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Две формы фитопатогенного гриба Pyrenophora teres – P. teres f. teres (net-форма) и P. teres f. maculata
(spot-форма) – вызывают различные симптомы болезни: сетчатую, либо округлую пятнистости ли-
стьев ячменя. Net-форма P. teres распространена повсеместно в ареале возделывания ячменя, тогда как
spot-форма впервые выявлена нами в 2011 г. в Краснодарском крае РФ и в 2016 г. в Брестской обл. Рес-
публики Беларусь. Обе формы патогена легко скрещиваются в лабораторных условиях, но в природе
гибриды либо не образуются, либо их трудно диагностировать. Тем не менее, вопрос об образовании и
сохранении в природных популяциях гибридов между net и spot формами остается актуальным и имеет
большое практическое значение, поскольку устойчивость ячменя к этим двум формам P. teres контро-
лируется различными генами. Гибридные формы патогена могут иметь непредсказуемую вирулент-
ность к используемым в селекции донорам устойчивости. Целью данного исследования был поиск ги-
бридных форм между P. teres f. teres и P. teres f. maculata в природных популяциях России и Республики
Беларусь с помощью новых формоспецифичных маркеров Ptt и Ptm. Материалом исследования слу-
жили 138 моноконидиальных изолятов из четырех популяций P. teres f. maculatа и четырех популяций
P. teres f. teres, собранных в 2013–2016 гг. с производственных посевов ячменя в Ленинградской обл. и
Краснодарском крае России, а также в Брестской обл. Республики Беларусь. Все изоляты были гено-
типированы с помощью 10 формоспецифичных маркеров, при этом были выявлены изоляты, сочета-
ющие маркеры обеих форм, которые условно были отнесены к гибридам между двумя формами P. teres.
Предлагаются гипотезы, объясняющие существование таких гибридов в природных популяциях. Наи-
более вероятной гипотезой, объясняющей обнаружение изолятов P. teres, сочетающих в своем геноме
маркеры, специфичные для P. teres f. teres и P. teres f. maculata, является половая, либо соматическая ги-
бридизация между двумя формами гриба при их совместном существовании на посевах ячменя. Не ис-
ключается также вероятность существования третьей, возможно, предковой промежуточной формы,
сохранившейся в процессе дивергенции вида P. teres.

Ключевые слова: гибриды P. teres f. teres и P. teres f. maculata, популяции, формоспецифичные маркеры,
ячмень, Pyrenophora teres, net-форма, spot-форма
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ВВЕДЕНИЕ

Две формы возбудителя сетчатой пятнистости
ячменя Pyrenophora teres – P. teres f. teres Drechs.
(net-форма) и P. teres f. maculata Smed.-Pet. (spot-
форма) вызывают различные симптомы болезни
(сетчатая и округлая пятнистости) и, несмотря на
сходство морфологических признаков конидий и
аскоспор, существенно различаются по молеку-
лярным маркерам, выявляемым с помощью мето-

дов генотипирования RAPD, AFLP и SSR в попу-
ляционных исследованиях (Bakonyi, Justesen,
2007; Keiper et al., 2007; Serenius et al., 2007).

Возбудитель сетчатой пятнистости ячменя –
P. teres f. teres (net-форма) распространен повсе-
местно в ареале возделывания ячменя, в том числе
и в России. Spot-форма впервые была описана
Смедегардом-Петерсеном в 1977 г. (Smedegaard-
Petersen, 1977). Позже наличие в популяциях
P. teres формы maculata было подтверждено в За-
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падной Eвропе (Arabi et al., 1992; McLean et al.,
2009), Канаде (Tekauz, 1990), США (Bokelman et al.,
1983). В Австралии эта форма проявления болезни
ячменя является преобладающей (McLean et al.,
2009). Spot-форма P. teres впервые была обнаруже-
на нами в Краснодарском крае в 2011 г. на сортах
ячменя, выращенного из семян, интродуцирован-
ных из Западной Европы (Anisimova et al., 2011).
Наличие spot-формы возбудителя сетчатой пят-
нистости в посевах озимого ячменя в Краснодар-
ском крае, было подтверждено нами при экспеди-
ционных поездках в 2012, 2013 и 2016 гг. В Респуб-
лике Беларусь (Брестская обл., Ивановский р-н)
нами была выявлена spot-форма в посевах ярового
и озимого ячменя также на интродуцированных
из Западной Европы сортах (Mironenko et al., 2016;
Afanasenko et al., 2017).

Известно о наличии половой стадии в цикле
развития, как P. teres f. teres, так и P. teres f. maculatа.
В лабораторных условиях грибы обеих форм могут
скрещиваться между собой с образованием аскос-
порового потомства (Serenius et al., 2005), хотя при
этом отмечается нарушение мейоза и выживаемо-
сти гибридных аскоспор (Mironenko, Afanasenko,
2011). Гибридные изоляты не отличаются от роди-
тельских изолятов по морфологическим призна-
кам, но имеют рекомбинантные генотипы, что до-
казывается с помощью молекулярных маркеров.
Считается, что в природе скрещивания между
P. teres f. teres и P. teres f. maculata, если и происхо-
дят, то крайне редко (Akhavan et al., 2015; Lehmen-
siek et al., 2010). Доказаны единичные случаи ги-
бридной природы полевых изолятов методом кла-
стерного анализа изолятов по признакам RAPD-
или AFLP-маркеров. Изоляты, занимающие про-
межуточное положение между кластерами P. teres
f. teres и P. teres f. maculata, и сочетающими в себе
признаки, специфичные для каждой формы, счи-
тали рекомбинантными и, следовательно, гибри-
дами (Campbell et al., 2002; Leisova et al., 2005; Mc-
Lean et al., 2014).

Следует иметь в виду, что различные генетиче-
ские факторы детерминируют устойчивость ячме-
ня к этим двум формам возбудителя сетчатой пят-
нистости (Manninen et al., 2006). Вследствие этого
гибридные формы патогена могут иметь непред-
сказуемую вирулентность к используемым в се-
лекции донорам устойчивости.

C 2001 г. для молекулярной диагностики изоля-
тов net- и spot-форм в основном использовали на-
бор праймеров, разработанных на основе специ-
фичных маркеров RAPD и дающих в ПЦР один
продукт амплификации для каждой формы (Wil-
liams et al., 2001). В настоящее время разработаны
праймеры на 6 локусов, специфичных для изоля-
тов net- и spot-форм, с помощью которых, как
считают авторы, легко идентифицируются ги-
бридные изоляты (Poudel et al., 2017). Специфич-
ные локусы были выбраны в результате анализа

полногеномных последовательностей австралий-
ских изолятов гриба обеих форм. Специфичность
локусов авторы оценивали на большой выборке
изолятов, включая аскоспоровое потомство, по-
лученное в лабораторных условиях при скрещива-
нии изолятов P. teres f. teres и P. teres f. maculata.

Представляет интерес оценить изоляты P. teres
из российских и белорусских популяций на нали-
чие/отсутствие у них новых молекулярных марке-
ров, специфичных для spot- и net-форм гриба с це-
лью определения возможности образования ги-
бридных форм в природе.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сбор и изоляция гриба. Материалом данного ис-
следования служили моноконидиальные изоляты,
выделенные из пятен с соответствующими симп-
томами, характерными для net- и spot-форм
P. teres. Образцы четырех популяций P. teres f. mac-
ulatа и четырех популяций P. teres f. teres были со-
браны нами в 2013–2016 гг. с производственных
посевов ячменя в Ленинградской обл. России, а
также в Брестской обл. Республики Беларусь (ра-
нее они были охарактеризованы по вирулентно-
сти и типам спаривания (Mironenko et al., 2016)), а
также из Краснодарского края России (ранее не
изучались) (табл. 1).

Изоляцию гриба из пораженных листьев про-
водили по общепринятым методикам, с использо-
ванием модифицированной агаровой среды Чапе-
ка (ЧЛМ) следующего состава: KCl – 0.5 г; KH2-
PO4 – 0.5 г; MgSO4 – 0.5 г; мочевина – 1.2 г;
лактоза – 20 г; агар-агар – 20 г (на 1 л водопровод-
ной воды). Моноспоровые изоляты были получе-
ны путем переноса отдельных конидий на свежую
среду ЧЛМ.

Выделение ДНК и проведение ПЦР. ДНК изо-
лятов грибов выделяли стандартным методом
(Murray, Thompson, 1980). Идентификацию форм
гриба P. teres f. teres и P. teres f. maculatа проводили
как по симптомам болезни, так и с помощью ПЦР
со специфичными праймерами (Poudel et al., 2017)
(табл. 1). Гибридные изоляты определяли по на-
личию двух типов молекулярных маркеров: 1) спе-
цифичных для P. teres f. teres и 2) специфичных для
P. teres f. maculatа.

Для амплификации использовали термоцик-
лер С1000 (BIO-RAD). Условия ПЦР-анализа
приведены в оригинальном источнике (Poudel et al.,
2017), а праймеры, использованные в работе – в
табл. 2. Разделение продуктов амплификации с
данными праймерами проводили в 1.7%-м агароз-
ном геле при напряжении 100 В в течение 2 ч в
0.5 × ТБЕ буфере. Гели окрашивали бромистым
этидием. В качестве маркеров молекулярных ве-
сов использовали GeneRuler 50 п.о. (Fermentas).
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Таблица 1. Происхождение и характеристика изолятов Pyrenophora teres

Район, год сбора 
пораженных 

листьев
Сорт

Обозначение 
образцов 

популяции

Число 
изолятов

Форма P. teres 
по симптомам 

на листьях ячменя

Состав образцов популяций
по результатам молекулярной 

диагностики (Poudel et al., 2017)

Россия
ОПХ “Родина” 

Псковской 
обл., 2014

Суздалец
(яровой)

Psk 10 Net 10 net

Батецкий район 
Новгородской 
обл., 2014

Таусень
(яровой)

Nov 10 Net 10 net

Краснодарский 
край, 2016

незвестен
(озимый)

Kr2016 35 Spot 0 net + 3 spot + 32 Hybrid

Там же, ОПХ 
“Колос”, 2013

Escape 
(озимый)

Kr2013 28 Spot 1 net + 23 spot + 4 Hybrid

Республика Беларусь
Ивановский р-н 

Брестской 
обл., 2014

Kormoran
(яровой)

Iv1 10 Net 10 net

” ” Thorgаll 
(яровой)

Iv4 5 Net 5 Hybrid

Там же, ОАО “Бел-
солод”, 2014

Kangoo
(яровой)

Iv2 20 Spot 20 Hybrid

Там же, “Агро-
Мотоль”, 2014

Isocel, Salaman-
dra, Nectaria 
(озимые)

Iv3 20 Spot 8 spot + 12 Hybrid

Таблица 2. Праймеры для идентификации двух форм вида Pyrenophora teres – f. teres и f. maculatа (по: Poudel et al., 2017)

Маркер Нуклеотидная последовательность F и R праймеров (5'→ 3') Размер продукта (п. н.)

PttQ1 F: GGA TGA TGA CCT CGC CAG AT 70
R: GCG ATG GTA TGT TCT GCG AA

PttQ2 F: AAC ACT CTG AAC GTG GTT GC 110
R: TTC AGT TGT AAG CTG CGT GG

PttQ3 F: CCT CGT CCT AAG TTG ACT CGA 130
R: TTA CAC GGG TTC CCT CCA TC

PttQ4 F: CGT CCC GCC GAA ATT TTG TA 150
R: CAA GGA CTT ACG CGC TCA AA

PttQ5 F: GCA TTG TCT AGC ACT CGT CG 173
R: CGC GGA CTC AGA AGA CAT TG

PtmQ7 F: GTA GAG GCT GTA GGA GAT GTG ATT 140
R: CAT GGC AAA TTG TTC GTA ATC CTG

PtmQ9 F: AAT GCT CAA TTC TGG TGG CG 201
R: TGT TCG AGT GCA AAC TTG GG

PtmQ10 F: TGC TGT GGA CTT AGA CGA GG 220
R: TGG GGA TCC TTG ACC AAC TC

PtmQ11 F: GAT TAG ACC ATT ACC ACA CTA GCG 260
R: ACC ACC ACA TCT TTC CTA CTA ACT

PtmQ12 F: CTA ACC AAA GAA CTT CAC AGA CGA 279
R: CCT TAT TAG CCA ATT CCA TGT CGA
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Молекулярная идентификация форм P. teres f.
teres и P. teres f. maculatа. Результаты молекулярной
диагностики не полностью совпали с предвари-
тельной диагностикой формы изолятов по симп-
томам на листья ячменя (табл. 1). Примеры иден-
тификации маркеров, специфичных для net- и
spot-формы, согласно Poudel et al. (2017), приведе-
ны на рис. 1, 2.

Анализ краснодарской популяции P. teres 2013 и
2016 гг. С использованием формоспецифичных
праймеров проведена молекулярная диагностика
изолятов P. teres, выделенных с листьев ячменя с
симптомами округлой пятнистости, собранных в
Краснодарском крае в 2013 и 2016 гг. Один изолят
из выборки Kr2013 г. был идентифицирован как
P. teres f. teres, 23 изолята – как P. teres f. maculata и
4 изолята (Kr2013-29, -30, -32 и -46) одновременно
показали диагностические продукты амплифика-
ции с праймерами Ptt и Ptm, специфичными для
net- и spot-форм, что позволяет предполагать их
гибридную природу (табл. 1, 3).

Из 35 моноконидиальных изолятов краснодар-
ской популяции 2016 г. (Kr2016) у шести изолятов,
отнесенных по симптомам к net-форме (Kr2016-6,
-11, -15, -18, -24 и -28) получены продукты ампли-
фикации с четырьмя парами праймеров Ptt
(PttQ2, PttQ3, PttQ4, PttQ5) и одновременно с тре-
мя парами праймеров Ptm (PtmQ7, PtmQ9, PtmQ12)
(табл. 1, 3). На этом основании их также можно от-
нести к гибридам между двумя формами.

Среди 29 изолятов, идентифицированных по
симптомам как spot-форма, практически все, кро-
ме трех изолятов (Kr2016-34, -37 и -44) дали про-
дукты амплификации с праймерами Ptm (PtmQ7,
PtmQ9, PtmQ11 и PtmQ12) и одновременно с од-
ним, редко – двумя праймерами Ptt (табл. 3). На
основании этих результатов можно сделать пред-
положение, что исследуемые изоляты являются
половыми или соматическими гибридами.

С праймерами для маркера PttQ4 (специфич-
ного для net-формы) получены диагностические
продукты амплификации для большинства изоля-
тов исследуемой популяции spot-формы Kr2016.

Анализ белорусских популяций P. teres. С прай-
мерами, специфичными для spot-формы (PtmQ7,
PtmQ9, PtmQ10, PtmQ11 и PtmQ12), получены
продукты амплификации с ДНК всех изолятов об-
разцов популяций Iv2 и Iv3, на основании чего их
можно отнести к spot-форме (табл. 1, 3). Десять
изолятов из популяции Iv1 были идентифициро-
ваны как net-форма. У пяти изолятов из популя-
ции Iv4, идентифицированных по симптомам как
net-форма, получены продукты амплификации с
праймерами для маркеров обеих форм – Ptt и Ptm.
На этом основании эти изоляты были классифи-
цированы как гибриды, также как изоляты net-
формы из популяции Kr2016. Праймеры специ-
фичные для P. teres f. teres (PttQ1, PttQ2, PttQ3 и
PttQ5) не амплифицировали ДНК изолятов P. teres
f. maculata популяций spot-формы Iv2 и Iv3 за ред-
ким исключением. Маркер PttQ4, который отли-
чался специфичностью для австралийских изоля-
тов P. teres f. teres, был выявлен у 80% белорусских

Рис. 1. Продукты амплификации в дуплексной ПЦР с праймерами, специфичными для Ptt-маркеров (PttQ3 + PttQ5).
Изоляты Pyrenophora teres: 1–8 из популяции Nov; 9–24 – из популяции Kr2016. М – маркер молекулярных весов (50 п.н.).
Диагностические продукты амплификации имеют размер 130 и 173 п.н.

173 п.н.

130 п.н.

M 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 M

M

Рис. 2. Продукты амплификации в дуплексной ПЦР с праймерами, специфичными для Ptm-маркеров (PtmQ7 + PtmQ12).
Изоляты Pyrenophora teres: 1–16 из популяций Iv1 (net) и Nov (net), 17–33 – изоляты из популяции Kr2013 (spot). Слева –
маркер молекулярных весов (50 п.н.). Диагностические продукты амплификации имеют размер 140 и 279 п.н.

279 п.н.

140 п.н.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33
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и 36% российских изолятов популяций spot-фор-
мы, что указывает на его неспецифичность в усло-
виях России и Республики Беларусь.

Для доказательства гибридной природы изоля-
тов, отобранных в результате генотипирования с
формоспецифичными праймерами, мы проана-
лизировали субклоны (митотическое потомство)
предполагаемых трех гибридов из белорусской по-
пуляции Iv2 (Iv2-44, -32) и Iv4 (Iv4-47). К сожале-
нию, гибридные изоляты отличались отсутствием
способности к конидиальному спороношению.
Все 16 субклонов, полученные из кончиков гиф,
сохранили свой генотип по сравнению с роди-
тельским изолятом, что свидетельствует об их ги-
бридной природе, либо стабильном гетерокарио-
тичном состоянии.

Анализ популяций Pyrenophora teres f. teres Севе-
ро-западного региона России. Из популяций P. teres
f. teres Psk и Nov 20 изолятов были проанализиро-
ваны на наличие сайтов праймирования для мар-
керов Ptt и Ptm, специфичных для net- и spot-
форм. В 100% случаев праймеры, специфичные
для P. teres f. maculata (PtmQ7, PtmQ9, PtmQ10,
PtmQ11, PtmQ12), не дали продуктов амплифика-
ции с ДНК изолятов P. teres f. teres из популяций
Новгородской и Псковской областей России и
Ивановской обл. Республики Беларусь (табл. 3).
Среди изолятов P. teres f. teres выявлен полимор-
физм по сайтам праймирования – в основном, по
сайту PttQ1. Предполагаемых гибридов с диагно-
стическими продуктами Ptt и Ptm не обнаружено.

Таблица 3. Генотипирование изолятов Pyrenophora teres из разных популяций по локусам, специфичным для P. teres
f. teres и P. teres f. maculata

Примечание. Цифры 0 и 1 обозначают отсутствие и наличие продукта амплификации.

Популяция 
P. teres

Наличие маркеров, специфичных для форм
 (по: Poudel et al., 2017)

Число изолятов Диагностика 
формы изолятовPtt Ptm

Q1 Q2 Q3 Q4 Q5 Q7 Q9 Q10 Q11 Q12

Kr2013 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 20 spot
0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 2 гибрид
0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 1 гибрид
0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 2 spot
0 0 0 0 0 1 0 1 0 1 1 spot
1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 гибрид
1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 1 net

Kr2016 0 0 1 0 0 1 1 1 1 1 10 гибрид
0 1 1 1 1 1 1 0 0 1 6 гибрид
0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 12 гибрид
0 0 0 1 0 1 1 1 0 1 1 гибрид
0 0 0 1 0 1 1 1 1 0 2 гибрид
0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 3 гибрид
0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 1 гибрид

Iv2 0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 20 гибрид
Iv3 0 0 0 1 0 1 1 0 1 1 1 гибрид

0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 10 гибрид
0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 7 spot
0 0 0 1 0 1 0 0 1 1 1 гибрид
0 0 0 0 0 1 1 0 1 1 1 spot

Iv4 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 4 гибрид
0 0 1 1 0 1 0 0 0 1 1 гибрид

Psk + Nov + Iv1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 22 net
1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 net
0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 7 net
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ОБСУЖДЕНИЕ

Ранее нами было показано, что в российских и
белорусских популяциях P. teres. f. teres и P. teres f.
maculata присутствуют изоляты с обоими типами
спаривания, что свидетельствует о возможности
половых скрещиваний между изолятами (Mironen-
ko et al., 2016). В связи с возможностью существо-
вания гибридов между net- и spot-формами P. teres
возникает проблема изменчивости признака ви-
рулентности к донорам устойчивости ячменя и
появления новых высокоагрессивных рас гриба,
что создает дополнительные проблемы селекцио-
нерам.

Все известные случаи обнаружения в природе
изолятов P. teres, имеющих признаки гибридов
между изолятами net- и spot-форм (Campbell et al.,
2002; Leišova et al., 2005; Akhavan et al., 2015; Poudel
et al., 2017), нельзя считать строго доказанными.
Принимая во внимание тот факт, что дивергенция
вида происходит на фоне большого внутривидо-
вого разнообразия с образованием промежуточ-
ных форм между видами, следует признать, что су-
ществуют объективные причины, не позволяю-
щие найти маркеры строго специфичные для вида
или формы гриба. Современные подходы к разра-
ботке универсальных критериев для различения
видов организмов и “подводные камни”, с кото-
рыми сталкиваются исследователи, детально рас-
смотрены в соответствующем обзоре (Abramson,
2009).

Наша работа посвящена поиску гибридных
форм P. teres, но необходимым условием проведе-
ния такой работы является верификация формо-
специфичных маркеров, разработанных на осно-
вании результатов секвенирования полных гено-
мов австралийских изолятов (Poudel et al., 2017).

Специфичность предложенных праймеров бы-
ла проверена и подтверждена авторами на коллек-
ции австралийских изолятов, аскоспоровом
потомстве от направленных скрещиваний между
двумя формами (Poudel et al., 2017), а также на
большом материале конидиальных и аскоспоро-
вых изолятов, выделенных из листьев ячменя, за-
раженных смесью двух изолятов P. teres. f. teres и
P. teres f. maculata в полевых условиях в Австралии
(Poudel et al., 2019). В результате проведения трех-
летних полевых экспериментов гибридных форм
выявлено не было (Poudel et al., 2019). Отметим,
что все эти эксперименты проводились исключи-
тельно на изолятах австралийского происхожде-
ния и специфичность маркеров не вызывала со-
мнений.

Когда мы используем эти маркеры для иденти-
фикации форм P. teres в российских и белорусских
популяциях, то некоторые из них (PttQ4, PttQ3)
ведут себя как неспецифичные для наших объек-
тов исследования. Вследствие этого наличие дан-
ных маркеров в изолятах spot-формы не являются

доказательством их гибридной природы. С другой
стороны, выявление нескольких специфичных
маркеров для обеих форм у отдельных изолятов
P. teres позволяет утверждать их гибридную при-
роду.

Мы использовали в работе набор из 10 пар
праймеров, амплифицирующих 5 локусов специ-
фичных для net-формы и 5 – для spot-формы. Мо-
ноконидиальные изоляты из российских и бело-
русских популяций P. teres были идентифицирова-
ны праймерами на локусы Ptm и Ptt практически
на 100%. Отсутствие продукта амплификации в
редких случаях можно отнести к проявлению по-
лиморфизма по данному формоспецифичному ло-
кусу. В то же время, большая часть изолятов, иден-
тифицированных как net- или spot-форма, характе-
ризовалась наличием дополнительных маркеров,
специфичных для другой формы (табл. 1, 3).

Так, маркер PttQ4 был идентифицирован у 36 и
80% изолятов P. teres f. maculata из российских и
белорусских популяций, соответственно. Марке-
ры PttQ2 и PttQ5 встречались с меньшей частотой
(1.8–3.6%) среди российских изолятов и отсут-
ствовали у изолятов из белорусских популяций
spot-формы, тогда как по маркеру PttQ3 различия
между популяциями были существенны (23.2 и
0%, соответственно). Изоляты spot-формы, у ко-
торых выявлены маркеры, специфичные для net-
формы, теоретически можно считать гибридами.
Однако, учитывая высокую частоту в популяциях
spot-формы изолятов, имеющих маркеры PttQ3 и
PttQ4, логичнее предположить, что часть локусов,
идентифицированных авторами как специфич-
ные для net-формы, не являются таковыми для
изолятов P. teres из российских и белорусских по-
пуляций. Возможно, эти маркеры дифференциру-
ют австралийские изоляты P. teres. f. teres и P. teres f.
maculata по причине более глубокой дивергенции
вида P. teres на формы в Австралии.

Все изоляты P. teres. f. teres из популяций (Psk +
+ Nov + Iv1), в которых не были обнаружены изо-
ляты другой формы, дают диагностические про-
дукты амплификации с праймерами, специфич-
ными для net-формы, и не дают продуктов ампли-
фикации с праймерами, специфичными для spot-
формы (табл. 3). Среди изолятов P. teres. f. teres на-
блюдали полиморфизм по наличию/отсутствию
продукта амплификации маркеров Ptt. Фактиче-
ски мы показали, что предложенная авторами
(Poudel et al., 2017) система праймеров способна
идентифицировать net- и spot-формы P. teres. С
другой стороны, все 11 изолятов P. teres. f. teres, ко-
торые были выделены из смешанных популяций,
т.е. представленных на 83–93% изолятами P. teres f.
maculata, по результатам ПЦР имели локусы, спе-
цифичные для обеих форм, что может свидетель-
ствовать об их гибридной природе. Логично пред-
положить, что при совместном заражении расте-
ния двумя формами патогена может происходить
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гибридизация, как в результате половых скрещи-
ваний, так и путем образования гетерокарионов.

В целом, согласно полученным результатам,
можно предполагать гибридную природу 11 изо-
лятов, первоначально определенных как P. teres. f.
teres: шести изолятов из краснодарской популя-
ции 2016 г. (Kr2016-6, -11, -15, -18, -24, -28) и пяти
изолятов белорусской популяции (Iv4-7, -48, -49,
-50, -51). Два изолята P. teres f. maculata из красно-
дарской популяции 2013 (Kr2013- 30 и -46), совме-
щающих в своем геноме маркеры Ptm и 3-5 марке-
ров Ptt, также можно отнести к гибридам. Эти ги-
бридные изоляты составляют около 9.4% от
общего числа изолятов изученных нами популя-
ций P. teres f. maculata.

Таким образом, наиболее вероятной гипоте-
зой, объясняющей обнаружение изолятов P. teres f.
teres, сочетающих в своем геноме маркеры Ptt и
Ptm, является половая, либо соматическая гибри-
дизация между двумя формами гриба при их сов-
местном существовании на посевах ячменя. Не
исключается также вероятность существования
третьей, возможно, предковой, формы, сочетаю-
щей генетический материал P. teres. f. teres и P. teres
f. maculata. Остается открытым вопрос о реакции
известных доноров устойчивости к P. teres. f. teres к
изолятам P. teres f. maculata и гибридным формам
гриба.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведена верификация формоспецифичных

маркеров (Poudel et al., 2017) для идентификации
P. teres. f. teres и P. teres f. maculata в российских и
белорусских популяциях P. teres и поиска межви-
довых гибридов. Природу гибридных изолятов
P. teres, сочетающих в своем геноме маркеры
специфичные для каждой формы гриба, можно
объяснить: 1) половой, либо соматической гибри-
дизацией между двумя формами гриба; 2) внутри-
видовой генетической изменчивостью; 3) сохра-
нением в процессе дивергенции вида P. teres про-
межуточных форм.

Работа выполнена при поддержке РФФИ гран-
та № 20-516-00007 Бел_а и БРФФИ договор
№ Б20Р-131.
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The two forms of the phytopathogenic ascomycete Pyrenophora teres – P. teres f. teres (net-form) and P. teres f.
maculata (spot-form) – cause different symptoms of the disease: net blotch and spot blotch of barley leaves. Net-
form of P. teres is widespread everywhere in the barley growing areas, while the spot-form was first found in the
Krasnodar region of Russia (2011) and Brest Region of Republic of Belarus (2016). Both forms of the pathogen
are easily crossed in laboratory conditions, but in the natural populations hybrids are either not formed or are
difficult to diagnose. The problem of formation and preservation in natural populations of hybrids between net
and spot forms remains relevant and of great practical importance, since the resistance of barley to these two
forms of P. teres is controlled by different genes. Therefore, hybrid forms of the pathogen may have unpredictable
virulence to the sources of resistance used in breeding. The aim of our study was to search for hybrid forms be-
tween P. teres f. teres and P. teres f. maculata in natural populations of Russia and Republic of Belarus using form-
specific Ptt and Ptm markers developed for Australian isolates. The research material was 138 single conidial iso-
lates from four populations of P. teres f. maculata and four P. teres f. teres collected in 2013–2016 from barley fields
in the Leningrad and Krasnodar regions of Russia, as well as in Brest region of Republic of Belarus. It should be
noted that in both Russian and Belarusian populations, along with the isolates identified as spot-form, which
made up the majority in these populations, isolates identified as net-form, according to Williams et al. diagnos-
tic, were less frequently encountered. These P. teres f. teres isolates were identified as hybrids using the Poudel et
al. diagnostic system. At the same time, no hybrids were found among 30 isolates from three populations of net
form in the Northwestern region of Russia and the Ivanovo region of Republic of Belarus. This is quite explain-
able by the absence of a spot form in these populations. Thus, the most probable hypothesis explaining the de-
tection of P. teres f. teres isolates combining Ptt and Ptm markers in their genome is sexual or somatic hybridiza-
tion between the two forms of the fungus when they exist together on barley leaves. The possibility of the exis-
tence of a third, ancestral, form that combines the genetic material of the studied forms is also not excluded.

Keywords: barley, form-specific markers, hybrids between P. teres f. teres and P. teres f. maculata, net-form, pop-
ulations, Pyrenophora teres, spot-form
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