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Производство зерна – важный стратегический ресурс Российской Федерации, базовая отрасль сель-
скохозяйственного производства. Для получения высоких и стабильных урожаев необходимо проведе-
ние защитных мероприятий посевов от болезней. В последние годы именно листостебельные болезни 
зерновых культур являются одними из самых вредоносных в агроценозах. Они существенно снижа-
ют урожайность культур, быстро прогрессируют во многих регионах Российской Федерации, а также 
в других зернопроизводящих странах. Zymoseptoria tritici – опасный грибной фитопатоген, вызывающий 
септориоз листьев пшеницы, тритикале, ячменя, ржи. За последние десятилетия в генетическом кон-
троле устойчивости пшеницы к Z. tritici был достигнут существенный прогресс. Однако при благопри-
ятных погодных условиях, способствующих развитию грибных инфекций, чтобы не допустить потери 
урожая и снижения качества сельскохозяйственной продукции, проводят от одной до нескольких обра-
боток фунгицидами. Отечественными и зарубежными учеными отмечается тенденция увеличения ре-
зистентности Z. tritici к некоторым фунгицидам, что представляет собой проблему в реализации эффек-
тивных мероприятий по защите растений. Такие классы, как триазолы и стробилурины, не являются 
исключением, и согласно рейтингу FRAC, риск развития резистентности к ним оценивается как сред-
ний у первых и высокий у вторых соответственно. Растущие проблемы с устойчивостью популяций 
Z. tritici к фунгицидам представляют собой угрозу для производства пшеницы в будущем. Цель настоя- 
щей работы – проведение анализа современных литературных данных по вопросам возникновения 
резистентности к фунгицидам из химических классов триазолов и стробилуринов у Z. tritici. В данном 
обзоре рассмотрены генетические механизмы возникновения резистентности у фитопатогена; приво-
дятся примеры мониторинговых исследований резистентности гриба в разных странах, а также прак-
тические рекомендации по реализации антирезистентных стратегий. Успех создания таких стратегий 
невозможен без знания структуры популяций возбудителей, устойчивости сортов, региональных агро-
экологических особенностей развития патогена и возделывания культуры, биологической хозяйствен-
ной и экономической эффективности средств и методов защиты.
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Рис. 1. Септориоз пшеницы в Краснодарском крае (возбудитель Zymoseptoria tritici): А – внешний вид пораженного расте-
ния; Б – чистая культура гриба на картофельно-глюкозном агаре; В – микропрепарат спор фитопатогена. Фото авторов. 
Масштаб – 50 мкм.

ВВЕДЕНИЕ

Одной из наиболее опасных и распространен-
ных болезней пшеницы на полях зернопроизводя-
щих стран является септориоз (Gorkovenko et al., 
2005; Ponomarenko et al., 2011; Hailemariam et al., 
2020; Zeleneva et al., 2022) (рис. 1). При благопри-
ятных условиях болезнь может достигать эпифито-
тийного уровня, с прямыми потерями урожая более 
40% (Sanin et al., 2018; Ficke et al., 2018; Paholkova, 
Salnikova, 2019).

Zymoseptoria tritici (Desm.) Quaedvl. et Crous – возбу-
дитель септориоза листьев пшеницы, тритикале, яч-
меня, ржи. Относится к семейству Mycosphaerellaceae. 

Данный вид доминирует и является наиболее вре-
доносным в Нижнем Поволжье, на Сев. Кавка-
зе, в Центрально-Черноземном регионе, на полях 
Псковской, Новгородской, Ленинградской, Москов-
ской областей, Алтайского края (Paholkova, Salnikova, 
2019; Toropova et al., 2020; Zeleneva et al., 2022).

На распространение и вредоносность Z. tritici ока-
зывают прямое влияние почвенно-климатические 
особенности регионов (в частности, количество осад-
ков и показатели суточных температур), сорта пше-
ницы, системы выращивания сельскохозяйственных 
культур и разнообразие севооборотов (Krupinsky et al., 
2004; Kutcher et al., 2018; Yang et al., 2022).
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Таблица 1. Динамика развития резистентности Zymoseptoria tritici к фунгицидам класса стробилуринов в различных 
странах (сводная информация по данным FRAC)

Страна
Годы мониторинга

2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 2020 2021 2022
Австрия – – – No – L – – – M M – –
Бельгия – – – H H H H H – H –
Болгария – No – L No No – L No – L No – L L No No L – M L – M
Великобритания H H H – H H H H H H H
Венгрия – No – L No – М M M – – – L – M M L – M
Германия H H H H H H H H H H H
Греция – – – – – – – No – – –
Дания H H H H H – – – H H H
Ирландия H H H H H H H H H H H
Испания No – М No – L No – М No – M No – M No – L L–M M M M M
Италия No – М No – L No – М M M M M L – M M M M – H
Латвия No – М – – M M M H – H М – Н –
Литва No – Н No – Н – M No – L M – M H М – Н –
Нидерланды – – – H H H H H – – H
Новая Зеландия – – – – – H – – – – –
Польша No – Н H H H H M M М – Н M – H М – Н M – H
Россия No – L – – No – L No – L No – L L No L – M L – M L – M
Румыния – No – L No – No – L No – L L L – M L – M M M
Словакия No – М No – L No No – L No – L No – L L – M L – M L – M M M – H
Турция – – – – – – – No No No –
Украина No – L No – L No No – M No – L No – M M L – M L – M M M
Франция H H H H H H H H H H H
Хорватия – – – No – L – M M – M – H – –
Чехия L–M M M M M H M M M – H М – Н M – H
Швейцария – – – H – H H – M – –
Швейцария – – – H – – – M – – –
Швеция H – – H H H H H H H H

Примечание. Н – высокий уровень резистентности (high); М – средний уровень резистентности (medium); М – Н – уро-
вень резистентности от среднего до высокого (medium to high); L–M – от уровень резистентности от низкого до среднего (low 
to medium); L – низкий уровень резистентности (low); No – L – отсутствие или низкий уровень резистентности (no to low); 
No – Н – от отсутствия до высокого уровня резистености (no to high); No – M– от отстутсвия до среднего уровня резистентности 
(no to medium); No – отсутствие устойчивых изолятов. Прочерк означает отсутствие информации.

Устойчивость сортов к экономически значимым 
фитопатогенам каждого региона является ключевой 
основой комплексной стратегии борьбы с болезнями 
(Creissen et al., 2019; Ben M’Barek et al., 2022; Ouaja et 
al., 2023). За последние десятилетия в генетическом 
контроле устойчивости пшеницы к Z. tritici был до-
стигнут существенный прогресс. Устойчивость к па-
тогену может быть качественной, контролируемой 
Stb-генами, или количественной, детерминируемой 
генами с аддитивным эффектом (Brown et al., 2015; 
Saintenac et al., 2021; Yang et al., 2022).

Однако при благоприятных погодных услови-
ях, способствующих развитию грибных инфекций, 
чтобы не допустить потери урожая и снижения ка-
чества сельскохозяйственной продукции, проводят 
от одной до нескольких обработок фунгицидами 
(Lynch et al., 2017; Mäe et al., 2020; Jørgensen et al., 
2021). Фунгициды рекомендуется применять только 
тогда, когда они приносят экономическую выгоду.

Основной проблемой применения химиче-
ской защиты пшеничных посевов является то, что 
у многих популяций Z. tritici быстро развивается 
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устойчивость к фунгицидам, особенно к химиче-
ским веществам класса стробилуринов (QoI-фунги-
циды – Quinone outside Inhibitors) (Blake et al., 2018; 
Kildea et al., 2019; см. табл. 1).

Наиболее распространенными фунгицида-
ми, применяемыми в настоящее время, являют-
ся триазолы (DMI-фунгициды – Demethylation 
Inhibitors или SBI-фунгициды первого класса – 
Sterol Biosynthesis Inhibitors in membranes) (Torriani 
et al., 2015; Jørgensen et al., 2021; Grishechkina et al., 
2022). Эффективность этих соединений снижается 
из-за мутаций в целевых генах гриба. Могут быть 
задействованы и другие механизмы, приводящие 
к возникновению устойчивости к этим фунгици-
дам (Blake et al., 2018; Huf et al., 2018; Garnault et 
al., 2019). Чередование фунгицидов с различными 
способами действия помогает замедлить, а иногда 
и предотвратить потерю их эффективности (Gisi et 
al., 2005). Растущие проблемы с устойчивостью по-
пуляций Z. tritici к фунгицидам представляют собой 
угрозу для производства пшеницы в будущем.

Цель настоящей работы – анализ современных 
литературных данных по вопросам возникновения 
резистентности к фунгицидам из химических клас-
сов триазолов и стробилуринов у Z. tritici.

ПРИМЕНЕНИЕ ФУНГИЦИДОВ 
В РАСТЕНИЕВОДСТВЕ

Химическая защита сельскохозяйственных куль-
тур в промышленных масштабах начала применяться 
во второй половине XIX века (Hawkins, Fraaije, 2018). 
Первоначально использовали препараты на осно-
ве соединений серы, извести и меди. Органические 
фунгициды широкого спектра действия с защитными 
свойствами такие, как дитиокарбаматы и фталимиды 
(производные фталевой кислоты), были разработаны 
в 1940–1960 гг. Дальнейшие успехи в области защиты 
растений были достигнуты, начиная с 1970‑х гг. В этот 
период начинают применяться системные одноком-
понентные фунгициды с защитными и искореняю-
щими свойствами. Они обеспечивали рентабельное 
и качественное производство пшеницы, риса и сои. 
Данные препараты внесли важный вклад в обеспече-
ние продовольственной безопасности зернопроизво-
дящих стран (Hawkins, Fraaije, 2018).

В 1960‑х гг. появляются сообщения о снижении 
эффективности ряда фунгицидов вследствие возник-
новения устойчивых к ним изолятов грибов. Про-
блема образования резистентных форм возбудителей 
обострилась с начала 1970‑х гг. после широкого вне-
дрения в практику системных фунгицидов с изби-
рательным механизмом действия: бензимидазолов, 

фениламидов, дикарбоксимидов, а также препаратов 
групп триазолов, имидазолов, пиримидинов и пипе-
разинов (Lucas et al., 2015). Эти соединения ингиби-
руют в основном биосинтез эргостерина, подавляя 
деметилирование С‑14 в грибной клетке. Поскольку 
они воздействуют на процессы, управляемые одним 
или небольшим числом генов, достаточно одной му-
тации на уровне этого гена для того, чтобы появился 
резистентный к фунгициду мутант (Cools et al., 2007; 
Mullins et al., 2011; Cools, Fraaije, 2013).

В середине 1980‑х гг. некоторые популяции Z. tritici 
выработали устойчивость к бензимидазольным фунги-
цидам (MBCs). Чувствительность к группе DMI-фун-
гицидов в популяциях гриба начала снижаться с се-
редины 1990‑х гг. В настоящее время существуют 
значительные различия в эффективности активных 
компонентов, входящих в эту группу, и для обеспе-
чения производительной работы важно выбрать со-
ответствующие продукты DMI (Sierotzki et al., 2000; 
McDonald et al., 2019). Все азолы обладают одинаковым 
механизмом действия, ингибируя стерол‑14α-демети-
лазу (CYP51). Изначально предполагалось, что если 
Z. tritici приобретет мутацию, которая повлечет устой-
чивость, то все азолы будут затронуты в равной степе-
ни. Теперь известно, что это не так. Большое количе-
ство мутаций идентифицировано. Некоторые азолы, 
прежде всего эпоксиконазол и протиоконазол, продол-
жают обеспечивать сдерживание инфекции на произ-
водственных полях (Fungicide resistance.., 2023).

Изоляты Z. tritici с пониженной чувствительностью 
к стробилуринам были впервые обнаружены в 2002 г. 
В генофонде популяций гриба получила распростра-
нение мутация G143A (Fraaije et al., 2005; Sierotzki 
et al., 2006). Однако, несмотря на это, некоторые QoI 
фунгициды все же обладают эффективностью и нахо-
дят широкое применение как в России, так и в других 
зернопроизводящих странах (Blake et al., 2018; Suemoto 
et al., 2019; Shсherbakova, 2019).

Триазолы в составе комбинированных препара-
тов также находят широкое применение, подтверждая 
свое профилактическое и лечебное действие на полях 
Краснодарского края (Volkova et al., 2020), Ростовской 
обл. (Pasko, 2018), Центрально-Черноземного региона 
(Zasorina, Tysyachnik, 2020) и других регионах Россий-
ской Федерации (Grishechkina et al., 2022), эффектив-
но защищая зерновые культуры от грибных патоге-
нов, в том числе и от возбудителей септориозов.

В европейских странах при производстве зер-
новых интенсивность обработки фунгицидами 
полей составляет в среднем от двух до четырех раз 
за сезон (Jørgensen et al., 2021). На основе объе-
мов продаж химикатов и национальных исследо-
ваний, проведенных в 2006 и 2007 гг. в Германии, 



	 ОСОБЕННОСТИ ВОЗНИКНОВЕНИЯ, РАЗВИТИЯ И ГЕНЕТИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ� 427

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ	 том 58	 № 6	 2024

Франции, Великобритании и Дании, отмечено, что 
их использование в Дании было намного ниже, чем 
в других странах. Во Франции можно обнаружить 
региональные различия, которые показали вы-
сокую интенсивность использования препаратов 
на севере Франции по сравнению с южными регио- 
нами. Самый высокий общий объем использова-
ния фунгицидов был применен в Великобритании 
(Jørgensen et al., 2014).

В настоящее время наблюдаются случаи разви-
тия резистентности практически для всех основных 
классов фунгицидов у различных видов фитопато-
генов (FRAC Code List). Такие классы, как триа-
золы и стробилурины, не являются исключением, 
и, согласно рейтингу FRAC, риск развития рези-
стентности к ним оценивается как средний у пер-
вых и высокий у вторых соответственно.

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ 
ПРОЯВЛЕНИЯ РЕЗИСТЕНТНОСТИ 

К ТРИАЗОЛАМ В ПОПУЛЯЦИЯХ 
ZYMOSEPTORIA TRITICI

Триазолы, также известные как DMI-фунги-
циды, действуют путем подавления синтеза гриб-
ных стеринов, ингибируя фермент 14α-деметилазу 
(CYP51, белок, кодируемый геном cyp51) из супер-
семейства цитохромов P450 (монооксигеназа P450). 
Этот фермент ответственен за удаление 14α-ме-
тильной группы от ланостерола – предшественника 
эргостерина (Ma, Michailides, 2005), который явля-
ется основным стериновым компонентом грибных 
мембран и отсутствует у растений. Ингибирующее 
действие фермента CYP51 приводит к недостатку 
эргостерина и накоплению в клетке гриба токсич-
ных 14‑α-метилстеринов. Высокие концентрации 
этих соединений усиливают окислительный стресс, 
вызывают повреждение мембраны и в результате 
приводят к гибели клетки гриба (Shkel et al., 2013; 
Garnault et al., 2019; Jørgensen et al., 2021).

Лабораторные исследования подтвердили поло-
жительную корреляцию между увеличением кон-
центрации триазоловых фунгицидов и накоплени-
ем резистентных форм, а также развитием внутри-
групповой перекрестной резистентности Z. tritici 
(Mavroeidi, Shaw, 2005).

У высоко-, слабо- и умеренно-устойчивых штам-
мов возбудителя септориоза пшеницы Z. tritici 
из Франции и Великобритании были обнаружены 
практически все возможные однонуклеотидные из-
менения в гене cyp51. Некоторые штаммы патогена 
с умеренной или высокой резистентностью содержа-
ли вставку в промоторе этого гена или комбинации 

точечных мутаций (Leroux, Walker, 2011). В резуль-
тате наблюдается сверхэкспрессия белка CYP51 
у Mycosphaerella graminicola (традиционное название 
телеоморфы Zymoseptoria tritici), приводящая к увели-
чению уровня транскрипта в 10–40 раз, что приводи-
ло к снижению чувствительности к DMI-фунгицидам 
в 7–16 раз в условиях in vitro (Cools, Fraaije, 2013).

Было установлено, что устойчивость поле-
вых изолятов некоторых фитопатогенных грибов 
к DM-ингибиторам не всегда обусловлена только 
аминокислотными заменами в белке CYP51 (Ma, 
Michailides, 2005). В случае резистентных фенотипов 
Z. tritici наблюдается высокая множественная устой-
чивость к DMI, которая связывалась с повышенной 
экспрессией генов белков-переносчиков действую-
щих веществ фунгицида (Leroux, Walker, 2011).

У современных популяций Z. tritici в белке CYP51 
обнаружено более 30 различных аминокислотных из-
менений (замен и делеций). Мутации могут возни-
кать также и в комбинации друг с другом, обуславли-
вая наличие устойчивости у их носителей сразу к не-
скольким действующим веществам из химического 
класса триазолы (Blake et al., 2018; Huf et al., 2018).

У DMI-фунгицидов групповую устойчивость 
обычно отмечают для тех действующих веществ, ко-
торые активны против одного и того же патогена, 
и не обнаруживают в отношении ингибиторов син-
теза стеринов из других классов (Shсherbakova, 2019).

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ 
ПРОЯВЛЕНИЯ РЕЗИСТЕНТНОСТИ 

К СТРОБИЛУРИНАМ В ПОПУЛЯЦИЯХ 
ZYMOSEPTORIA TRITICI

Стробилурины – это фунгициды, действие кото-
рых направлено на ингибирование дыхания в сай-
те Qo цитохрома b, который играет ключевую роль 
в переносе электронов через комплекс III дыхатель-
ной цепи (Bartlett et al., 2002). QoI – это высоко-
активные и специфические фунгициды, которые 
используются во многих различных культурах для 
борьбы с болезнями растений. В начале 2000‑х гг. 
у Z. tritici была зафиксирована устойчивость к фун-
гицидам QoI (Torriani et al., 2009). Она объясняется 
точечными мутациями в гене, связанным с мито-
хондриальным цитохромом b (cytb). Изоляты, не-
сущие мутации F129L или G137R, проявляют уме-
ренную (частичную) устойчивость и сравнительно 
спорадически встречаются в европейских популя-
циях Z. tritici. Напротив, мутация G143A обеспечи-
вает полную устойчивость и доминирует в совре-
менных популяциях фитопатогена. Фунгициды 
QoI больше не обладают эффективностью против 
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Z. tritici в большинстве европейских стран (Fraaije 
et al., 2005; Sierotzki et al., 2006, Mäe et al., 2020). 
Так, например, исследования, проведенные A. Mäe 
et al.(2020) показали, что на период 2018 г. часто-
та мутации cytb G143A, придающая устойчивость 
к стробилуринам, увеличилась до 50–70% в попу-
ляциях Z. tritici из Эстонии, Финляндии, Латвии 
и Литвы. Известно, что мутанты, несущие G143A 
и F129L, обладают высоким уровнем перекрестной 
устойчивости между различными стробилуринами 
(Sierotzki et al., 2006). Несмотря на то, что фунгици-
ды QoI больше не рекомендуются против Z. tritici, 
они остаются эффективными против других забо-
леваний (например, ржавчины) (Mäe et al., 2020) 
и поэтому все еще применяются в полевых услови-
ях. Постоянное применение любого стробилурина 
создает благоприятные условия для дальнейшего 
распространения штаммов Z. tritici, несущих мута-
цию G143A (Kildea et al., 2022).

Фунгициды QoI ингибируют фермент-мишень 
в дыхательной цепи митохондрий грибов Z. tritici. 
Основной причиной устойчивости к QoI являет-
ся однонуклеотидный полиморфизм (SNP) в гене 
цитохрома грибов, приводящий к аминокислотной 
замене глицина на аланин в положении 143 бел-
ка цитохрома (G143A) (Fraaije et al., 2003), фени-
лаланина на лейцин (F129L), глицина на аргинин 
в положении 137 (G137R) (Mutations associated with 
QoI-resistance, FRAC) а также адаптационными ме-
ханизмами, в частности сверхэкспрессией альтер-
нативной оксидазы, функционирующей в обход 
дыхательного комплекса III (Ma, Michailides, 2005; 
FRAC Code List, 2019; Kildea et al., 2019).

Уровень резистентности (процент мутации 
G143A) Z. tritici в образцах с пятнистостью листьев 
септориоза можно быстро и точно определить с по-
мощью метода пиросеквенирования (FRAC, 2023; 
Molecular biological.., 2023; Molecular genetic.., 2023).

Ретроспективное тестирование с помощью по-
лимеразной цепной реакции (ПЦР) показало, что 
G143A уже присутствовал в полевых популяциях 
Z.  tritici в Великобритании в течение вегетацион-
ного периода 2000–2001 гг., хотя и с очень низкой 
частотой (Fraaije et al., 2005).

Тестирование ранней весной 2003 г. показало ши-
рокое распространение устойчивости к QoI в поле-
вых популяциях Z. tritici в Великобритании (Fraaije et 
al., 2003). Все устойчивые к QoI изоляты содержали 
G143A аллели. Это указывает на то, что эти изоляты 
являются полностью патогенными, и переносимые 
воздушно-капельным путем их аскоспоры, выделяе- 
мые из псевдотециев, могут играть важную роль 

в распространении устойчивых к QoI генотипов 
на большие расстояния (Fraaije et al., 2005).

Быстрое развитие резистентности к QoI-фунги-
цидам предположительно связано с тем, что убихи-
ноноксидаза, которая является мишенью для этих 
фунгицидов, кодируется митохондриальной ДНК. 
Митохондриальная ДНК обладает менее эффек-
тивной способностью к репарации по сравнению 
с ядерной ДНК (Gisi et al., 2005).

Показано, что подобные мутации вызывают 
устойчивость у других грибных патогенов злаковых, 
таких как Oculimacula (ранее Tapesia) spp. (Albertini 
et al., 1999), Rhynchosporium secalis (Wheeler et al., 
1995) и Blumeria spp. (Sierotzki et al., 2000; Fraaije 
et al., 2002) – эти мутации были обнаружены пре-
имущественно в идентичных кодонах. Таким об-
разом, внутригрупповая резистентность была вы-
явлена ко всем действующим веществам (ДВ) 
QoI-фунгицидов. У DMI-фунгицидов ее обычно 
отмечают для тех ДВ, которые активны против од-
ного и того же патогена, и не обнаруживают в от-
ношении ингибиторов синтеза стеринов из других 
классов (Shherbakova, 2019).

С конца 1990‑х гг. QoI стали ключевым компонен-
том стратегий борьбы с болезнями зерновых культур 
в северо-западной Европе из-за их стойкой активно-
сти широкого спектра действия и потенциальной до-
полнительной урожайности за счет увеличения про-
должительности вегетационного периода (Gooding 
et al., 2000). Однако после обнаружения устойчивых 
изолятов в полевых популяциях Z. tritici в 2002 году 
(Fry, Milgroom, 1990), QoIs было разрешено ис-
пользовать только в смесях с DMIs, максимум два 
опрыскивания за сезон, чтобы замедлить развитие 
резистентности и обеспечить эффективную борьбу 
с болезнями. Как следствие снижения эффективно-
сти QoIs, сдерживание болезней в настоящее время 
в значительной степени зависит от DMI.

ПРАКТИЧЕСКИЕ РЕКОМЕНДАЦИИ 
ПО РЕАЛИЗАЦИИ АНТИРЕЗИСТЕНТНОЙ 

СТРАТЕГИИ, СНИЖАЮЩЕЙ РИСКИ 
ВОЗНИКНОВЕНИЯ УСТОЙЧИВОСТИ 

ФИТОПАТОГЕНА ZYMOSEPTORIA TRITICI 
К ТРИАЗОЛАМ И СТРОБИЛУРИНАМ

Антирезистентные стратегии применения фун-
гицида должны быть разработаны еще до его выхода 
на рынок. Подобные рекомендации формируются 
на основании результатов, полученных в ходе фито-
патологических, биохимических и популяционно-
генетических исследований (Hawkins, Fraaije, 2018). 
Стоит отметить, что первые препараты, созданные 
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на основе действующих веществ из химическо-
го класса стробилуринов, появившиеся на рын-
ке в 1996 году, применялись без учета возможного 
формирования устойчивости к ним у различных 
фитопатогенов. Это привело в течение 3–4  лет 
к накоплению в популяциях устойчивых к строби-
луринам изолятов Z. tritici (AHDB, 2023).

Основными факторами, влияющими на скорость 
возникновения и развития устойчивости, являются 
химическая структура, механизм действия, частота, 
норма (особенно максимальная) и способ примене-
ния (отдельно, в виде баковых смесей или в чередо-
вании с препаратами другого механизма действия) 
фунгицида, генетическое разнообразие в популяции 
патогена, жизнеспособность и агрессивность устой-
чивых мутантов, соблюдение севооборотов на полях 
и климатические условия зернопроизводящего регио- 
на (Shherbakova, 2019).

Риск возникновения устойчивости помогут сни-
зить соблюдение нескольких общих рекомендаций 
(Brent, Hollomon, 2007; Hawkins, Fraaije, 2018). Пода-
вление роста и размножения устойчивых биотипов 
грибов обеспечивается химическим разнообрази-
ем препаратов. Селекционное давление на популя-
цию патогена позволяет снизить ограничение хи-
мических обработок за сезон (проведение их только 
в случае необходимости). Следование регламентам 
применения фунгицидов, установленным фирмами-
производителями, а также применение чередования 
или смеси фунгицидов с различным механизмом дей-
ствия при первых признаках снижения эффектив-
ности препарата. Проведение данных мероприятий 
позволит существенно снизить частоту устойчивых 
изолятов в популяциях фитопатогенов. Для профи-
лактики развития устойчивости у возбудителей септо-
риоза не следует применять QoI-фунгициды отдельно, 
а только в смесях, особенно с триазолами, что также 
снижает развитие устойчивости у грибов к DMI-фун-
гицидам (Fraaije et al., 2003). Для более эффективной 
борьбы с резистентными штаммами возбудителей же-
лательно, чтобы один из компонентов в смеси пред-
ставлял из себя фунгицид с многосайтовым действием 
на грибы (Hawkins, Fraaije, 2018).

Помимо химических обработок посевов зерновых, 
важно комбинировать элементы интегрированной 
защиты, включающие в себя биологические, агротех-
нические и иммунологические методы защиты расте-
ний. Эти подходы позволяют задерживать, а не пре-
дотвращать накопление резистентных штаммов 
в популяциях грибов (Brent, Hollomon, 1998; Tjuterev, 
2001; Tjuterev, 2010). Региональное распространение 
устойчивых изолятов зависит от многих факторов, 
в том числе от способности гриба распространяться 

на большие территории, что Z. tritici осуществляет 
с помощью аско- и пикноспор. В связи с этим заслу-
живает внимания “лоскутная” стратегия, предполага-
ющая оставление некоторых полей необработанны-
ми или обработанными различными фунгицидами, 
не обладающими общим механизмом действия. Иначе 
может возникнуть перекрестная устойчивость у воз-
будителей болезней – явление, при котором патоген, 
устойчивый к одному противомикробному соедине-
нию, также устойчив к одному или нескольким другим 
действующим веществам (Parnell et al., 2006).

В антирезистентной стратегии применения фун-
гицидов присутствуют также рекомендации относи-
тельно применения препаратов с действующими ве-
ществами из определенных химических классов. На-
пример, для предотвращения развития устойчивости 
к стробилуринам рекомендуется проведение не более 
двух-трех обработок подряд этими препаратами при 
разрыве между блоками обработок не менее двух об-
работок препаратами с действующими веществами 
из других химических групп, а также их использова-
ние на площади 30–50% от общей обрабатываемой 
(Brent, Hollomon, 1998).

Для предотвращения развития резистентности 
к фунгицидам из химического класса триазолов реко-
мендуют использование их смесей в сочетании с дей-
ствующими веществами из химических групп хлор-
нитрилы (хлороталонил), ингибиторами сукцинат-
дегидрогеназы (SDHI-фунгицидами) и ингибиторы 
переноса электронов от цитохрома b к цитохрому с1 
на внутренней мембране митохондрий (QiI-фунги-
циды – Quinone inside Inhibitors). Кроме того, комби-
нированные препараты с триазолами рекомендуется 
применять в случае проведения повторных обработок 
после применения препаратов, содержащих активные 
компоненты только из этого химического класса. Риск 
развития резистентности к этой группе фунгицидов 
снижается также за счет уменьшения количества об-
работок этими препаратами при обязательном соблю-
дении рекомендуемой нормы применения (Fungicide 
resistance.., 2023). Способность устойчивых к триазо-
лам форм грибов к развитию на листьях также резко 
снижает применение первыми в вегетационном сезо-
не препаратов на основе стробилуринов. Это проис-
ходит благодаря снижению селекционного давления 
из-за низкого уровня содержания инокулюма в начале 
вегетации растений (Tyuterev, 2001).

В 2020 г. появился новый азол – мефентрифлюко-
назол (Bryson et al., 2018), он был представлен на ев-
ропейском рынке. Как показано в нескольких иссле-
дованиях, проведенных в ряде европейских стран, но-
вое действующее вещество заменит некоторые другие 
азолы из-за его высокой эффективности в отношении 
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Z. tritici (Jørgensen et al., 2020). Мефентрифлюконазол 
превосходил четыре протестированных в полевых ус-
ловиях вместе с ним азола по сдерживанию септори-
озной пятнистости пшеницы. Исследования in vitro 
показали его эффективность при совместном приме-
нении с дифеноконазолом (Heick et al., 2020). Введе-
ние ингибитора хинона (QiI) фенпикоксамида в пре-
парат (Owen et al., 2017) и нового поколения фунги-
цидов QoI, таких как метилтетрапрола (Suemoto et 
al., 2019), предоставляет варианты для разнообразной 
и успешной защиты сельскохозяйственных посевов 
(Jørgensen et al., 2021).

Таким образом, предлагаемые методы стратегии 
предотвращения или отсрочки возникновения рези-
стентности грибов к фунгицидам включают: 1) кор-
ректное и точное применение рекомендуемой дозы 
фунгицида; 2) ограничение частоты применения фун-
гицидов; 3) использование смесей фунгицидов: ком-
бинирование двух или более фунгицидов с разными 
механизмами действия может повысить эффектив-
ность контроля и снизить вероятность развития рези-
стентности; 4) использование чередования фунгици-
дов: при чередовании различных фунгицидов с разны-
ми механизмами действия можно предотвратить или 
отсрочить развитие резистентности, т. к. грибы могут 
иметь различную чувствительность к разным фун-
гицидам; 5) эффективная стратегия может включать 
комбинацию вышеперечисленных методов, чтобы 
усилить контроль над грибными патогенами и снизить 
вероятность развития резистентности.

Важно использовать эти методы в сочетании с хо-
рошими практиками управления, такими как соблю-
дение ротации культур, соблюдение санитарных меро-
приятий, чтобы снизить давление грибных патогенов 
и общую вероятность развития резистентности к фун-
гицидам (Gisi et al., 2002; Pereira et al., 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Применение фунгицидов в растениеводстве нача-
лось во второй половине XIX в. Использование фун-
гицидов способствует обеспечению продовольствен-
ной безопасности и повышению продуктивности 
сельскохозяйственных культур. Однако с появлением 
фунгицидов также возникли проблемы резистентно-
сти. Фитопатогенные грибы могут приобретать устой-
чивость к различным классам фунгицидов, что огра-
ничивает их эффективность.

Такие классы как триазолы и стробилурины не яв-
ляются исключением, и, согласно рейтингу FRAC, 
риск развития резистентности к ним у гриба Z. tritici 
оценивается как средний и высокий. Возникновение 
и развитие резистентности к этим фунгицидам на-
чалось спустя несколько лет после выхода на рынок 

и широкого применения препаратов на их основе. Это 
повлияло на микроэволюционные процессы в попу-
ляциях Z. tritici в сторону появления и распростране-
ния мутантов, обладающих устойчивостью к действу-
ющим веществам применяемых фунгицидов. Гене-
тические механизмы, обеспечивающие устойчивость 
гриба к триазолам и стробилуринам, главным обра-
зом, основаны на возникновении мутаций в генах-
мишенях гриба, появлении вставок в их промоторах.

Для снижения риска развития резистентности 
и поддержания эффективности фунгицидов рекомен-
дуется использовать антирезистентные стратегии. Они 
включают разнообразие препаратов, снижение селек-
ционного давления на популяцию патогена, путем 
ограничения химических обработок посевов, соблю-
дение регламентов применения фунгицидов, а также 
использование чередования или смесевых препара-
тов с компонентами различного механизма действия. 
Кроме того, важно комбинировать химические обра-
ботки с другими методами интегрированной защиты 
растений.

В целом понимание генетических механизмов ре-
зистентности к триазолам и стробилуринам у Z. tritici 
является важным для разработки эффективных стра-
тегий управления резистентностью и поддержания 
эффективности фунгицидов. Дальнейшие иссле-
дования в этой области помогут разработать новые 
препараты и методы борьбы с фитопатогенами, по-
зволяющее обеспечить устойчивое и продуктивное 
растениеводство.

Работа выполнена при поддержке Российского на-
учного фонда, проект № 19-76-30005.
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Grain production serves as an important strategic resource of the Russian Federation, it is a fundamental 
branch of agricultural production. In order to get a high and stable yield, it is necessary to carry out protective 
measures for crops against various diseases. In recent years, leaf-stem diseases of grain crops stand out as the 
most harmful ones in agrocoenoses. They significantly decrease crop yield. Not only do they rapidly spread 
around multiple regions of the Russian Federation, but they encompass other grain-producing countries as well. 
Zymoseptoria tritici is a dangerous fungal phytopathogen that causes Septoria blotches among wheat, triticale, 
barley and rye. Within several decades, some significant progress has been made in the process of genetic control 
of wheat resistance to Z. tritici. However, due to the presence of favorable weather conditions contributing to the 
development of fungal infections, in order to prevent crop loss together with decrease in the quality of agricultural 
produce, from one to several fungicide treatments have to be implemented. Russian and foreign scientists have 
noted a tendency of Z. tritici to increase rersistance to some fungicides, which poses a problem with the successful 
implementation of efficient plant protection measures. Such classes as triazoles and strobilurins are no exception, 
and according to the FRAC rating, the risk of developing resistance to them is assessed as medium in the former 
and high in the latter, accordingly. Increasing problems caused by fungicide resistance in Z. tritici populations 
pose a threat to further wheat production. The purpose of the present research is to analyze modern literature 
data on the emergence of resistance to fungicides from the chemical classes of triazoles and strobilurins in 
Z. tritici. The given review examines the genetic mechanisms of resistance that appear in the phytopathogen; 
examples of monitoring studies of fungal resistance in various countries are provided alongside with practical 
recommendations on the implementation of anti-resistance strategies. The success of creating such strategies is 
impossible without knowledge of the pathogen population structure, cultivar resistance, regional agro-ecological 
peculiarities of the pathogen development and crop cultivation or the biological commercial and economic 
efficiency of protection means and methods.
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