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В обзоре представлена актуальная информация относительно особенностей биологии грибов-возбудителей 
септориоза листьев (Zymoseptoria tritici) и колоса (Parastagonospora nodorum) пшеницы, таксономического по-пшеницы, таксономического по-
ложения данных видов, симптомах вызываемых ими заболеваний, распространении и вредоносности указанных 
патогенов в нашей стране. Основное внимание уделено генетическому контролю устойчивости пшеницы к сеп-
ториозу с точки зрения количественного и качественного характера устойчивости и её эффективности. Сумми-
рованы достигнутые к настоящему времени успехи в идентификации генов и локусов количественных призна-
ков (quantitative trait loci – QTLs) пшеницы, связанных с устойчивостью к Z. tritici и P. nodorum, указана их ло-указана их ло-
кализация в геноме пшеницы и тесно сцепленные молекулярные маркеры, а также приведены генотипы пше-
ницы, несущие гены и локусы устойчивости. В заключении сформулированы перспективы, которые открыва-
ет внедрение накопленных данных для современной селекции, направленной на получение устойчивых к септо-
риозу сортов пшеницы.
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The review presents actual information about the biology of fungi that cause Septoria tritici blotch (STB, patho-
gen Zymoseptoria tritici) and Stagonospora nodorum blotch (SNB, pathogen Parastagonospora nodorum) of wheat, 
the taxonomic status of these species, the symptoms of diseases caused by them, the spread and harmfulness of these 
pathogens in Russia. The main attention is paid to the genetic control of wheat resistance to STB and SNB in terms 
of the quantitative and qualitative character of resistance and its effectiveness. The article summarizes the success 
achieved in identifying genes and quantitative trait loci (QTLs) of wheat associated with resistance to Z. tritici and 
P. nodorum, indicates their localization in the wheat genome and closely linked molecular markers, and also provides 
genotypes of wheat carrying genes and loci of resistance. In conclusion, the prospects that the introduction of ac-
cumulated data opens for modern plant breeding aimed at obtaining resistant to STB and SNB wheat cultivars are 
announced. To date, a significant amount of data has already been accumulated about molecular basis of wheat re-
sistance to STB and SNB. At the same time, in comparison with other wheat pathogens, the genetics of resistance to 
Z. tritici and P. nodorum have not been studied enough. The study of these pathosystems involves the use of the most 
modern methods and includes omix techniques, geno- and phenotyping, as well as integration of the data obtained. 
The introduction of this knowledge in the process of creating resistant wheat genotypes is still small, but will undoubt-
edly increase with further study. 
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lecular markers.

ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ



27
Теорeтическая и прикладная экология. 2020. № 2 / Theoretical and Applied Ecology. 2020. No. 2

Септориоз пшеницы – одно из широко рас-
пространённых и опасных по экологическим 
и экономическим последствиям заболеваний. 
Более 70% фунгицидов в Европе применяется 
для защиты пшеницы только от септориоза 
листьев [1]. Наибольший вред заболевание 
наносит странам Западной, Восточной Европы 
и Скандинавии; также – отмечено в Северной 
(США, Канада) и Южной Америке (Мексика, 
Аргентина), Северной Африке (Тунис, Алжир, 
Марокко, Эфиопия), Австралии, на Северном 
Кавказе (Грузия) [2]. В России септориоз на-
чал прогрессировать с 1970-х годов и сейчас 
распространился почти на все регионы воз-
делывания Triticum aestivum L., доминируя 
среди грибных заболеваний пшеницы [2, 
3]. При септориозе уменьшается ассимиля-
ционная поверхность листьев, снижается их 
фотосинтетическая активность, наблюдаются 
усыхание, излом стеблей и недоразвитость 
колосьев. Сильное поражение приводит к от-
сутствию семян в колосе и даже полной гибели 
растений. Хотя при позднем появлении сим-
птомов заболевания снижение урожая зерна 
не превышает 5–7% [4], в годы эпифитотий 
потери могут достигать 40% [2, 3, 5].

Приоритетным направлением в защите 
растений от данных, как и других патогенов, 
является создание устойчивых сортов, что 
позволит снизить применение химических 
фунгицидов и служит задачам экологизации 
сельского хозяйства. В значительной сте-
пени этому могут способствовать данные по 
изучению генетики устойчивости пшеницы к 
грибам-возбудителям септориоза, полученные 
с использованием молекулярно-генетических 
методов. В обзоре обсуждаются особенности 
биологии возбудителей септориоза листьев 
и колоса, их распространённость в России, 
а также достигнутые к настоящему времени 
успехи в идентификации генов и локусов 
количественных признаков (quantitative trait 
loci – QTLs) пшеницы, связанных с устойчи- – QTLs) пшеницы, связанных с устойчи-QTLs) пшеницы, связанных с устойчи-) пшеницы, связанных с устойчи-
востью, с целью дальнейшего использования 
этих знаний в создании устойчивых к септо-
риозу сортов. 

Таксономическое положение грибов-
возбудителей септориоза пшеницы

Cепториоз одно из самых распространён-
ных заболеваний на посевах зерновых в боль-
шинстве стран мира с умеренным климатом. 
Заболевание вызывают грибы, принадлежа-
щие к отделу Ascomycota, классу Ascomycetes, 
подклассу Dothideomycetidae. Наиболее вре-Dothideomycetidae. Наиболее вре-. Наиболее вре-

доносными для пшеницы являются два вида: 
1) Septoria tritici Desm., современное название – 
Zymoseptoria tritici (Desm.) Quaedvlieg & 
Crous (телеоморфа: Mycosphaerella gramini-
cola (Fuckel) J. Schroet)); и 2) Stagonospora 
nodorum (Berk.) синонимы: Septoria nodorum 
(Berk.) и Parastagonospora nodorum (Berk.) 
(телеоморфа: Leptosphaeria nodorum E. Müll., 
синоним: Phaeosphaeria nodorum (E. Müll) 
Hedjar.) [6]. Так же в нашей стране на по-.) [6]. Так же в нашей стране на по-
ражённых растениях пшеницы отмечается 
Stagonospora (Parastagonospora) avenae Bissett 
f. sp. triticea T. Johnson [7, 8]. 

Род Septoria чрезвычайно велик, и в тече-
ние последних 150 лет к нему было отнесено 
более двух тысяч видов [9]. Таксономия сеп-
ториальных грибов была пересмотрена в ра- 
ботах [10, 11] на основании дополнения 
культурально-морфологических характерис-
тик данными секвенирования. Согласно фи-
логенетическому анализу возбудитель септо-
риоза листьев (septoria tritici blotch – STB) 
выделен в отдельный род Zymoseptoria семей-
ства Mycosphaerellaceae [10], а возбудитель 
септориоза колоса (septoria nodorum blotch –  
SNB) отнесён к роду Parastagonospora семей-
ства Phaeosphaeriaceae [11]. Поэтому далее  
в тексте статьи для обозначения этих патоге-
нов будут использованы видовые названия:  
Z. tritici и P. nodorum. Сообщается, что P. av-. av-av-
enae f. sp. triticea отличен от P. avenae f. sp. 
avenaria, поражающего овёс (Avena spp.), но 
его таксономическое положение требует даль-
нейших исследований [11].

Симптомы заболевания 
и распространённость возбудителей 

септориоза в России

На территории России особенно широко 
распространён вид Z. tritici, который преоб-
ладает в более южных регионах (Северный 
Кавказ, Центрально-Чернозёмный район),  
а также доминирует в Поволжье (рис. 1). 

Z. tritici поражает преимущественно ли-
стья растений. На обеих сторонах листа между 
жилками образуются желтовато-коричневые 
или ржаво-бурые пятна, в центре которых 
формируются мелкие, чёрные плодовые тела 
(пикниды) (рис. 2). Конидии Z. tritici нитевид-
ные, прямые или изогнутые (35–98 х 1–3 мкм) 
с 3–7 перегородками. Помимо конидиальной 
гриб формирует сумчатую стадию (телеомор-
фу), известную как M. graminicola. На пере-
зимовавших листьях образуются псевдотеции. 
Аски содержат по восемь двуклеточных аско-
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спор [13–15]. Пикниды и мицелий возбуди-
теля сохраняются на растительных остатках. 
Источником первичного заражения всходов 
являются конидии и аскоспоры, хотя основное 
значение при эпифитотиях имеет конидиаль-
ная стадия [16].

Часто на поражённых растениях пше-
ницы одновременно развивается несколь-
ко патогенных видов, вызывающих сим-
птомы заболевания на разных частях расте-
ния [14]. Примерно в равных соотношениях  
Z. tritici и P. nodorum встречаются в Централь-
ных районах Нечернозёмной зоны, а на севере  
и востоке европейской части России основным 
возбудителем септориоза является P. nodorum 
(рис. 1). Так, в Кировской области частота его 
встречаемости, по данным 2003 г, достига-
ла 91,2% [17]. P. nodorum поражает листья, 
стебли, колосковые чешуйки и семена. На ко- 

лосковых чешуйках появляются тёмно-бурые 
пятна, на которых образуются пикниды с уд-
линённо-цилиндрическими (15–32 х 2–4 мкм) 
конидиями с 1–3 перегородками (рис. 3) [14, 
15, 18].

Третий вид – P. avenae f. sp. triticea, хотя 
и отмечен во всех высевающих пшеницу ре-
гионах страны, по сравнению с двумя преды-
дущими видами встречается гораздо реже 
(6,9–19,2%) [12]. В частности, в Кировской 
области P. avenae был выявлен лишь у 8,1% 
поражённых растений [17].

Таким образом, наибольшую опасность 
для пшеницы в России, как и в мире в целом, 
представляют Z. tritici и P. nodorum. Кон-
троль заболевания сложен из-за высокого 
уровня генетического разнообразия внутри 
популяций патогенов, который обусловлен 
регулярным половым процессом в жизненном 

Рис. 1. Частота встречаемости (%) возбудителей септориоза 
в разных зерносеющих районах Российской Федерации [12]

Fig. 1. Frequency (%) of STB and SNB pathogens in different grain-
growing regions of the Russian Federation [12]
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цикле обоих видов [19], вследствие чего они 
преодолевают резистентность растений и раз-
вивают устойчивость к фунгицидам. Поэтому 
именно грамотная селекция на устойчивость 
рассматривается эффективным, экономичным 
и экологически безопасным подходом к борьбе 
с STB и SNB.

Генетический контроль устойчивости

Многие исследователи ведут поиск источ-
ников и доноров устойчивости, используя тра-
диционные методы селекции в сочетании с со-
временными методами молекулярной биоло-
гии. За последние 20 лет в изучении генетики 
устойчивости пшеницы к септориозу был до-
стигнут существенный прогресс [20].

Устойчивость к STB. Устойчивость рас-
тений к Z. tritici проявляется в ограничении 
или задержке распространения патогена  
в тканях и формирования пикнид [21]. Как 
и в случае других заболеваний растений, в 
устойчивости пшеницы к STB различают 
качественный и количественный характер 
[22]. Качественная резистентность сильна 
и обычно контролируется главными генами 
(major genes) устойчивости, эффективными 
против конкретных изолятов патогена, но не 
эффективными против других вирулентных 
изолятов (изолят-специфическая устойчи-
вость). В этом случае взаимодействие растения  
с Z. tritici согласуется с концепцией «ген-на-
ген». Количественная резистентность, напро-
тив, характеризуется частичной устойчивостью 
и является полигенной (т.е. обусловлена QTLs 
с умеренными или малыми эффектами). Во 
многих случаях такой характер устойчивости 
эффективен против любых генотипов Z. tritici 
(изолят-неспецифическая устойчивость) [20].

К настоящему времени при изучении 
взаимодействия между сортами T. aestivum 
и изолятами Z. tritici идентифицирован 21 ген 
качественной устойчивости (Stb-гены), так-
же один Stb-ген выявлен в T. monococcum 
(табл.). В обзоре [20] представлена исчер-[20] представлена исчер- представлена исчер-
пывающая информация о генетике устойчи-
вости к Z. tritici: приведены известные гены 
устойчивости (кроме Stb19, выявленного 
в 2018 г.) и соответствующие изоляты пато-
гена, показана локализация Stb-генов, QTLs 
и сцепленные с ними маркеры. 

Выявление первых генов устойчивости к 
STB (Stb1–Stb3) в 1985 г. [45] открыло воз-
можность улучшения резистентности пше-
ницы путём пирамидирования нескольких 
Stb-генов. Озимые сорта Oasis и Sullivan, со-
держащие ген Stb1, сохраняют устойчивость 
в Индиане и соседних штатах (США) более 
25 лет [33]. Сорт яровой пшеницы Tadinia  
с одним доминантным геном устойчивости Stb4 
в течение 30 лет использовался для контроля 
Z. tritici в Калифорнии [27]. Рядом с Stb4 на 
плече хросмосомы 7DS картирован ген Stb5, 
однако, нет данных о том, являются ли они 
аллелями одного гена [20]. 

Наиболее распространённый источник 
устойчивости к септориозу – ген Stb6 встре-
чается в большинстве изученных сортов [30]  
и придаёт устойчивость к голландскому изо-
ляту IPO323. Изучение 226 линий T. aestivum 
из Великобритании и континентальной Евро-
пы показало, что присутствие Stb6 связано со 
снижением симптомов заболевания в полевых 
условиях [22].

Богатым источником устойчивости служат 
линии синтетической гексаплоидной пшени-
цы, в которых идентифицированы гены: Stb5, 
Stb8, Stb16q, Stb17. Стоит отметить ген Stb16q, 

Рис. 2. Лист пшеницы, поражённой септориозом
Fig. 2. Leaf of wheat infected by STB

Рис. 3. Конидии P. nodorum на поражённых 
листьях пшеницы (увеличение ç400)

Fig. 3. P. nodorum conidia are on the infected 
wheat leaves (magnification ç400)
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обозначенный как QTL, обеспечивал устойчи-
вость проростков к 20 исследуемым изолятам 
Z. tritici [39]. 

Важным источником STB-устойчивости 
является линия Kavkaz-K4500, в которой вы-Kavkaz-K4500, в которой вы--K4500, в которой вы-K4500, в которой вы-4500, в которой вы-
явлены гены Stb6, Stb7, Stb10, Stb12 и неиз-
вестный ген устойчивости к изоляту IPO32 на 
хромосоме 3A. Kavkaz-K4500 характеризуется 
высоким уровнем полевой устойчивости к не 
менее чем пяти генотипам Z. tritici благодаря 
изолят-специфичным генам устойчивости, 
но высоко восприимчив к изолятам, которые 
вирулентны для всех его Stb-генов [35]. Эти 
данные свидетельствуют о том, что Stb-гены 
могут быть кластеризованы, а их пирамиди-
рование в одном генотипе является полезным 
для селекции.

Ген Stb11, идентифицированный в ли-
нии TE9111 на хромосоме 1BS, обеспечива-
ет устойчивость к мексиканскому изоляту 
IPO90012 [36]. При этом близко к данному 
локусу расположены гены Stb2 [25] и StbWW 
[42], но не установлено являются ли они одним 
геном, аллелями одного гена или же разными, 
но тесно связанными генами. Аналогично не-
известно, является ли ген StbSm3 канадского 
сорта Salamouni, расположенный на хромо-Salamouni, расположенный на хромо-, расположенный на хромо-
соме 3AS близко к локусу гена Stb6, аллелью 
этого широко распространённого гена. Поми-
мо StbSm3 у Salamouni выявлено ещё два гена 
устойчивости (Stb13 и Stb14).

Достаточно распространённым Stb-геном 
в европейских сортах озимой пшеницы явля-
ется ген Stb15, который обусловливает устой-
чивость к эфиопскому изоляту IPO88004. Од-
нако, в отличие от Stb6, он связан с устойчи-
востью растений на стадии проростков [38]. 
Установлено, что ген Stb18, выявленный у сор-
та Balance, также стабильно экспрессируется 
только у проростков, хотя при взаимодействии 
Stb18 с 30 изолятами Z. tritici разного геогра-
фического происхождения, установлена его 
эффективность против пяти изолятов: IPO323, 
IPO89011 (Нидерланды), IPO98022, IPO98046 
(Франция), IPO87016 (Уругвай) [40]. Не 
связан с устойчивостью взрослых растений  
и новый доминантный ген Stb19, обнаружен-
ный на коротком плече хромосомы 1D у попу-D у попу- у попу-
ляций F

2:3
 сортов Lorikeet и Summit, который 

был эффективен в отношении трёх изолятов 
патогена (WAI332, WAI251, WAI161) [41].

Высоким уровнем устойчивости к Z. tritici 
характеризуется диплоидная пшеница T. mo-
nococcum. На основании взаимодействия 
устойчивой линии MDR043 и изолята IPO323 
было выявлено, что устойчивость контролиру-

ется одним локусом (TmStb1), который сопо-
ставлен с хромосомой 7Am [44].

Необходимо заметить, что описанные 
данные получены на основании изучения 
взаимодействия как зарубежных изолятов 
патогена, так и зарубежных генотипов пше-
ницы. Эффективность генов устойчивости 
к септориозу по отношению к российским 
популяциям патогена изучена в меньшей 
степени. По данным ВНИИ фитопатологии, 
при использовании 240 изолятов патогена из 
различных регионов России, выявлена высо-
кая частота вирулентности в отношении сортов 
с генами Stb1, Stb5 и Stb7 во всех популяциях 
Z. tritici. Гены Stb2, Stb3, Stb4 показали вы-
сокую эффективность против изолятов из 
Центрального, Центрально-Черноземного 
и Северо-Западного районов. В отношении 
изолятов из Северо-Кавказского района и По-
волжья эффективность этих генов существен-
но снижалась. Высокую степень эффектив-
ности против всех региональных популяций 
Z. tritici показали гены Stb6 и Stb8. Сорта с 
этими генами рекомендованы для селекции 
на устойчивость к септориозу [46]. Согласно 
исследованиям [7], против изолятов Z. tritici 
из Центрально-Черноземного района эффек-
тивностью обладали гены Stb1, Stb4, Stb5, Stb7, 
гены Stb2, Stb3 были менее эффективны.

Итак, гены специфической резистентно-
сти пшеницы к изолятам Z. tritici из разных 
регионов идентифицированы и картированы 
в различных сортах и селекционных линиях. 
Качественная устойчивость, обусловленная 
Stb-генами, представляет селекционный ин-
терес из-за существенного фенотипического 
проявления, что обеспечивает быстрый отбор 
устойчивых форм [41]. Однако, в полевых 
условиях резистентность к STB обычно прояв-STB обычно прояв- обычно прояв-
ляется как количественный признак, контро-
лируемый олиго- или полигенной системой. 
В работе [20] сообщается об идентификации 
167 связанных с STB-устойчивостью QTLs, 
которые распределены по всему геному. Фе-
нотипирование этих QTLs продемонстриро-
вало их участие на разных стадиях развития 
заболевания [47]. 

Устойчивость к SNB. Селекция пшеницы 
на устойчивость к SNB является трудной за-
дачей из-за сложного генетического контроля 
признака. В нескольких работах сообщается 
о выявлении единичных доминантных генов 
устойчивости, которые обнаружены в геноме 
родственных для T. aestivum видов. В линиях 
твёрдой пшеницы S3-6, S9-10, S12-1, полу-S3-6, S9-10, S12-1, полу-3-6, S9-10, S12-1, полу-S9-10, S12-1, полу-9-10, S12-1, полу-S12-1, полу-12-1, полу-
ченных от T. timopheevii, идентифицирован ген 

ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ



32
Теорeтическая и прикладная экология. 2020. № 2 / Theoretical and Applied Ecology. 2020. No. 2

SnbTM, локализованный на хромосоме 3А [48], 
также несколько генов SNB-устойчивости вы-
явлено в геноме Aegilops tauschii [49]. В то же 
время рядом исследований показано, что ре-
зистентность пшеницы к P. nodorum является 
количественной и обеспечивается множеством 
генов с аддитивным эффектом. В работе [50] 
суммированы данные о QTLs устойчивости 
пшеницы к P. nodorum, выявленных у про-
ростков и взрослых растений с указанием ис-
следованных генотипов хозяина и патогена, 
локализации локусов в геноме и сцепленных 
маркеров, а также ткани растения, где про-
является устойчивость.

Генетический анализ устойчивости взрос-
лых растений яровой и озимой пшеницы 
выявил несколько минорных QTLs, взаи-s, взаи-, взаи-
модействующих аддитивным образом, где 
экспрессия генов устойчивости во флаговом 
листе не зависит от таковой в колосковых 
чешуйках. Сообщается о пяти QTLs устойчи-s устойчи- устойчи-
вости флагового листа, которые обнаружены 
на хромосомах 1B, 2А, 2D, 5А, и 5B, и о четы-
рёх QTLs устойчивости колосовых чешуек, 
локализованных на хромосомах 2D, 3B, 4B  
и 5A [50, 51].

С применением новых высокопроизво-
дительных методов генетического анализа 
данные относительно устойчивости к SNB 
значительно пополняются. Так, в Австралии 
улучшены генетические карты трёх популя-
ций пшеницы благодаря картированию одно-
нуклеотидных полиморфизмов с помощью 
iSelect 90K wheat SNP array, для уточнения 
локусов, связанных с устойчивостью к SNB 
[51]. Также группой австралийских учёных 
методом полногеномного анализа ассоциаций 
(genome wide association studies – GWAS) 
изучено 295 генотипов пшеницы из кол-
лекции ВИР. При инокуляции их штаммом  
P. nodorum toxa 13 выявлено два новых QTLs, 
расположенных на 2DL и 7DL [52].

Говоря о контроле заболевания SNB, 
важно отметить не только механизмы устой-
чивости, но и чувствительности хозяина к 
патогену. Установлено, что P. nodorum про-
дуцирует различные некротрофные эффек-
торы, вызывающие гибель тканей хозяина во 
время колонизации его грибом. Эффекторы 
P. nodorum взаимодействуют с продуктами 
соответствующих генов чувствительности 
пшеницы. Распознавание ими специфиче-
ского эффектора приводит к возникновению 
заболевания. К настоящему времени иден-
тифицировано девять генов некротрофных 
эффекторов P. nodorum и их взаимодействий 

с генами восприимчивости хозяина. Эти дан-
ные также потенциально могут быть исполь-
зованы в маркерной селекции для получения 
устойчивых сортов пшеницы [53].

Перспективы в селекции
 устойчивых сортов

Экспериментальные работы учёных раз-
ных стран позволили определить гены и ло-
кусы, связанные с устойчивостью пшени-
цы к STB и SNB. Эти близкие по симптомам  
и негативным последствиям заболевания, ча-
сто встречающиеся в поле на одном растении, 
имеют свои особенности в контроле устойчиво-
сти, обусловленные взаимодействием патогена 
и хозяина. Генетика устойчивости пшеницы  
к Z. tritici изучена детальнее, чем к P. nodorum. 
Стоит отметить, что большинство фунгици-
дов успешно справляются с SNB, и, несмотря 
на интенсивное использование, устойчивость  
к ним у P. nodorum обнаруживается редко [50]. 
В то время как для Z. tritici известно развитие 
устойчивости к фунгицидам разных классов 
[41], что требует первоочередных усилий в из-
учении устойчивости и внедрении этих данных 
в практическую селекцию пшеницы. 

Устойчивость к обоим патогенам связана 
со сложным генетическим контролем и вклю-
чает качественную и количественную состав-
ляющие. Необходимо заметить, что включение 
в селекционные программы качественных 
генов имеет свой значимый недостаток, так 
как сопротивление одного гена легко преодо-
левается быстро эволюционирующими попу-
ляциями патогена, как, например, для генов 
Stb1 и Stb4. Однако для конструирования более 
длительной устойчивости можно использовать 
пирамидирование в одном сорте нескольких 
качественных и количественных генов рези-
стентности [41]. 

Динамичность популяций, присущая обо-
им видам этих фитопатогенных грибов, требует 
постоянного выявления новых генов и QTLs 
устойчивости и изучения, лежащего в основе 
устойчивости механизма [47]. Чтобы помочь 
селекционерам создать эффективные к STB 
и SNB пирамиды генов, требуются детальные 
исследования для выявления тесно сцеплен-
ных генетических маркеров, которые позволят 
быстро и точно интегрировать устойчивость  
в новые сорта. SSR-маркеры, сцепленные с 12 
Stb-генами [20], были реализованы в селекци-
онных программах в Австралии, хотя немногие 
из этих генов до сих пор обеспечивают защиту 
от местной популяции Z. tritici [47]. Быстрое 

ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ



33
Теорeтическая и прикладная экология. 2020. № 2 / Theoretical and Applied Ecology. 2020. No. 2

развитие молекулярных технологий привело 
к внедрению маркерной селекции. Одним 
из последних достижений является переход 
от микросателлитных (SSR) к конкурент-SSR) к конкурент-) к конкурент-
ным аллель-специфичным ПЦР-маркерам 
(KASP), что повышает эффективность отбора 
с помощью маркеров. Такие маркеры разрабо-
таны для выявления гена Stb19 [41].

Заключение

Итак, к настоящему времени уже на-
коплен существенный объём данных отно-
сительно молекулярно-генетической основы 
устойчивости T. aestivum к патогенным грибам 
Z. tritici и P. nodorum. В то же время в сравне-
нии с другими заболеваниями пшеницы, гене-
тика устойчивости к STB и SNB изучена недо-
статочно. Например, известно, что с устойчи-
востью только к бурой ржавчине связано более 
100 генов пшеницы [54]. В настоящее время 
в мире активно продолжается изучение слож-
ного взаимодействия патогена и хозяина при 
септориозе пшеницы на молекулярном уровне 
с применением самых современных методов и 
включает омиксные технологии, гено- и фе-
нотипирование, а также биоинфрмационный 
подход к интерпритации полученных данных. 
Внедрение генно-молекулярных знаний в 
создание новых устойчивых сортов пшеницы 
носит пока ограниченный характер, но, несо-
мненно, будет возрастать по мере дальнейшего 
расширения наших представлений о взаимо-
действии партнёров в данной патосистеме. Это 
будет способствовать не только повышению 
эффективности селекции пшеницы на имму-
нитет, но и снижению объёмов применения 
химических средств защиты растений, не-
контролируемое использование которых ока-
зывает значительное негативное воздействие 
на агроценозы [55].

Работа выполнена в рамках государственного 
задания по теме «Разработка подходов к внедре-
нию в процесс селекции зерновых культур и карто-
феля постгеномных методов в целях повышения их 
адаптивности и созданиях устойчивых микробно-
растительных ассоциаций» № 0528-2019-0008.
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