåçóëüòàòå îöåíêè àíòèáèîçà â îòíî-
øåíèè R. padi ó 27 îáðàçöîâ ðàçëè÷íûõ âèäîâ ÿ÷ìåíÿ âûÿâèëè, ÷òî íàè-
áîëåå óñòîé÷èâû äèïëîèäíûå âèäû, ïðåæäå âñåãî H. bogdanii (108, 109). 
K. Geissler ñ ñîàâò. (110) ïî óñòîé÷èâîñòè ê ýòîé òëå âûäåëÿëè òàêæå îá-
ðàçöû H. brevisubulatum, H. violaceum, H. jubatum, H. bulbosum, H. chilense. 
Ó îáðàçöîâ GRA 876 (H. turkestanicum) è GRA 647 (H. bogdanii) îáíàðóæåíà 
óñòîé÷èâîñòü è ê S. avenae.  

Ïîêàçàíî òàêæå, ÷òî óñòîé÷èâîñòü ìåæðîäîâûõ ãèáðèäîâ ÿ÷ìåíÿ è 
Elymus trachycaulus ê D. noxia èìååò äîìèíàíòíûé õàðàêòåð (111). J. Weibull 
ñðàâíèâàë ìàññó îñîáåé R. padi, ïèòàâøèõñÿ íà ãèáðèäàõ îò ñêðåùèâàíèÿ 
äâóõ ëèíèé H. vulgare ssp. spontaneum ñ ñîðòîì Golf (112). Ïîïóëÿöèè F2, ïî-
ëó÷åííûå îò ðàçíûõ ðàñòåíèé F1, ðàçëè÷àëèñü ìåæäó ñîáîé ïî óñòîé÷èâî-
ñòè, à â ðÿäå ñëó÷àåâ áûëè áîëåå âîñïðèèì÷èâû, ÷åì ñîðò Golf. Ïîëó÷åííûå 
äàííûå èíòåðïðåòèðóþòñÿ êàê ïðèñóòñòâèå íåñêîëüêèõ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè 
ñ àääèòèâíûì ýôôåêòîì.  

Îöåíêà 21 âèäà îâñà ïîçâîëèëà âûÿâèòü âûñîêóþ ñòåïåíü àíòèáèî-
òè÷åñêîé óñòîé÷èâîñòè ê R. padi ó îáðàçöîâ Avena barbata è A. macro-
stachya (109, 113).  

Çàïàñ ýôôåêòèâíûõ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè, îñîáåííî â ñëó÷àå èñ÷åð-
ïàíèÿ ãåíîôîíäà, ìîæåò ïîïîëíÿòüñÿ çà ñ÷åò ìóòàíòíûõ ôîðì, ñîçäàííûõ 
ñ ïîìîùüþ òðàäèöèîííûõ è áèîòåõíîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ.  

Ïðè èññëåäîâàíèè àíòèêñåíîçà è àíòèáèîçà â îòíîøåíèè S. graminum 
ó ñîìàêëîíàëüíûõ ìóòàíòîâ ÿ÷ìåíÿ ñðåäè 1500 ëèíèé ðåãåíåðàíòîâ ñîðòà 
Golden Promise íàøëè òðè ëèíèè R3, ìåíüøå ïîâðåæäàåìûå íàñåêîìûì 
(114). Ëèíèè GP639-1 è GP760, âûäåëåííûå èç ñîðòà Golden Promise, 
çíà÷èìî ïðåâîñõîäèëè èñõîäíûå ôîðìû ïî ïðîÿâëåíèþ àíòèêñåíîçà è 
àíòèáèîçà (6). 

Îñîáåííîñòü ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ óñòîé÷èâîñòè çåðíîâûõ êóëü-
òóð ê áîëåçíÿì è âðåäèòåëÿì — âçàèìîäåéñòâèå äâóõ ñîïðÿæåííî ýâîëþ-
öèîíèðóþùèõ ñèñòåì. Ïðîáëåìà ïðîäëåíèÿ ñðîêà «ïîëåçíîé æèçíè» ãå-
íîâ, êîíòðîëèðóþùèõ ýòîò ïðèçíàê ó ðàñòåíèé, øèðîêî îáñóæäàåòñÿ óæå 
íåñêîëüêî äåñÿòèëåòèé. Ðàöèîíàëüíàÿ êîíöåïöèÿ ñåëåêöèè ÿ÷ìåíÿ è îâñà 
íà óñòîé÷èâîñòü ê çëàêîâûì òëÿì ïðåäóñìàòðèâàåò ïðåæäå âñåãî ðàñøèðå-
íèå ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ âîçäåëûâàåìûõ ñîðòîâ. Èçâåñòíû íåñêîëü-
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êî ñïîñîáîâ ðåøåíèÿ ýòîé çàäà÷è: ÷åðåäîâàíèå â ñåâîîáîðîòå ñîðòîâ ñ 
ðàçíûìè ãåíàìè óñòîé÷èâîñòè; ñåëåêöèÿ ìóëüòèëèíåéíûõ ñîðòîâ (ìåõàíè-
÷åñêèõ ñìåñåé ôåíîòèïè÷åñêè ñõîäíûõ ëèíèé, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ãåíàì 
óñòîé÷èâîñòè); «ìîçàèêè» (âîçäåëûâàíèå îäíîâðåìåííî áîëüøîãî ÷èñëà 
ñîðòîâ ñ ðàçíûìè ãåíàìè óñòîé÷èâîñòè â àðåàëå âðåäèòåëÿ); ïèðàìèäèðî-
âàíèå (îáúåäèíåíèå â îäíîì ãåíîòèïå ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ óñòîé÷èâîñòè).  

Òàêèì îáðàçîì, ðåàëèçàöèÿ ëþáîé èç ñòðàòåãèé ñåëåêöèè íà óñòîé-
÷èâîñòü ê çëàêîâûì òëÿì îñíîâàíà íà èçó÷åíèè ãåíåòèêè ýòîãî ïðèçíàêà è 
ñîçäàíèè äîíîðîâ, çàùèùåííûõ ýôôåêòèâíûìè ãåíàìè. Çàïàñ ãåíîâ óñ-
òîé÷èâîñòè ìîæåò ïîïîëíÿòüñÿ çà ñ÷åò èññëåäîâàíèÿ ìèðîâîé êîëëåêöèè 
êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé, èíòðîãðåññèè îò äèêèõ ðîäè÷åé è çà ñ÷åò ìóòàíòíûõ 
ôîðì, ïðè÷åì â íàñòîÿùåå âðåìÿ íàèáîëåå âàæíàÿ ðîëü îòâîäèòñÿ êîë-
ëåêöèè ãåíåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ ðàñòåíèé. 
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Data on barley and oat genetic resources resistance to cereal aphids are presented. Viru-
lence as well as the categories and mechanisms of plant resistance are reviewed. The opportunities to 
replenish effective resistance genes through plant genetic resources research, introgression and devel-
opment of mutant forms are discussed. Extensive reference materials on aphid resistance inheritance 
in barley and oat as well as utilization of resistance sources in breeding practice are reviewed. 
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Îáîáùåíû ðåçóëüòàòû äëèòåëüíûõ 
íàó÷íûõ èññëåäîâàíèé àâòîðà è îïûò ïåðå-
äîâûõ õîçÿéñòâ â ñòðàíå è çà ðóáåæîì ïî 
ïðèìåíåíèþ çåëåíîãî óäîáðåíèÿ â ñîâðåìåí-
íîì çåìëåäåëèè. Îïèñûâàåòñÿ çíà÷åíèå ñèäå-
ðàöèè êàê èñòî÷íèêà ïîñòîÿííî âîçîáíîâëÿå-
ìîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà è àçîòà â ïî÷âå, 
ðîëü è çíà÷åíèå çåëåíîãî óäîáðåíèÿ êàê áèî-
ëîãè÷åñêîé îñíîâû ïðèðîäîîõðàííûõ òåõíî-
ëîãèé â ñíèæåíèè âîäíîé è âåòðîâîé ýðîçèè, 
ìèãðàöèè ïîäâèæíûõ ýëåìåíòîâ ïèòàíèÿ â 
ãëóáîêèå ñëîè ïî÷âû, ôèòîñàíèòàðíîå çíà÷å-
íèå ñèäåðàòîâ â ïîëÿõ ñåâîîáîðîòà è â âîäî-
îõðàííûõ çîíàõ. Îñîáîå âíèìàíèå óäåëÿåòñÿ 
âîïðîñàì ïîâûøåíèÿ óðîæàéíîñòè ñåëüñêîõî-
çÿéñòâåííûõ êóëüòóð è èõ êà÷åñòâà, ïîëó÷å-

íèþ ýêîëîãè÷åñêè ÷èñòîé, áèîëîãè÷åñêè çäî-
ðîâîé ïðîäóêöèè ðàñòåíèåâîäñòâà. Ìîíîãðà-
ôèÿ áóäåò ïîëåçíûì ñïðàâî÷íèêîì äëÿ íà-
ó÷íûõ ðàáîòíèêîâ, îðãàíèçàòîðîâ ïðîèçâîäñò-
âà è ôåðìåðñêèõ õîçÿéñòâ, àãðîíîìîâ âñåõ 
ñïåöèàëüíîñòåé, ïðåïîäàâàòåëåé è ñòóäåíòîâ 
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ âóçîâ. 
 

Ì è í ê å â è ÷  È.È.,  Ä î ð î ô å å â à  Ò.Á., 
Ê î â ÿ ç è í  Â.Ô. Ôèòîïàòîëîãèÿ. Áîëåçíè 
äðåâåñíûõ è êóñòàðíèêîâûõ ïîðîä. ÑÏá: èçä-âî 
«Ëàíü», 2011, 160 ñ. 
 

Â ó÷åáíîì ïîñîáèè îáîáùåíû äàí-
íûå îá îñíîâíûõ çàáîëåâàíèÿõ äðåâåñíûõ è 
êóñòàðíèêîâûõ ïîðîä (â òîì ÷èñëå èñïîëü-
çóåìûõ äëÿ îçåëåíåíèÿ ãîðîäîâ), èõ âîçáóäè-
òåëÿõ è àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðàõ, ñîñòàâëåíèè 
ïðîãíîçîâ áîëåçíåé äðåâåñíûõ è êóñòàðíè-
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