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Установление структуры и ареалов популяций фитопатогенных грибов имеет не только научную значимость, но и важное практическое 
значение для селекции и распределения в агроценозах болезнеустойчивых сортов, повышения эффективности защитных мероприятий, 
улучшения экологической обстановки на посевах сельскохозяйственных культур. В последнее десятилетие разработан ряд новых 
подходов в методах анализа популяций. В частности, разработаны новые типы молекулярных маркеров, техника скоростного 
секвенирования, внедрены новые аналитические программы. Это позволило уточнить структуру и степень локализации ряда популяций 
фитопатогенных грибов. Некоторые виды фитопатогенных грибов имеют широкий ареал распределения. К ним относятся многие виды 
ржавчинных грибов, как, например, Puccinia triticina, P. graminis, P. striiformis и некоторые виды гемибиотрофных грибов – Cochliobolus 
sativus, Mycosphaerella graminicola и Phaeosphaeria nodorum. В частности, показано, что на территории России существуют по меньшей мере 
3 популяции P. triticina, различающиеся по вирулентности. Известны виды с узкой локализацией, например, Pyrenophora teres и Fusarium 
oxysporum. Узколокальное распределение популяций возбудителей болезней требует иного подхода в использовании генов устойчивости, 
чем для популяций, имеющих широкий ареал.
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Defining the structures and areals of populations of phytopathogenic fungi is important for both, basic science and applications, such as pest-
resistant crops selection and spatial distribution and developing of measures for crop and environment protection. In recent years, a number 
of novel approaches to population analysis have been developed, including novel types of molecular markers, high throughput sequencing, 
and analytical software. These advances made it possible to ascertain the structures and locations of several populations of phytopathogenic 
fungi, including rust fungi, such as Puccinia triticina, P. graminis, and P. striiformis, and some hemibiotrophic fungi, such as Cochliobolus 
sativus, Mycosphaerella graminicola and Phaeosphaeria nodorum. In particular, it has been shown the in Russia at least three populations of P. 
triticina, differing in their virulence are present. Some species, such as Pyrenophora teres and Fusarium oxysporum are known to feature narrow 
locations. The approaches to making use of resistance genes must be different in such cases from approaches applicable when areals are vast.
Keywords: population, areal, phytophathogenic fungi, molecular markers. 

Введение
Под популяцией грибов следует понимать сово-

купность клонов, занимающих определенный ареал, 
объединенных общностью происхождения и сходст-
вом реакций на окружающую среду [6, 13]. Генетиче-
ское разнообразие популяций создается в основном 
вследствие мутаций и миграции клонов. Споры слу-
жат для массового расселения грибов в природе. Они 
могут распространяться на небольшие расстояния 
(например, грибы рода Colletotrichum, Gloeosporium, 
так как их споры трудно отделяются от мицелия), 
переноситься на десятки и сотни метров (например, 
пероноспоровые и некоторые анаморфные виды гри-
бов), переноситься по воздуху на очень большие рас-
стояния (десятки и сотни километров), например, 
урединиоспоры ржавчинных грибов. По данным 
К.М. Степанова [16] минимальная скорость ветра, 
необходимая для рассеивания спор, составляет для 
Botrytis cinerea – 0,36–0,50 м/с, для Puccinia recon-
dita и Bipolaris sorokiniana – 0,51–0,75, для Puccinia 

coronata – 0,76–2,0, для Phytophthora infestans – более 
3 м/с. Горизонтальное перемещение спор по воздуху 
определяется скоростью и направлением ветра. При 
средней дневной скорости ветра 20 км/ч ежедневное 
перемещение спор достигает 500 км. Миграции спор 
оказывают существенное влияние на состав и измен-
чивость в структуре популяций. Различная способ-
ность к миграции является решающим фактором, 
определяющим размеры популяций.

Факторы окружающей среды оказывают суще-
ственное влияние на соотношение генотипов в по-
пуляциях. Поэтому в разных экологических зонах 
будут формироваться популяции с разными морфо-
лого-культуральными и физиолого-биохимически-
ми признаками. Окружающая среда может влиять 
на скорость размножения грибов, а следовательно, 
и на темп мутационного процесса, интенсивность 
генетических обменов и т. п. Поэтому в благопри-
ятных условиях, обеспечивающих высокую числен-
ность популяций, генетическое разнообразие выше, 
чем в неблагоприятных. Большое влияние оказывает 
общая гетерогенность условий существования. Чем 
выше гетерогенность среды, тем выше гетероген-
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ность популяций. Генетический полиморфизм попу-
ляций, увеличение числа редких аллелей являются 
платой за способность популяции выживать в варь-
ирующих условиях внешней среды. 

Гетерогенность растений-хозяев является важным 
фактором окружающей среды. На смеси генотипов 
хозяина развивается более полиморфная популяция 
паразита, чем на чистой линии. Поэтому на коллек-
ционных посевах популяция патогена более поли-
морфна, чем на производственных посевах.

Не менее важны взаимоотношения патогенов с 
растениями. В агроценозах фитопатогенные грибы 
встречаются с большим числом одинаковых по вос-
приимчивости растений, что приводит к повышению 
r-отбора. Генетическая рекомбинация становится не-
выгодной, а отбор, связанный с флуктуацией внеш-
них условий, например с появлением устойчивого 
сорта, могут обеспечивать мутации, всегда суще-
ствующие в огромных по численности популяциях 
грибов. Кроме того, культурные растения по сравне-
нию с дикорастущими находятся в более стабиль-
ных условиях. Это повлияло на формирование поло-
вой стадии в жизненном цикле грибов. При переходе 
фитопатогенных грибов в агроценозы происходит не 
только изменение генотипического состава популя-
ционной структуры, но также изменение роли поло-
вой и бесполой генераций вследствие замены веду-
щей роли К-отбора на r-отбор. 

Современные методы анализа 
популяций фитопатогенных грибов

В развитии популяционных исследований фитопа-
тогенных грибов в последние 15–20 лет произошел 
скачок, который связан с разработкой новых типов 
молекулярных маркеров (однонуклеотидные поли-
морфизмы = SNP и простые повторяющиеся после-
довательности в микросателлитной ДНК = SSR), тех-
ники скоростного секвенирования, а также внедрения 
новых аналитических программ, в том числе основан-
ных на коалесцентной теории (coalescent based) [27].

Из молекулярных маркеров наиболее подходят для 
коалесцентного анализа SSR, поскольку они широко 
представлены в фитопатогенных грибах, отличаются 
большой вариабельностью и кодоминантны. Счита-
ется, что микросателлиты являются наиболее быстро 
эволюционирующей частью генома грибов [24]. Му-
тации микросателлитов – это не изменения отдель-
ных нуклеотидов, а добавление или потеря целых 
повторов, а иногда – двух и более повторов одновре-
менно. Процессом, приводящим к такому изменению 
длины, является проскальзывание нити ДНК при ре-
пликации (replication slippage), он вызван ошибками 
взаимодействия между нитями ДНК во время мей-
оза. Обычно в каждом микросателлите происходит 
1 проскальзывание на 1000 генераций, хотя скорости 
мутаций различаются по типам микросателлитов и 
видам грибов. Преимуществом этой группы марке-
ров служит высокий уровень регистрируемого поли-
морфизма, высокая воспроизводимость результатов 
и техническая простота экспериментов.

В связи с особенностями генома эукариот молеку-
лярные маркеры считаются нейтральными. Большая 
часть генома грибов представлена некодирующей 
ДНК, поэтому выявляемые полиморфизмы ДНК с 
большей вероятностью не связаны с функциональ-
ными генами и считаются нейтральными. Очевид-

но, что в случае сцепления таких маркеров с генами, 
кодирующими признаки, подвергающиеся действию 
отбора, например, вирулентность, они перестают 
быть нейтральными. В таком случае возникает опас-
ность неправильной интерпретации выявляемых в 
популяции ассоциаций локусов.

Достижения в методах секвенирования ДНК и 
«аналитических подходах» значительно увеличили 
точность и достоверность параметров, характери-
зующих генетическую структуру популяции орга-
низма. Применение коалесцентного подхода в попу-
ляционных исследованиях обеспечивает понимание 
путей миграции, а также процессов дивергенции, ви-
дообразования и рекомбинации. 

Важным элементом анализа структуры популяции 
является показатель генетического разнообразия. По-
казатели генотипического разнообразия характеризу-
ют относительный вклад в структуру популяции по-
лового и бесполого размножения. Они базируются на 
количестве генотипов и их частотах в популяциях [9].

Такими показателями являются величины неслу-
чайной ассоциации аллелей 2 локусов (D) и индекс 
мультилокусной ассоциации (IA). 

IA = Sk/s
2

k – 1, где k – число аллелей, по которым раз-
личаются 2 организма; Sk – наблюдаемая варианса k; 
s2

k – ожидаемая варианса k для случайной ассоциа-
ции аллелей. Для панмиктической популяции IA = 0.

При анализе популяций оцениваются также такие 
показатели, как клональная фракция, коэффициент 
генетической дифференциации, генный поток.

Клональная фракция: 
CF = 1 – (nu/n), где nu – число уникальных феноти-

пов (не повторяющихся в исследуемой выборке изо-
лятов), n – общее число изолятов.

Коэффициент генетической дифференциации меж-
ду популяциями GST:

GST = (HT – HS)/HT, где HT – общее генное разнообра-
зие во всей популяции, HS – среднее генное разно-
образие внутри субпопуляций.

Генный поток между популяциями оценивают по 
формуле:

Nm = (1/GST – 1)/2, где Nm – среднее число мигрантов 
между популяциями в каждой генерации.

Для анаморфных видов грибов важны результаты 
молекулярного фингерпринтинга. Они позволяют 
высказать предположение о существовании половой 
стадии гриба в природе, что объяснило бы большое 
генетическое разнообразие и наличие рекомбинант-
ных форм для тех грибов, у которых половая стадия 
неизвестна. Например, такие данные получены для 
гриба Rhynchosporium secalis – возбудителя ринхо-
спориоза злаков, гриба Pyricularia oryzae – возбу-
дителя пирикуляриоза риса. Половая стадия этого 
гриба Magnaportha grisea была обнаружена относи-
тельно недавно. Молекулярным фингерпринтингом 
доказано наличие скрытой половой стадии в жизнен-
ном цикле гриба Alternaria alternata [33].

Использование современных методов анализа по-
пуляций позволило установить ареалы популяций 
многих экономически значимых возбудителей болез-
ней, выявить пути их миграции и предложить стра-
тегию размещения генов устойчивости.

Рассмотрим ареалы и структуру популяций видов 
фитопатогенных грибов, обладающих разными миг-
рационными возможностями. 
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Структура популяций возбудителей  
с широким ареалом в пространстве

Бурая ржавчина пшеницы (возбудитель Puccinia 
triticina) распространена по всему миру [21]. В Рос-
сии она встречается повсеместно во всех зонах воз-
делывания озимой и яровой пшеницы, но наиболее 
вредоносна на Северном Кавказе, Поволжье, ЦЧР, 
Центральных районах, в Сибири и на Дальнем Вос-
токе (рис. 1).

Урединиоспоры гриба легко переносятся ветром на 
большие расстояния. Создан Международный набор 
изогенных линий серии Thatcher, позволяющий ана-
лизировать и сравнивать фенотипический состав по-
пуляций гриба. В 2000 г. в популяционных исследо-
ваниях стали широко использоваться молекулярные 
маркеры. В США для генотипирования изолятов P.
triticina были подобраны SSR-маркеры [23]. 

В 1980-е годы в Советском Союзе стали прово-
диться обширные популяционные исследования 
возбудителя бурой ржавчины [11]. С использовани-
ем линий Thatcher было показано отсутствие сходст-
ва между образцами популяций P. triticina, собран-
ными на территории Кавказа (Грузия, Азербайджан, 
Дагестан, Северная Осетия, Чечено-Ингушетия), и 
образцами, собранными на европейской и азиатской 
территориях СССР [10, 12]. Различия в основном за-
ключались в высокой частоте встречаемости изоля-
тов, не вирулентных по отношению к носителям ге-
нов устойчивости Lr1 и Lr2a в кавказской популяции 
и низкой их частоте во всех других популяциях. Эти 
различия, сохранявшиеся в течение восьми лет, по-
зволили высказать предположение, что кавказская 
популяция изолирована от европейской и азиатской 
популяций. В период 1988–1993 гг. были исследова-
ны образцы популяций P. triticina, собранные в 5 точ-

Рис. 1. Распространение и вредоносность возбудителя бурой ржавчины пшеницы в России.
Источник: http://www.agroatlas.ru/ru/content/diseases/Tritici/Tritici_Puccinia_recondita/map/ 

ках Кавказа, 24 точках европейской части и 8 точках 
азиатской части СССР-СНГ [11]. Наблюдалось низкое 
сходство между образцами, собранными в азиатской 
части, с кавказскими и европейскими образцами, что 
указывает на существование изоляции между евро-
пейской и азиатской, а также между кавказской и ази-
атской популяциями. Поволжье являлось погранич-
ной зоной, где наблюдалось совмещение азиатской и 
европейской популяций гриба [10, 12]. 

В 2000 г. Л.А. Михайлова осуществила обширные 
сборы образцов пшеницы в разных географических 
точках России, Украины, Германии, Финляндии 
[35]. Выявлено высокое сходство между большинст-
вом российских и европейских образцов популяций 
(табл. 1). Сходство было низким или отсутствовало 
между образцами, собранными на юге России (Се-
верный Кавказ, Дагестан) и Украине с образцами, 
собранными на Северо-Западе (Вологодская и Нов-
городская обл.). Все европейские образцы прояви-
ли низкое или полное отсутствие сходства с образ-
цами из Западной Сибири и Урала (Башкортостан, 
Омская обл., Челябинская обл.). Вместе с тем, ази-
атские образцы показали высокое сходство между 
собой. Образцы, собранные в северной, центральной 
и в южной частях Германии, были сходны между со-
бой, а также были сходны с образцами, собранными 
в Центральных регионах России (Тамбовская, Ор-
ловская, Вологодская обл.). При этом все немецкие 
образцы показали низкое сходство или его полное 
отсутствие с образцами популяций из азиатской ча-
сти России. Образец популяции из Финляндии от-
личался от всех европейских и азиатских образцов. 
Сделан вывод, что на территории Европы сущест-
вует единая популяция патогена. На западно-азиат-
ской территории (Урал, Западная Сибирь, северный 
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Казахстан) обитает популяция, независимая от евро-
пейской популяции. Кроме того, существуют локаль-
ные популяции гриба, обитающие на территориях 
Дальнего Востока, Средней Азии и Кавказа. 

В чем причина формирования локальных популя-
ций возбудителя? Одна из возможных причин – это 
географический барьер на пути переноса спор из ев-
ропейской части в азиатскую часть в виде Уральских 
гор. В качестве другого физического фактора мож-
но рассматривать направление воздушных потоков 
в период, когда наблюдается спороношение гриба. 
Известно, что споры возбудителей ржавчины пере-
носятся на большие расстояния воздушными пото-
ками. Однако интенсивное спороношение ржавчины 
происходит в разных зонах не одновременно: на Се-
верном Кавказе обычно в первой половине июня, в 
центре и на юге европейской территории – в июне-
июле, на азиатской территории – в августе. В июне 
на европейской территории преобладают северо-за-
падные ветры, то есть они не могут переносить спо-
ры гриба на азиатскую территорию. Непосредствен-
но на территорию Краснодарского края споры могут 
переноситься с Балканского полуострова и с полу-
острова Малая Азия [15]. Над территорией Северно-
го Кавказа в апреле-мае отмечаются воздушные по-

токи юго-западного, западного и северо-западного 
направлений. 

Начиная с 1995 г. в популяционных исследованиях 
P. triticina стали широко использоваться молекуляр-
ные маркеры: RAPD [29, 30], AFLP [28] и SSR [23, 
44]. С использованием RAPD-маркеров охарактери-
зована структура российских популяций P. triticina в 
2007 г. [26]. Выявлено высокое сходство по вирулент-
ности между уральскими и западносибирскими по-
пуляциями, и ближе к ним по сходству были образцы 
популяций из центрального Черноземья. Северокав-
казская и центральная популяции отличались от 
остальных европейских и всех азиатских. Согласно 
индексам генетических расстояний по RAPD- и УП-
ПЦР-маркерам выявлено 2 различающихся кластера 
изолятов бурой ржавчины. В первый вошли образцы 
популяций из Центрального, Центрально-Чернозем-
ного и Уральского регионов, а во второй – из Запад-
ной Сибири, Северного Кавказа и Северо-Запада. 

В 2006–2010 гг. полиморфизм популяций P. tritici-
na, собранных в европейской и западно-азиатской 
частях России, был изучен с использованием SSR-
маркеров [32]. В этих исследованиях не выявлена 
дифференциация по вирулентности и микросател-
литным локусам. Показано существование двух раз-

Табл. 1
Сходство по составу фенотипов между образцами популяций P. triticina,  

собранными на территории России, Украины, Финляндии и Германии в 2000 г., % (по данным [35])
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Дербент 78 77 29 0 65 29 12 86 33 0 12 0 7 9 0 8 0 5 5 14
Михайловское – 60 15 0 60 29 6 87 33 0 12 0 7 17 0 3 0 0 1 5
Ростов-на-Дону – 34 0 60 33 20 73 37 4 12 6 15 17 8 3 0 4 14 24
Порт-Kaтон 0 15 15 12 24 15 0 12 6 7 15 0 8 0 5 4 15
Одесса 5 29 50 0 50 0 29 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Донецк – 29 5 65 33 0 12 5 7 12 0 6 0 5 5 5
Тамбов – 42 34 70 41 42 41 14 25 5 3 0 20 24 41
Орел – 17 62 41 42 19 12 17 5 3 0 30 27 30
Кинель – 38 4 16 10 11 20 4 3 0 9 8 13
Саратов – 11 52 11 14 25 10 3 0 11 11 11
Казань – 59 62 7 8 5 0 0 0 24 47
Вологда – 59 14 19 0 0 0 20 24 47
Волхов – 7 8 5 0 0 31 37 39
Уфа – 32 35 17 0 7 19 7
Челябинск – 43 0 0 8 12 8
Омск – 3 0 5 18 5
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М.М. ЛЕВИТИН, Н.В. МИРОНЕНКО



220 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера», 2016, т. 8, № 2

личающихся групп изолятов, распространенных по 
всей территории России. 

В 2015 г. аналогичные исследования были выпол-
нены во Всероссийском институте защиты растений 
с использованием коллекции изолятов из 8 регионов 
России, собранных в 2006–2014 гг. Согласно индексу 
Космана (KB), западносибирские, уральские и казах-
станские изоляты образовали отдельный субкластер, 
объединенный с другим субкластером, включающим 
волжские и центрально-европейские изоляты, тог-
да как северокавказские и северо-западные изоляты 
образовали самостоятельный кластер (рис. 2). С ис-
пользованием SSR-маркеров также показано высо-
кое сходство между образцами западносибирских, 
уральских и казахстанских популяций P. triticina [4], 
с одной стороны, и между образцами популяций из 
Поволжья, Центрального, Центрально-Черноземно-
го и Северо-Западного регионов [5] – с другой. Од-
нако, в отличие от результатов исследований Kolmer 
и соавт. [32], выявлена дифференциация российских 
популяций по географическому происхождению. 
Азиатские популяции из Западной Сибири, Урала и 
Казахстана отличалась от всех европейских и кавказ-
ской из Дагестана. Кавказская популяция из Дагес-
тана имела более высокие различия со всеми евро-
пейскими, чем северокавказская из Краснодарского 
и Ставропольского краев. 

Австралийские ученые провели популяционные 
исследования бурой ржавчины на территории запад-
ной Европы и России [38, 39]. Анализировали матери-
ал из Австрии, Бельгии, Франции, Германии, север-
ной Италии, Швейцарии, Великобритании, Эстонии, 
Финляндии, Венгрии, Марокко, Польши и Сибири. 
Были определены пятьдесят три патотипа, четыре из 
которых были широко распространены по всей За-
падной Европе. Преобладание четырех патотипов по 
всему региону обследования доказывает существо-
вание дальней воздушной миграции этого патогена 

Рис. 2. Построенная методом взвешенного попарного среднего (UPGMA) дендрограмма генетического родства изолятов 
возбудителя бурой ржавчины P. triticina по вирулентности (http://vizr.spb.ru/assets/docs/vestnik/2015/3/vestnik_15-3-1_
Gultyaeva.pdf). Регионы: V – Волго-Вятский, Средне-Волжский, Нижневолжский; С – Центральный и Центрально-Черноземный 
регионы; WS – Западносибирский; U – Уральский; NW – Северо-западный; NC – Северокавказский; К – Казахстан

в Европе. Один патотип, включающий 35% изоля-
тов с юга Франции, не был обнаружен ни в одном из 
других регионов, но он не отличался от нескольких 
изолятов, полученных из Марокко, что предполагает 
занос его в Европу из северной Африки. 

Широкий спектр популяционных исследований 
возбудителя бурой ржавчины пшеницы проводил-
ся и проводится в настоящее время американской 
лабораторией болезней злаков Университета штата 
Миннесота. В 2001 г. на основании AFLP-анализа 
было показано, что расы, вирулентные для носите-
лей генов Lr17, Lr3bg и Lrb, мигрировали в регионы 
Великих Равнин из Мексики или Тихоокеанского се-
веро-запада [28]. Ранее в Австралии в 1984 г. были 
обнаружены расы, вирулентные к носителям генов 
Lr16, Lr27, Lr31. Высказано предположение об интро-
дукции этих рас с другого континента [37]. Прове-
ден также молекулярный анализ Северокавказских, 
Западносибирских, Волго-Вятских и Средне-Волж-
ских образцов [32]. Между ними не выявлено разли-
чий. Показано существование двух различающихся 
групп изолятов, распространенных по всей терри-
тории России. Авторы предположили существова-
ние единого источника инфекции для европейской 
части России и Западной Сибири. Различия по SSR-
маркерам наблюдались между российскими популя-
циями и популяциями Таджикистана, Киргизстана, 
Узбекистана, Армении, Грузии и Азербайджана.

При изучении популяции бурой ржавчины в Евро-
пе [29] была собрана коллекция, содержащая 133 изо-
лята, выделенных из мягкой и твердой пшеницы, 
выращиваемой в Чехии, Словакии, Франции, Испа-
нии, Венгрии, Германии, Турции, Великобритании 
и Украины. Тестирование проводилось на 20 изоген-
ных линиях пшеницы и с использованием 23 SSR-
маркеров. Выявлено высокое разнообразие молеку-
лярных генотипов. Оно было значительно выше, чем 
в популяциях других континентов. Авторы исследо-
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ваний предполагают, что этому, возможно, способст-
вовала миграция спор из Центральной Азии и Ближ-
него Востока.

Kolmer и Ordoñez [31] анализировали генетическую 
дифференциацию популяций P. triticina Централь-
ной Азии и Северного Кавказа. Показано, что на этих 
территориях существуют две региональные популя-
ции гриба. Изоляты из Азербайджана, Грузии, Ар-
мении, Узбекистана, Таджикистана и Киргизстана 
имели высокое сходство по вирулентности на линиях 
Thatcher и по SSR-генотипам. Изоляты из Казахстана 
имели высоко сходство по фенотипам вирулентности 
и SSR-генотипам и были генетически изолированы 
от популяций других стран. Две региональные по-
пуляции Центральной Азии и Кавказа отличались 
от популяций Северной Америки. Существование 
двух региональных популяций Центральной Азии, 
вероятно, обусловлено географическими барьерами, 
ограничивающими движение урединиоспор между 
двумя регионами. Это горы Тянь-Шаня, протянув-
шиеся вдоль границы между южным Казахстаном и 
Киргизстаном и частично вдоль границы между Уз-
бекистаном и южным Казахстаном.

Ordoñez и соавт. [36] сравнили южноамериканские 
популяции P. triticina, собранные в 1990–2008 гг. в 
Аргентине, Бразилии, Чили, Перу и Уругвае, с севе-
роамериканскими популяциями гриба. Изоляты те-
стировались по вирулентности на 20 изогенных ли-
ниях пшеницы и по 23 SSR молекулярным маркерам. 
По молекулярным маркерам было выделено 5 групп 
популяций. Высокая степень сходства SSR-генотипов 
и фенотипов по вирулентности из Южной и Северной 
Америки предполагает межконтинентальную мигра-
цию изолятов из Мексики в Северную Америку.

На американском континенте было проведено срав-
нительное изучение популяций P. triticina Южной 
и Северной Америки [36]. В работе использовали 
130 изолятов из Аргентины, Бразилии, Чили, Перу 
и Уругвая, выделенных с сортов яровой пшеницы, 
хотя в одном из регионов Чили – с озимой пшени-
цы. Изоляты тестировались на 20 изогенных линиях 
пшеницы, для молекулярного анализа использова-
ли 23 SSR-маркера. В результате SSR-анализа были 
установлены 5 различных групп изолятов, различа-
ющиеся также по вирулентности. Высокая степень 
сходства по SSR-генотипам указывает на общность 
популяций Южной и Северной Америки. Сходство 
популяций по вирулентности и SRR-генотипам ука-
зывает на вероятность межконтинентальной мигра-
ции возбудителя из Мексики и к Южной, и к Север-
ной Америке, а также на возможность использовать 
одни и те же гены устойчивости на обоих континен-
тах. И действительно, гены Lr13, Lr17, Lr16, Lr24, Lr26 
и Lr34 присутствуют в сортах пшеницы на обоих 
континентах. Стратегия использования различных 
Lr-генов на двух континентах, по мнению авторов, 
не имеет практического значения.

В последние годы активно изучается Африканский 
континент. На посевах пшеницы в Зимбабве, Замбии 
и Малави было собрано 63 изолята P. triticina и про-
веден анализ расового состава [40]. Согласно амери-
канской системе описания рас, две расы – MCDS и 
TCPS – встречались в Зимбабве и Замбии, расы FBPT 
и SCDS – только в Зимбабве и Малави. Три из этих 
рас (MCDS, FBPT и SCDS) хорошо известны в Юж-
ной Африке. Согласно SSR-анализу, расы MCDS и 

FBPT имеют тесные связи с расой CCPS, идентифи-
цированной в Южной Африке в 2009 г. Встречае-
мость сходных рас в Южной Африке указывает на 
миграцию изолятов между странами. По мнению ав-
торов исследований, южноафриканские страны мо-
гут считаться одной из эпидемиологических зон воз-
будителя бурой ржавчины пшеницы.

Широким ареалом обладает возбудитель темно-
бурой пятнистости злаков – гриб Cochliobolus sati-
vus. В частности, при сравнении выборки изолятов, 
собранных с одного сорта ячменя в разных районах 
Ленинградской области, достоверные различия по 
числу вирулентных клонов не выявлены [8]. Можно 
предположить, что на данной территории сущест-
вует единая по признаку вирулентности популяция 
возбудителя болезни. В то же время анализ матери-
ала, собранного в районе Пскова, Дотнува (Литва) 
и Йыгевы (Эстония), выявил достоверные различия 
по числу вирулентных клонов между всеми тремя 
популяциями. Таким образом, можно предполагать, 
что популяции C. sativus охватывают значительные 
по площади территории, и только географически от-
даленные популяции могут отличаться по количест-
венному составу вирулентных клонов.

Методом УП-ПЦР были проанализированы попу-
ляции C. sativus, выделенные с листьев разных хо-
зяев – ячменя и пшеницы, и показана генетическая 
дифференциация популяций патогена, связанная со 
специализацией к растению-хозяину [2, 34].

Ряд популяционных исследований проведен с гри-
бом Mycosphaerella graminicola (анаморфа Septoria 
tritici). При сравнении популяций из Швейцарии, Из-
раиля, Орегона и Техаса обнаружена высокая генети-
ческая идентичность популяций [25]. Молекулярные 
исследования были проведены также с 360 изолята-
ми, представляющими 14 популяций M. graminicola 
[20]. Миграцию оценивали по частотам аллелей ми-
кросателитных локусов. Авторы пришли к выводу, 
что большинство иммигрантов в Новом Свете – это 
европейские и израильские популяции. Поток ге-
нов между континентами, по мнению авторов, явля-
ется важным фактором в оценке демографической 
истории этого вида. Среди европейских популяций 
только 8 из 50 попарных сравнений имели различия. 
Североамериканские популяции также имели незна-
чительные различия (только 2 из 18 сравниваемых 
пар). В мексиканских популяциях только 1 пара из 
65 сравниваемых имела различия в структуре. Сре-
ди европейских и североамериканских популяций 
наблюдались очень незначительные отличия. Ав-
стралийские и мексиканские популяции генетиче-
ски отличались от всех остальных. Изучение реги-
ональных популяций M. graminicola методом RFLP 
показало, что они генетически очень сходны [22].

В широком географическом разрезе изучался 
другой возбудитель септориоза пшеницы – гриб 
Phaeosphaeria nodorum (анаморфа Septoria nodorum). 
В Швейцарии проведен анализ 693 изолятов P. nodo-
rum с использованием 12 микросателитных локусов 
[43]. Показано, что структура популяций характери-
зуется высоким уровнем генетического разнообра-
зия и низкой степенью различий между континента-
ми (табл. 2). Генетическое сходство популяций было 
результатом дивергенции или обширного генного 
обмена. Популяционный анализ показал, что им-
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мигранты произошли, в основном, из европейских 
популяций, Китая и Северной Америки. Некоторые 
различия между популяциями внутри одного кон-
тинента могут быть связаны с расстоянием между 
анализируемыми популяциями, особенностями сор-
тового разнообразия, климатическими условиями и 
др., что показано, например, при сравнении структу-
ры северо-центральной и среднезападной популяций 
США [17]. 

Структура и ареал узколокальных 
популяций возбудителей болезней 

растений
Одним из представителей узколокального распре-

деления популяций в пространстве является возбу-
дитель сетчатой пятнистости ячменя – гриб Pyreno-
phora teres (анаморфа Drechslera teres). Заболевание 
распространено повсеместно, где выращивается яч-
мень. Вредоносность болезни проявляется в умень-
шении числа колосьев, снижении массы зерен. По-
тери урожая в обычные годы – в пределах 20%, а в 
эпифитотийные достигают 45%. Распространение 
и вредоносность болезни в России представлены на 
карте (рис. 3).

В течение вегетационного сезона распростране-
ние болезни происходит конидиями. Подвижность 
конидий слабая. C использованием маркированных 
по цвету конидий нами было показано, что они рас-
пространяются не далее, чем на 15–20 м [7, 18]. Отсю-
да и слабый поток генов между популяциями. С ис-
пользованием молекулярных маркеров показано, что 
в пределах 20 км уровень генетической дифференци-
ации популяций был низким, в то время как между 
популяциями разных континентов уровень генети-
ческой дифференциации был значительно выше [41]. 
Естественно, слабая подвижность конидий ограни-
чивает размеры популяции. Популяции P. teres де-

Рис. 3. Распространение и вредоносность возбудителя сетчатой пятнистости ячменя.
Источник: http://www.agroatlas.ru/ru/content/diseases/Hordei/Hordei_Pyrenophora_teres/map/ 

монстрируют хорошо выраженную узколокальную 
изоляцию [7].

В 1990-е гг. в Ленинградской области и в Финлян-
дии выращивался сорт ячменя Инари. Представи-
лась возможность провести сравнительный анализ 
выборки клонов из двух географических популяций 
P. teres, паразитирующих на одном и том же сорте 
в России и Финляндии. Сравнение проводилось по 
вирулентности на международном наборе сортов-
дифференциаторов и молекулярным маркерам [1, 
19]. Популяции достоверно различались по призна-
ку вирулентности. В финской популяции отсутство-
вали клоны, вирулентные к образцу ячменя к-8755, 
тогда как в ленинградской популяции (Выборг, Луга, 
Рождествено) их численность достигала 35,5%. В ка-
ждой из анализируемых популяций была выявлена 
группа рас, отсутствующая в других. Так, раса 0540 
встречалась только в финской популяции, а расы 
0560, 0561, 1734 выявлены только в ленинградской 
популяции. По мнению авторов этих исследований, 
существующие отличия в структуре отдаленных и 
близкорасположенных популяций связаны с отсут-
ствием или незначительной долей мигрантов. Этот 
вывод был подтвержден молекулярными исследова-
ниями. Изменчивость по AFLP-маркерам составила 
35,1% внутри популяций и 64,8% между популяци-
ями. Коэффициент генетической дифференциации 
(Fst) между популяциями составил 0,649, что указы-
вает на значительную генетическую дивергенцию 
между популяциями [42]. 

Финские исследователи провели анализ 278 изоля-
тов, собранных в Северной Европе, Северной Аме-
рике, России и Австралии [41]. Генетическая диф-
ференциация между популяциями была достаточно 
высокой (Fst = 0,238, P = 0,002).

Узкой локальностью характеризуются популяции 
почвенных видов Fusarium. Примером может слу-
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жить возбудитель фузариоза льна – гриб Fusarium 
oxysporum f. lini. Границы популяций этого гриба 
определяли, сравнивая по морфологическим и био-
химическим признакам выборки клонов из точек, 
расположенных на расстояниях 100–200 м, 10–20 и 
100–200 км [14]. По изоферментному составу все вы-
борки отличались друг от друга. Различия имелись 
даже между выборками, взятыми из очагов на одном 
и том же поле. Генетическое сходство между выбор-
ками, взятыми в очагах на одном и том же поле, было 
низким, между взятыми на расстоянии около 10 км 
сходство было выше. Наблюдаемое сходство между 
географически отдаленными выборками, возможно, 
связано с генным дрейфом или параллельной гомо-
логической изменчивостью в разных частях ареала. 
При сравнении по морфологическим признакам ока-
залось, что выборки клонов, взятых с различных по-
лей в одном и том же хозяйстве, различались меж-
ду собой, в то время как на одном поле популяции 
были схожи. Морфофены более подвержены влия-

нию внешней среды, и, возможно, поэтому выборки 
клонов с одного поля более схожи между собой, чем 
собранные с разных полей. Тем не менее, в условиях 
орошаемого земледелия почвенные виды Fusarium 
могут с поливной с водой перемещаться на значи-
тельные расстояния. 

Конечная цель популяционных исследований в фи-
топатологии – управление популяциями фитопато-
генных микроорганизмов в агроценозах для эффек-
тивной защиты растений с наименьшей опасностью 
для окружающей среды и здоровья человека. При 
этом узколокальное распределение в пространстве 
популяций возбудителей болезней требует иного 
подхода к использованию генов устойчивости, чем 
когда популяции охватывают широкий ареал. 

Исследования выполнялись при частичной поддер-
жке Российского научного фонда (проект № 14-26-
00067) и гранта РФФИ ( № 14-04-00399_а).
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