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Одним из основных факторов патогенности возбудителя желтой пятнистости пшеницы гомоталлично-
го аскомицета Pyrenophora tritici-repentis является токсин Ptr ToxA, индуцирующий некроз у восприим-
чивых сортов. Продукция данного эффектора детерминирована геном ToxA, который привнесен в ге-
ном гриба в результате горизонтального переноса. Считают, что чужеродная транслокация вызвала
резкое возрастание патогенных свойств гриба и обусловила его широкое распространение по всему ми-
ру. Мы показали, что частота изолятов, имеющих ToxA (ToxA+) существенно ниже в популяциях север-
ных регионов, чем в южных. Для объяснения данного явления мы предположили, что механизмом,
ограничивающим распространение изолятов ToxA+ на север может быть мейотический дрейф гена
ToxA в результате скрещиваний спонтанных мутантов по локусу типа спаривания или аномалии мейоза
у гомоталличных изолятов. Материалом исследования служили 4 популяции P. tritici-repentis 2017 года.
Популяция P. tritici-repentis из регионов Северного Кавказа на 100% состояла из изолятов ToxA+, тогда
как в популяциях северо-запада РФ, северного Казахстана и Южного Уральского округа таких изоля-
тов было в 2–4 раза меньше. Проанализирована структура МАТ-локуса у 57 изолятов P. tritici-repentis из
северо-западной и северо-казахстанской популяций. Показано, что все проанализированные изоляты
имеют две идиоморфы MAT1-1 и MAT1-2 и являются гомоталличными. Все 57 изолятов были самофер-
тильны. 74 аскоспоровых потомка трех ToxA+ изолятов сохранили ген ToxA и были однородны по двум
SSR локусам (SSR12, SSR15). По локусу SSR06 был выявлен полиморфизм у аскоспоровых потомков
одного изолята В6: 37% аскоспоровых изолятов оказались гибридными и имели 2 аллеля. Для объясне-
ния гибридной природы мейотического потомства гомоталличного изолята B6 необходимы дополни-
тельные исследования. Сделан вывод, что чужеродный ген ToxA сохраняется у аскоспоровых потомков
гомоталличных изолятов P. tritici-repentis. Механизм, препятствующий распространению гена в север-
ных популяциях, очевидно, связан с ограниченной ролью полового процесса в жизненном цикле пато-
гена в условиях более низких температур и высокой конкурентоспособности местных изолятов.

Ключевые слова: аскоспоры, гибридные аскоспоры, гомоталличные изоляты, пшеница, Pyrenophora trit-
ici-repentis, MAT-локус, SSR-маркеры, ToxA ген
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Возбудитель желтой пятнистости листьев пше-
ницы гомоталличный аскомицет Pyrenophora triti-
ci-repentis (Died.) Drechsler [анаморфа – Drechslera
tritici-repentis (Died.) Shoemaker] является хорошей
моделью для исследований микроэволюционных
процессов в природных популяциях патогена. Ос-
новными факторами патогенности Pyrenophora
tritici-repentis яляются токсины некроза и хлороза.
Два из них – Ptr ToxA и Ptr ToxB – белковой при-
роды и кодируются генами ToxA и ToxB (Ciuffetti
et al., 2010; Lamari, Strelkov, 2010; один – частично
охарактеризованный токсин небелковой природы
Ptr ToxC (Effertz et al., 2002). На микроэволюцион-
ные процессы фитопатогенных грибов влияют их
взаимоотношения с растением-хозяином. Пато-
система P. tritici-repentis – пшеница работает по

принципу инверсной системы “ген-на-ген”: каж-
дый индивидуальный токсин узнается продуктом
одного локуса восприимчивого хозяина, что выра-
жается в восприимчивости растения и проявлении
болезни (Strelkov, Lamari, 2003). Уникальность дан-
ной патосистемы в том, что ген ToxA, детерминиру-
ющий основной фактор патогенности – токсин Ptr
ToxA, привнесен в геном патогена путем горизон-
тального переноса из другого патогена пшеницы –
гриба Stagonospora nodorum (Friesen et al., 2006) и не
является, таким образом, “собственным” геном
гриба. На примере гриба Pyrenophora tritici-repentis
можно понять, каким образом чужеродная транс-
локация сохраняется в геноме-реципиенте, а не-
сущие ее изоляты успешно размножаются как бес-
полым, так и половым путем.
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Патоген преимущественно распространен в
южных регионах. При расширении ареала попу-
ляций P. tritici-repentis на север наблюдается значи-
тельное уменьшение частоты изолятов с геном
ToxA (ToxA+) (Mironenko et al., 2015, 2016). Мы свя-
зали это наблюдение с наличием в “северных” по-
пуляциях патогена факторов, препятствующих
сохранению чужеродного генетического детерми-
нанта – ToxA.

По нашим сведениям, в научной литературе от-
сутствуют работы по изучению влияния половой
стадии гриба P. tritici-repentis на сохранение в по-
пуляции изолятов, несущих ToxA (ToxA+). Хотя
условия получения зрелых псевдотециев P. tritici-
repentis хорошо известны (Friesen et al., 2003;
Benslimane, 2014), генетические исследования
гриба очень ограничены (Hunger, Brown, 1987;
McCallum et al., 1994). Очевидно, это связано с го-
моталличной природой гриба. Существует гипо-
теза, что вид P. tritici-repentis эволюционировал от
гетеро- к гомоталлизму (Lepoint et al., 2010). Кос-
венно об этом также свидетельствуют экспери-
менты по инактивации генов MAT1-1 и MAT1-2 у
гомоталличных изолятов P. tritici-repentis методом
нокаута генов (gene knockout), в результате чего
были получены мутанты разного типа спарива-
ния, способные скрещиваться и давать фертиль-
ное аскоспоровое потомство (Ameen et al., 2017).
Мы предположили, что в природных популяциях
P. tritici-repentis могут встречаться подобные му-
танты. Обнаружение изолятов с одной функцио-
нальной идиоморфой: MAT1-1 или MAT1-2, поз-
волило бы проверить гипотезу мейотического
дрейфа гена ToxA как механизма, ограничиваю-
щего распространение этого гена в популяциях
патогена.

Цель работы – оценить роль полового процесса
в сохранении изолятов с интрогрессированным ге-
ном ToxA в популяциях P. tritici-repentis путем тести-
рования гипотезы мейотического дрейфа гена ToxA
в результате возможных скрещиваний между изо-

лятами P. tritici-repentis или аномалий мейоза при
самооплодотворении гомоталличных изолятов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Коллекция моноконидиальных изолятов была

выделена из листьев пшеницы с симптомами жел-
той пятнистости, собранных в четырех регионах
РФ в 2017 г. (табл. 1). Вид гриба идентифицирова-
ли по морфологическим признакам конидий (т.н.
“змеиной головке”, и методом ПЦР с видоспеци-
фичными праймерами (Antoni et al., 2010). Выделе-
ние и выращивание гриба проводили по известной
методике (Mikhailova et al., 2002). Потенциальную
способность изолятов гриба продуцировать экзо-
токсины определяли фитопатологическим мето-
дом инокуляции сорта пшеницы Glenlea (Ptr
ToxA), и линий пшеницы 6B365 и 6B662 (Ptr ToxC
и Ptr ToxB, соответственно) (Lamari et al., 2005).

Для получения псевдотециев с аскоспорами
использовали известный метод, основанный на
инокуляции автоклавированных отрезков листьев
кукурузы агаровыми блоками 5–7-дневной куль-
туры моноконидиальных изолятов P. tritici-repentis
(Friesen et al., 2003). Аскоспоры “выстреливали”
на агаровую поверхность крышки чашки Петри
после кратковременного нагревания псевдотеци-
ев. После прорастания аскоспор их переносили на
свежую питательную среду.

ДНК изолятов грибов выделяли известным ме-
тодом (Murray, Thompson, 1980). Анализ структу-
ры MAT-локуса P. tritici-repentis проводили с помо-
щью ПЦР с праймерами на обе идиоморфы
MAT1-1 и MAT1-2 (табл. 2). В качестве “гена до-
машнего хозяйства” использовали ген хитинсин-
тазы (CHS1). Для верификации отрицательных
результатов амплификации больших диагности-
ческих фрагментов (размером 900–12000 п.н.)
проводили дополнительные ПЦР на короткие
фрагменты, включающие один из двух сайтов
праймирования для большого фрагмента.

Таблица 1. Происхождение изолятов Pyrenophora tritici-repentis

Регион Географическое происхождение Всего изолятов
Количество 

ToxA+ изолятов

Северный 
Казахстан

Северо-Казахстанская область: п. Кириловка, п. Подгор-
ное, п. Корнеевка

25 11

Уральский 
федеральный 
округ

Челябинская область: Чебаркульский район, Челябинский 
НИИСХ

17 4

Северо-запад
России

Новгородская обл.: Батецкий ГСУ 32 11

Северный Кавказ Краснодарский край: Новопокровский, Каневский, Егор-
лыкский, Ейский и Тимошевский р-ны

38 38
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Идентификацию гена ToxA в конидиальных и
аскоспоровых изолятах проводили методом ПЦР
с известными праймерами на сам ген (Andrie et al.,
2007). Праймеры на микросателлитные последо-
вательности и условия ПЦР приведены в ориги-
нальной работе (Gurung et al., 2013) (тaбл. 2). Авто-
ры праймеров (Gurung et al., 2013) анализировали
продукты амплификации SSR локусов в агароз-
ном и полиакриламидном гелях. В нашей работе
мы также использовали этот подход.

Для амплификации использовали термоцик-
лер С1000TM Thermal Cycler (BIO-RAD). Разделе-
ние продуктов амплификации проводили мето-
дом электрофореза в 1.7%-х агарозных гелях и в
6%-м ПААГ, окрашенных бромистым этидием,
при напряжении 100 V в течение 3 ч в 0.5× ТБЕ-бу-
фере. Приблизительный размер продукта ампли-
фикации определяли путем сравнения со стандар-
том молекулярной массы – GeneRulerTM 50 п.н.
DNA Ladder фирмы Fermentas.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ структуры MAT-локуса. Для поиска
природных мутантов по MAT-локусу изоляты
P. tritici-repentis были проанализированы на целост-

ность обеих идиоморф с помощью 9 сайтов прай-
мирования MAT локуса, представленных на рис. 1.

По результатам амплификации идиоморф
MAT1-1 и MAT1-2 мы предполагали судить о гомо-
или гетероталличной природе изолята. Два про-
дукта амплификации – с праймерами PLP1 +
+ PLP4 (размер примерно 1200 п.н.) и PLP3 +
+ PLP6 (размер примерно 900 п.н.) свидетель-
ствовали о наличии идиоморфы MAT1-1, один
продукт с праймерами PLP7 + PLP10 (размер при-
мерно 1200 п.н.) – о наличии идиоморфы MAT1-2.
На наличие обеих идиоморф методом ПЦР были
тестированы изоляты казахстанской и батецкой
популяций патогена (всего 57 изолятов). В ряде
случаев наблюдали отсутствие продукта амплифи-
кации той или другой идиоморфы при наличии
продукта амплификации “гена домашнего хозяй-

Таблица 2. Праймеры, использованные в работе

Название праймера Нуклеотидная последовательность (5' → 3') Источник

PLP1 CACTGCCCACTCACCTTGTGC Lepoint et al. (2010)
PLP2 CAGAACAAAGGCAGGACTGTGAGC
PLP3 CAGACAAGGCGCTCTCGGTTGAAG
PLP4 ATGCGCTCAGCAAGGAAGGTCG
PLP5 AACTCGGAACGCTGAGCCTAATGG
PLP6 TTGACGCCACAGACGGAACAGG
PLP7 GCTTTACTACAACTTTCCTCTACC
PLP8 CTGGAAGTGCTGGACGAGAAGATC
PLP10 GTACGGGCCAGCATGACGTGC
PtrUniqueF2 GGACTTTGGCTTTCTATTGTGC Antoni et al. (2010)
PtrUniqueR2 CTTGGTGAATGGTGAAGATGG
PtrSSR-06 F: TGCATTTGTGGTGCAAGATC Gurung et al. (2013)

R: AGAAGCCTTGGCCATTTTCA
PtrSSR-12 F: AAGAGGTGTCGACTAGCGTTT

R: GGCTTAATTTTAAGCGCGTG
PtrSSR-15 F: CGCCAACATAGTTGCGAATT

R: TCCGCCTCTGTAGGTGTTAAA
TA51 F: GCGTTCTATCCTCGTACTTC Andrie et al. (2007)
TA52 R: GCATTCTCCAATTTTCACG
CHS-79F F: TGGGCAAGGATGCTTGGAAGAAG
CHS-354R R: TGGAAGAACCATCTGTGAG AGTTG

Рис. 1. Структура MAT-локуса Pyrenophora tritici-repen-
tis (рисунок модифицирован по Lepoint et al., 2010).

PtrPLP2

PtrPLP1 PtrPLP4 PtrPLP5 PtrPLP8

PtrPLP3 PtrPLP6 PtrPLP7 PtrPLP10

ORF1 MAT1-1 MAT1-2



118

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 53  № 2  2019

МИРОНЕНКО и др.

ства”. Для проверки данного факта, т.е. доказа-
тельства отсутствия всей идиоморфы или ее части
проводили дополнительные амплификации ко-
ротких участков MAT-локуса с праймерами, ис-
пользуемыми для амплификации больших фраг-
ментов идиоморф (табл. 3). Например, на рис. 2
приведен пример амплификации с праймерами
PLP3 + PLP6 и PLP1 + PLP4 на идиоморфу MAT1-1
для четырех изолятов гриба. У изолята № 1 отсут-
ствует продукт амплификации с праймерами
PLP1 + PLP4. Контрольные амплификации ко-
ротких участков идиоморф (PLP1 + PLP2, PLP3 +
+ PLP4 и PLP5 + PLP6) подтвердили целостность
MAT-локуса и отсутствие мутаций в виде делеций
или вставок в идиоморфе MAT1-1 первого изоля-
та. На рис. 2 представлены только результаты ам-
плификации с праймерами PLP1 + PLP2. Для
идиоморфы МАТ1-2 возможность контрольной
амплификации имеется только для сайта PLP7
(рис. 3).

В результате амплификации идиоморф MAT1-1
и MAT1-2 и контрольных амплификаций у 57 те-
стируемых изолятов не было найдено ни одного
случая нарушения структуры MAT-локуса.

Идентификация гена ToxA в популяциях P. tritici-
repentis 2017 г. Все 112 изолятов из 4 популяций
2017 г. сбора были тестированы на наличие ToxA
методом ПЦР (табл. 1). В южной популяции
(Краснодарский край) 100% изолятов содержали
ген. В “северных” популяциях – из Северного Ка-
захстана, Уральского федерального округа и севе-
ро-запада РФ встречаемость ToxA+ изолятов была
значительно ниже и составляла от 24 до 44%.

Половая стадия P. tritici-repentis в лабораторных
условиях. Мы индуцировали половую стадию у
изолятов P. tritici-repentis из северо-западной попу-
ляции. Все изоляты оказались самофертильными.
Псевдотеции гриба были полностью зрелыми на
30–40-й день с момента постановки скрещивания
(рис. 4) и содержали большое количество асков с
аскоспорами (рис. 5). Аски содержали в основном
по 8 аскоспор. Для анализа аскоспорового потом-
ства были выбраны 3 ToxA+-изолята – В6, В8 и
В11. Из псевдотециев, образованных каждым изо-
лятом, были выделены случайные аскоспоры: для
изолята В6 – 19 аскоспоровых потомков, В8 – 25 и
В11 – 30. Всего выделено 74 аскоспоровых изоля-
та. Отмечалась морфологическая гетерогенность
моноаскоспоровых изолятов – потомков одного
самофертильного изолята (рис. 6).

Генотипирование аскоспорового потомства изо-
лятов P. tritici-repentis. Аскоспоровое потомство
трех изолятов P. tritici-repentis (В6, В8 и В11) было
проверено на наличие гена ToxA. Все 74 аскоспоро-
вых изолята содержали ген ToxA (рис. 7). Для гено-
типирования аскоспоровых изолятов использова-
ли метод ПЦР с праймерами на микросателлитные
локусы, расположенные на разных хромосомах
гриба (Gurung et al., 2013). Сперва родительские

Таблица 3. Диагностические ПЦР на идиоморфы
Pyrenophora tritici-repentis

Идиоморфы Комбинация 
праймеров

Размер продукта 
амплификации (п.н.)

МАТ1-1 PLP1 + PLP4 1200

PLP3 + PLP6 900

PLP1 + PLP2 250

PLP3 + PLP4 100

PLP5 + PLP6 280

МАТ1-2 PLP7 + PLP10 1200

PLP7 + PLP8 280

Рис. 2. ПЦР-анализ целостности идиоморфы MAT1-1
Pyrenophora tritici-repentis. Изоляты 1–4. М – маркеры
молекулярных весов 1 кб и 100 п.н.

1 2 3 4 1 2 3 4

1 2 3 4

M

PLP1 + PLP4PLP3 + PLP6 PLP1 + PLP2

MM

Рис. 3. ПЦР-анализ целостности идиоморфы MAT1-2
Pyrenophora tritici-repentis. Изоляты 1–4. М – маркеры
молекулярных весов 1 кб и 100 п.н.

1 2 3 4 1 2 3 4
M

PLP7 + PLP8

PLP7 + PLP10

M



МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 53  № 2  2019

ТРАНСЛОКАЦИЯ ГЕНА TOXA В ГЕНОМЕ PYRENOPHORA TRITICI-REPENTIS 119

моноконидиальные изоляты В6, В8 и В11 были
оценены по 9 SSR-локусам (результаты по 5 SSR-
локусам представлены на рис. 8). Изоляты В8 и
В11 оказались идентичными по всем 9 локусам,
тогда как изолят В6 отличался полиморфизмом по
всем изученным локусам.

Генетическая однородность аскоспорового
потомства была проанализирована по трем локу-
сам: SSR6, SSR12 и SSR15. Аскоспоровое потом-
ство каждого изолята оказалось однородным по
локусам SSR12 и SSR15 и не отличалось от роди-
тельского изолята. Амплификация SSR06-локуса
выявила одну аллель размером 350 п.н. у аскоспо-
ровых изолятов – потомков В8 и В11 и две аллели
размером 500 и 350 п.н. у аскоспоровых изолятов –
потомков В6. Причем, у семи (№№ 2, 3, 9, 12, 14,
16, 19 на рис. 9) из 19 аскоспоровых потомков изо-

лята В6 обнаружены оба аллеля, один изолят
(№ 14) имел аллель 350 п.н. (рис. 9).

ОБСУЖДЕНИЕ

Разработанные в последнее время методы срав-
нительного анализа геномов фитопатогенных ви-
дов грибов позволили выявить большое количе-
ство случаев горизонтального переноса генов
(ГПГ) (Slot, Rokas, 2011; Gardiner et al., 2012; Coel-
ho et al., 2013; Boto et al., 2015). Предложена гипо-
теза о роли горизонтального переноса дополни-
тельных хромосом, несущих генетические детер-

Рис. 4. Псевдотеции Pyrenophora tritici-repentis на от-
резке листа кукурузы.

Рис. 5. Аск с 8 аскоспорами от самофертильного изо-
лята Pyrenophora tritici-repentis B11.

Рис. 6. Морфологическая гетерогенность аскоспоровых изолятов (а и б) – потомков изолята Pyrenophora tritici-repentis В11.
На каждой половинке чашки Петри представлены три субклона от одного аскоспорового изолята.

а б
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минанты патогенности и вирулентности, между
грибами как механизма образования новых рас
фитопатогенных грибов в природе (Akagi et al.,
2009). Считается, что именно в результате ГПГ
ToxA ранее малозаметный патоген пшеницы P. tri-
tici-repentis в 1940-х гг. стал активно поражать сор-
та пшеницы и вызывать эпифитотии. Одним из
факторов сохранения и распространения изоля-
тов ToxA+ в популяции является их отбор на сортах
с геном восприимчивости Tsn1 (Mironenko et al.,
2017). Нами также показано, что ген Tsn1 преиму-
щественно встречается в озимых сортах пшеницы,
выращиваемых в южных районах РФ. Данное об-
стоятельство означает, что, возможно, особенно-
сти жизненного цикла гриба на озимых и яровых
сортах пшеницы, доминирующих в производ-
ственных посевах пшеницы в северных регионах
РФ, влияют на сохранение и распространение в
популяциях патогена изолятов ToxA+. Жизненный
цикл патогена включает половую стадию, которая
завершается после перезимовки на остатках соло-
мы в поле образованием плодовых тел – псевдоте-
циев. Аскоспоры P. tritici-repentis являются пер-
вичным инокулюмом при весеннем заражении
всходов пшеницы (Pfender, Wootke, 1987). Можно
предположить, что половая стадия преимуще-
ственно наблюдается на озимых сортах и приво-
дит к сохранению гена ToxA. Например, в Красно-
дарском крае, где популяция патогена на 100% со-
стоит из ToxA+ изолятов и выращивают в
основном озимые сорта пшеницы, весной легко
обнаружить зрелые псевдотеции P. tritici-repentis
(Кремнева О.Ю., личное сообщение).

В настоящее время показано, что две идиомор-
фы MAT1-1 и MAT1-2 тандемно расположены в
локусе типа спаривания (MAT) каждого изолята
P. tritici-repentis (Lepoint et al., 2010). В данной ра-
боте структура MAT-локуса 57 изолятов P. tritici-
repentis была изучена с помощью семи ПЦР, даю-
щих перекрывающиеся продукты амплификации.
Мы не обнаружили полиморфизма MAT-локуса у
изученных изолятов, что свидетельствует об от-
сутствии природных мутантов со вставкой/деле-
цией в генах MAT1-1 и MAT1-2 в изученной вы-
борке изолятов, которые могли бы стать кандида-
тами для направленных скрещиваний в качестве
гетероталличных изолятов. Таким образом, оказа-
лось невозможным проверить гипотезу мейотиче-
ского дрейфа гена ToxA. Для изучения продуктов
мейоза гомоталличных ToxA+ изолятов индуциро-
вали половую стадию у моноконидиальных изоля-
тов P. tritici-repentis В6, В8 и В11 и выделили 74 ас-
коспоровых изолята. Все аскоспоровое потомство
трех ToxA+ изолятов сохранило ген ToxA. Геноти-
пирование аскоспоровых изолятов по трем SSR-
локусам показало, что все потомство изолятов В6,
В8 и В11 однородно по локусам SSR12 и SSR15,
как и следовало ожидать, исходя из гомоталлич-
ной природы гриба. По третьему локусу (SSR06)
картина оказалась более сложной: аскоспоровое
потомство изолятов В8 и В11 было однородным и
имело аллель размером 350 п.н., тогда как аскос-
поровые изоляты В6 имели две разные аллели.
Данный результат можно объяснить наличием в
мицелии моноконидиального изолята В6 P. tritici-
repentis по крайней мере двух типов генетически
различных гаплоидных ядер, которые в результате
полового процесса продуцировали аскоспоровое
потомство с аллелью 500 п.н., 350 п.н. и гибридное
(или гетерокариотичное) с обеими аллелями. Оче-
видно, ядра с аллелью 350 п.н. в родительском
изоляте присутствовали в минорном количестве,
т.к. они не выявлены в исходном родительском
изоляте В6. Можно предположить, что генетиче-
ски различные ядра, каждое из которых имеет две
тандемно расположенных идиоморфы MAT1-1 и
MAT1-2, способны к переключению типа спари-

Рис. 7. Молекулярная диагностика гена ToxA в аско-
споровых изолятах – потомках изолята B11. Размер
продукта амплификации – 573 п.н. Последняя дорож-
ка – негативный контроль без ДНК. Боковые до-
рожки – маркеры молекулярных весов 100 п.н.

Рис. 8. Полиморфизм трех изолятов Pyrenophora tritici-repentis по 5 микросателлитным локусам. Сверху даны обозначения
SSR-локусов, снизу – изоляты гриба: 1 – В6, 2 – В8, 3 – В11. Боковые дорожки – маркеры молекулярных весов 100 п.н.

1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3

SSR03 SSR06 SSR07 SSR12 SSR15
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вания, слиянию и последующему мейозу с образо-
ванием гибридного полового потомства, которое
маркировано присутствием сразу двух аллелей
SSR06 локуса. Для доказательства этой гипотезы
требуются дополнительные исследования. Допол-
нительным аргументом в пользу выдвинутой ги-
потезы служит выявленная морфологическая ге-
терогенность не только аскоспоровых изолятов,
но и их митотического потомства (рис. 6).

Половая стадия важна для грибов, поскольку
она продуцирует споры, способные к пережива-
нию неблагоприятных условий. С другой сторо-
ны, очевидно, что в результате мейоза с большой
долей вероятности может разрушиться благопри-
ятная для гриба комбинация генов. Это особенно
важно для фитопатогенных грибов, характеризу-
ющихся высоким уровнем нестабильности генома
(Mironenko, 2019), и для которых особую роль при
заражении растения-хозяина играет половое
потомство. В отличие от других примеров гори-
зонтального переноса генов между грибами, ука-
зывающих на основную роль дополнительных или
несущественных (dispensable) для выживания гри-
ба хромосом в горизонтальном переносе отдель-
ных чужеродных генов или целых кластеров генов
(Akagi et al., 2009; Richards et al., 2011; Ma et al.,
2013), у P. tritici-repentis ген ToxA локализован в од-
ной из основных хромосом гриба в единственной
копии (Aboukhaddour et al., 2009). Дополнитель-
ные хромосомы как гомо-, так и гетероталличных
видов грибов дуплицируются или теряются в про-
цессе мейоза (Garmaroodi, Taga, 2015), но могут
сохраниться в процессе парасексуальной рекомби-
нации (Schoustra et al., 2007). Что касается основ-
ных хромосом, то транслокации в них с большей
вероятностью могут сохраниться у самофертиль-
ных изолятов гомоталличных видов. Гомоталлич-
ный способ размножения P. tritici-repentis, на наш
взгляд, – единственно возможный путь сохране-

ния чужеродного гена ToxA в основной хромосоме
в процессе мейоза и образования аскоспорового
потомства с этим геном. Механизм, препятствую-
щий распространению гена в северных популяци-
ях, очевидно, связан с ограниченной ролью поло-
вого процесса в жизненном цикле патогена в
условиях более низких температур и высокой кон-
курентоспособности местных изолятов.

Работа выполнена при частичной поддержке
гранта РФФИ № 18-04-00128а.
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The Role of the Sexual Process in Preserving the Alien Translocation of the ToxA Gene 
in the Genome of Pyrenophora tritici-repentis

N. V. Mironenko#, O. A. Baranova, and N. M. Kovalenko
All-Russian Institute of Plant Protection, St. Petersburg, Russia

#E-mail: nina2601mir@mail.ru

One of the main pathogenicity factors for the causal agent of the tan spot (homotallic ascomycete Pyrenophora
tritici-repentis) is the toxin Ptr ToxA, inducing necrosis on susceptible varieties. The products of this effector are
determined by the ToxA gene, which was introduced into the fungal genome as a result of horizontal gene transfer.
It is believed that the alien translocation caused a sharp increase of the pathogenic properties of the fungus and
caused its wide spread throughout the world. However, the frequency of ToxA+ isolates in populations of the
northern regions is significantly lower than in the southern ones. To explain this phenomenon, we hypothesized
that the mechanism limiting the northward distribution of ToxA+ isolates may be a meiotic drift of the ToxA gene
as a result of crosses of spontaneous mutants on a mating-type locus or meiotic anomaly in homotallic isolates.
The material of the study was P. tritici-repentis 4 populations collected in 2017. The population of P. tritici-repentis
in 2017 from the North Caucasus consisted of 100% ToxA+ isolates, while in the populations of the northwest of
Russia, northern Kazakhstan and the Southern Urals District, such isolates were 2–4 times less. The structure
of the MAT locus in 57 P. tritici-repentis isolates from the north-western and north-Kazakhstan populations was
analyzed. It is shown that all analyzed isolates have two idiomorphs MAT1-1 and MAT1-2 and are homotallic.
All isolates were self-fertile. 74 ascospore offsprings of three ToxA+ isolates retained the ToxA gene and were ho-
mogeneous at two SSR loci (SSR12, SSR15). Polymorphism at the SSR06 locus was detected in ascospore’s off-
springs of B6 isolate: 37% of ascospore isolates were hybrid and had 2 alleles. To explain the appearance of hybrid
ascospores in the meiotic progeny of the homotallic B6 isolate, additional studies are needed. It was concluded
that the alien ToxA gene is retained in the ascospore offsprings of P. tritici-repentis homotallic isolates. The me-
chanism that prevents the spread of the gene in northern populations is obviously related to the limited role of
the sexual process in the life cycle of the pathogen under lower-temperature conditions and high competitiveness
of local P. tritici-repentis isolates.

Key words: ascospores, homotallic isolates, hybrid ascospores, MAT locus, Pyrenophora tritici-repentis, SSR
markers, ToxA gene, wheat
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