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Головнёвые грибы рода Tilletia – распространенные и вредоносные патогены пшеницы во всем мире. В последнее 
десятилетие, в связи с расширением зон органического земледелия, отмечается нарастание их значимости, что 
предопределяет необходимость усиления внимания к этой проблеме. Представлен обзор литературных данных 
по грибам рода Tilletia (T. caries, T. laevis, T. controversa) – возбудителям твердой и карликовой головни пшеницы. 
Проанализированы биологические и экологические особенности патогенов, морфология спор, симптоматика 
болезней, исторические аспекты их изучения в России и за рубежом. Обсуждаются фитопатологические и 
молекулярные методы диагностики возбудителей головневых заболеваний рода Tilletia. Показаны ограничения 
фитопатологической диагностики, связанные с морфологическим сходством телиоспор возбудителей твердой 
и карликовой головни. Проведен критический анализ развития молекулярных подходов к идентификации – от 
биохимических методов и анализа консервативных генетических локусов (ITS, IGS и пр.) до методов случайного 
геномного профилирования (RAPD, ISSR и пр.), MALDI-TOF масс-спектрометрии, изотерической амплификации 
(LAMP) и высокопроизводительного секвенирования (NGS). Особое внимание уделено проблеме недостаточной 
специфичности и воспроизводимости многих молекулярных методов, включая SCAR-маркеры. Анализ 
литературных данных дополнен оригинальными результатами по проращиванию спор T. caries и T. controversa и 
апробации SCAR-маркера для идентификации возбудителя карликовой головни пшеницы.
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Введение
Головнёвые грибы рода Tilletia – распространенные и 

вредоносные патогены пшеницы во всем мире. На мяг-
кой пшенице (Triticum aestivum L.) отмечается три вида 
головни: твердая (возбудители Tilletia caries (DC.) Tul. & 
C. Tul.) и T. laevis J.G. Kühn), карликовая (возбудитель T. 
controversa J.G. Kühn) и индийская (возбудитель T. indica 
Mitra) (Каратыгин, 1986). Ниже рассматриваются только 
три возбудителя, имеющие значение для России.

Твердая головня встречается во всех зонах возделы-
вания пшеницы (Albughobeish, Moosawi Jorf, 2015). В 
последние годы высокую значимость заболевание при-
обретает в регионах органического земледелия (Weed 
et al., 2021). Карликовая головня относится к болезням 

регионального значения. В 2019 году вид T. controversa 
включен в Единый перечень карантинных объектов Евра-
зийского экономического союза как организм, ограничен-
но распространенный в Российской Федерации (Уварова, 
Сурина, 2020). Обе болезни снижают урожайность и каче-
ство зерна. Индийская головня является объектом внеш-
него карантина. Заболевание также включено в Единый 
перечень карантинных объектов Евразийского экономиче-
ского союза, как болезнь, отсутствующая на данной тер-
ритории. Индийская головня зарегистрирована в Афгани-
стане, Индии, Ираке, Иране, Непале, Пакистане, Мексике, 
Бразилии, и ограниченно распространена в США (штат 
Аризона) и ЮАР (Скрипка, Мордкович, 2018).

Твердая головня
Твердая головня – одна из древнейших болезней пше-

ницы и других злаков. Впервые ее описал Tillet в 1755 г. 
Он показал, что заболевание проявляется вследствие кон-
таминации урожая телиоспорами из пораженных колосьев 
(Каратыгин, 1986).

Два вида грибов рода Tilletia вызывают твердую го-
ловню: T. caries и T. laevis (синоним T. foetida (Wallr.) 
Liro, T. foetens (Berk. & M.A. Curtis) Trel.) (https://www.
indexfungorum.org). Наиболее распространенным яв-
ляется вид Т. caries. Он встречается повсеместно, где 

возделывается пшеница. Ареал Т. laevis в Российской 
Федерации ограничен южными регионами. Т. caries и 
Т. laevis близки по биологическим свойствам и характе-
ру вызываемых симптомов. В регионах, где обитают оба 
вида, возможно одновременное присутствие их сорусов на 
одном растении и даже в одном колосе (Каратыгин, 1986). 
T. caries является карантинным видом для Египта и Мек-
сики, T. laevis – для Бразилии (Уварова, Сурина, 2020).

Симптомы твердой головни отмечаются с начала 
фазы молочной спелости зерна. Высота инфицированных 
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растений существенно не отличается от высоты здоровых. 
Зараженные колосья несколько сплюснуты и имеют до-
вольно интенсивную сине-зеленую окраску. При надавли-
вании на зараженные зерновки, находящиеся в фазе мо-
лочной спелости, из них выделяется сероватая жидкость 
с запахом триметиламина (в случае обоих патогенов). По 
мере созревания колосьев эта окраска постепенно утра-
чивается. Перед фазой восковой спелости в пораженном 
колосе вместо зерен образуются “головневые мешочки” с 
телиоспорами (сорусы гриба) (рис. 1). Они имеют оваль-
ную форму и на вершине немного заострены. Длина и 
ширина сорусов на разных сортах пшеницы варьирует: 
T. caries 4.6–5.7×2.4–2.7 мм, T. laevis 5.2–6.8×2.4–2.8 мм 
(Сторчевой, 1966). К моменту окончательного созрева-
ния пораженные колосья остаются прямостоячими, тогда 
как здоровые под тяжестью часто поникают. Контамина-
ция («заспорение») здорового зерна происходит в момент 
уборки и обмолота зерна. Головневые мешочки разруша-
ются и телиоспоры рассеиваются по всей партии зерна 
(Каратыгин, 1986). При высокой степени заспорения зер-
на может присутствовать неприятный запах триметила-
мина, что ограничивает его дальнейшее использование в 
пищевой промышленности (Pant et al., 2000; Borgen, 2004; 
Kochanova et al., 2004).

Несмотря на то, что симптомы поражения, вызываемые 
Т. caries и Т. laevis, сходны, возбудители существенно раз-
личаются по морфологии телиоспор: у Т. caries они сетча-
тые, у Т. laevis – гладкие (рис. 2а,б). Телиоспоры Т. caries 
шаровидные или почти шаровидные, 14–25×12.6–21 мкм, 
со светло- или темно-коричневой оболочкой с сетчатым 
утолщением; ячейки преимущественно пятиугольные, от 
2.2 до 5.8 мкм, число их (на видимой полусфере) от 32–55, 
с ребрами (1.4–2.1 мкм высотой и 0.6–0.8 мкм шириной), 
без ослизняющего слоя (рис. 2а). У отдельных образ-
цов могут отмечаться гиалиновые споры. Телиоспоры Т. 
laevis шаровидные, яйцевидные, продолговатые, 13.5–
22.5×12.6–18 мкм, со светло-коричневой гладкой оболоч-
кой (1–2 мкм) (рис. 2б) (Ульянищев, 1968). 

Заражение пшеницы возбудителями твердой головни 
происходит с фазы прорастания зерна и до выхода расте-
ния из почвы. Гриб внедряется в колеоптиль, локализуясь 
в основании первого листа. Далее мицелий проникает в 
точку роста (апекс) и диффузно распространяется по рас-
тению, достигая колоса и вызывая характерные симптомы. 

В ходе прорастания телиоспоры Т. caries происходит 
мейотическое деление ее диплоидного ядра и образует-
ся тетрада гаплоидных ядер (рис. 3а). Они мигрируют в 
базидию (промицелий), где по мере развития происходит 
неоднократное митотическое деление (рис. 3б). По мере 
развития базидии на ней формируются базидиоспоры 
(первичные споридии), в которые мигрируют гаплоид-
ные ядра (рис. 3в). Число базидиоспор варьирует от 8 до 
16. Между ними происходит копуляция с образованием 
цитоплазматических мостиков (аностомозов) (рис. 3г). В 
результате формируются двуядерные Н-образные струк-
туры, которые прорастают в дикариотический мицелий 
(инфекционные гифы) (рис. 3д), заражающий молодые 
проростки пшеницы в почве (рис. 3е) (Каратыгин, 1986). 

Телиоспоры Т. caries прорастают в широком интер-
вале температуры: от 4 до 25 °C. Оптимальная темпера-
тура – 16–18 °C. Заражение растений более интенсивно 

Рисунок 1. Колосья пшеницы  
с симптомами твердой головни 

Figure 1. Spikes of wheat with symptoms of a common bunt

Рисунок 2. Телиоспоры Tilletia caries (a), Tilletia laevis (б) 
Figure 2. Teliospores of Tilletia caries (a), Tilletia laevis (б)



203Гультяева Е.И. и др. / Вестник защиты растений, 2025, 108(4) с. 201–217 

осуществляется при температуре почвы 5–10 °C (Караты-
гин, 1986). Озимая пшеница более поздних сроков сева 
и яровая более ранних сроков инфицируются возбудите-
лями твёрдой головни сильнее. Глубокая заделка семян 
также способствуют более сильному поражению расте-
ний. Это связано с тем, что в более холодных слоях почвы 
прорастание семян задерживается, что способствует удли-
нению периода, подходящего для заражения (Каратыгин, 
1986).

Процесс прорастания телиоспор возбудителя твердой 
головни Т. caries и влияние на него условий окружающей 

среды хорошо освещен в отечественной и зарубежной 
литературе. Мы также провели подобный эксперимент. 
Использовали сорусы Т. caries с пораженных колосьев 
пшеницы, собранных в Краснодарском крае и Тамбовской 
области в 2023 г. Сорусы раскладывали в чашки Петри, 
на дно которых была помещена фильтровальная бумага 
(3 слоя), смоченная стерильной водой. Чашки инкубиро-
вали при трех температурных режимах (4–5 °C, 12–14 °C и 
23–24 °C) в условиях освещения и темноты. В течение экс-
перимента следили за тем, чтобы фильтровальная бумага 
была влажной, но при этом свободная жидкость в чашке 

Рисунок 3. Этапы прорастания телиоспор Tilletia caries.  
а, б – базидии, в – базидия с базидиоспорами, г – копуляция базидиоспор, д – прорастание базидиоспоры,  

е – инфекционные гифы, заражающие проростки пшеницы в почве
Figure 3. Stages of germination of Tilletia caries teliospores.  

а, б – basidia, в – basidia with basidiospores, г – basidiospore copulation, д – basidiospore germination,  
e – infectious hyphae infecting wheat seedlings in the soil
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отсутствовала. В результате не было выявлено различий в 
скорости прорастания спор из обоих образцов. Через 5–6 
дней инкубирования при температуре 12–14 °C они про-
растали на 70–80 %, при температуре 4–5 °C – через 12–14 
дней. Температура 23–24 °C препятствовала прорастанию 
(прорастали единичные споры). Освещение не оказывало 
существенного влияния на данный процесс: споры успеш-
но прорастали как в темноте, так на свету. Прорастание 
телиоспор во всех вариантах опыта происходило согласно 
выше представленным этапам (рис. 3).

Вид Т. laevis в качестве самостоятельного возбудителя 
твердой головни впервые описан в 1873 г. (Kühn, 1873). 
Виды Т. laevis и T. caries легко скрещиваются между со-
бой, давая промежуточные по строению экзоспория 
формы. Выдвигалось предположение, что Т. laevis сво-
им происхождением тесно связан с твёрдой пшеницей и 
происходит из Эфиопии (Проценко, Проценко, 1960), но 
подтвердить это довольно сложно. В отличие от Т. caries, 

Т. laevis, по-видимому, формировался в более теплом кли-
мате, чем объясняются некоторые особенности его биоло-
гии и географического распространения. Однако способ 
инфицирования, особенности развития мицелия в тканях, 
последовательность смены ядерных фаз при прорастании, 
а также многие экологические характеристики Т. laevis 
практически идентичны таковым Т. caries (Каратыгин, 
1986).

С использованием полногеномного секвенирования 
было показано, что виды Т. caries и Т. laevis, существенно 
различающиеся по орнаментации оболочки телиоспор, ха-
рактеризуются высоким сходством геномов (Sedaghatjoo et 
al., 2022; Nguyen et al., 2025). Для них не выявлено генов, 
позволяющих различать оба этих вида. Реконструкция фи-
логении также свидетельствует об отсутствии у них суще-
ственных отличий, из-за чего эти два вида, скорее всего, 
стоит рассматривать как один (Sedaghatjoo et al., 2022). 

Карликовая головня
В отличие от твердой, карликовая головня представля-

ет собой заболевание озимой пшеницы, имеющее регио-
нальное значение (Каратыгин, 1986; Trione, 1982). В ми-
ровой и отечественной литературе предыдущего столетия 
представлена информация, что заболевание распростра-
нено на более ограниченной территории и встречается 
между 41 и 53° с. ш. в Европе и между 37 и 48° с. ш. в 
Северной Америке. В Южной Америке заболевание обна-
руживали между 30 и 40° ю. ш. в Аргентине и Уругвае. 
Регионы распространения T. controversa в современный 

период, согласно информации, представленной в между-
народной базе данных Европейско-средиземноморской 
организации по защите растений (EPPO Global Database), 
несколько шире (рис. 4) (https://gd.eppo.int/taxon/TILLCO/
distribution) и не имеют чёткой широтной привязки. Харак-
терной особенностью считалась приуроченность патогена 
к возвышенным, предгорным районам культивирования 
пшеницы (Каратыгин, 1986), хотя и эта закономерность, 
по всей видимости, не является строгой. 

Рисунок 4. Распространение возбудителя карликовой головни пшеницы согласно EPPO Global Database  
(https://gd.eppo.int/taxon/TILLCO/distribution)

Figure 4. Distribution of wheat dwarf blight pathogen according to EPPO Global Database  
(https://gd.eppo.int/taxon/TILLCO/distribution)
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В настоящее время возбудитель отнесен к группе ка-
рантинных видов для Евразийского экономического сою-
за, Албании, Азербайджана, Бахрейна, Бразилии, Египта, 
Израиля, Канады, Китая, Корейской Народно-Демократи-
ческой Республики, Марокко, Мексики, Мозамбика, Ма-
дагаскара, Монголии, Новой Зеландии, Омана, Парагвая, 
Перу, Филиппин, Чили, Шри-Ланка и Южно-Африкан-
ской Республики (Уварова, Сурина, 2020).

Гриб T. controversa, который в настоящее время счита-
ется возбудителем карликовой головни, был впервые опи-
сан Ю. Кюном в 1874 году в Германии на пырее. В опи-
сании вида у Кюна используется эпитет «contraversa». С 
1960-х годов преобладает написание с буквой «о». Сопо-
ставление этого вида, обнаруженного на сорном растении 
в XIX веке, с заболеванием, найденном в начале XX века 
на озимой пшенице, сопряжено с долгой историей. В зару-
бежной литературе хронология этих исследований отра-
жена следующим образом. По одной из версий карликовая 
головня, как отдельное заболевание, обратила на себя вни-
мание в 1935 году в США (Young, 1935). До середины XX 
века возбудителя карликовой головни относили к специ-
ализированной форме, разновидности или определенным 
расам T. caries (Holton, 1941; Holton, Rodenhiser, 1942). Та-
кое мнение подкреплялось тем фактом (или предположе-
нием), что он способен формировать гибриды с T. caries и 
T. laevis (Holton, 1941). Borning (1954) обнаружил переход-
ные формы между T. controversa и T. caries в естественных 
условиях. Промежуточные формы имели сходные с обо-
ими родительскими видами морфологические признаки 
телиоспор, что усложняло их идентификацию. 

Трудности, связанные с размножением патогена в ла-
бораторных условиях, не позволяли получить достаточ-
ное количество инфекционного материала для опытов, 
что значительно тормозило исследования. Проращивание 
спор T. controversa долгое время не было результатив-
ным, поскольку для этого требуются нестандартные ус-
ловия. Впервые споры возбудителя карликовой головни 
удалось прорастить в конце 1940-х годов (Lowther, 1948). 
Тогда было показано, что оптимальной температурой для 
прорастания T. controversa является 5 °C, причём начало 
прорастания приходится на конец пятой недели. В дру-
гих опытах было продемонстрировано, что необходимым 
условием также является наличие освещения (Gassner, 
Niemann, 1954). 

Накопленные данные по морфологии и физиологии 
прорастания телиоспор, новые сведения относительно 
растений-хозяев, а также общая картина заболевания при-
водили к попыткам рассмотрения возбудителя карликовой 
головни в качестве нового вида (Wagner, 1948). Так Fischer 
(1952) установил морфологическую обособленность пато-
гена от T. caries и описал его как новый вид – T. brevifaciens 
G.W. Fisch. Переломный момент в понимании этиологии 
связан с работой Conners (1954), который указал, что пре-
дыдущие авторы, сосредоточившись на отличиях спор 
возбудителя карликовой головни от T. caries, не учли их 
сходства со спорами T. controversa. Благодаря этому ис-
следованию утвердилось мнение, что возбудитель карли-
ковой головни – Tilletia controversa Kühn. Одновременно 
было высказано предположение, что первое заражение 
пшеницы карликовой головней могло произойти от пырея 
(Agropyron spp.) в горных районах Европы, и впоследствии 

больные семена были занесены в разные регионы, где вы-
ращивают пшеницу. Другой взгляд на вопрос происхож-
дения патогена высказал Riehm (1954), предположив, что 
T. controversa возник относительно недавно как мутант 
T.  caries в среднеазиатском центре происхождения пше-
ницы (и, соответственно, центре биоразнообразия параз-
итирующих на ней патогенов), поскольку он встречается 
в восточной Турции, Иране и северном Пакистане. Следо-
вательно, возбудители обоих видов Tilletia за длительный 
период сопряженной эволюции с растением-хозяином 
претерпели существенные изменения (Trione, 1982).

Значимость карликовой головни на пшенице впервые 
была обозначена в начале 1930-х годов в США (Айдахо, 
Монтана, Нью-Йорк, Вашингтон) и Канаде (Британская 
Колумбия) (Young, 1935; Conners, 1954; Fischer, Tyler, 
1952). Широкое распространение этого заболевания на Се-
вероамериканском континенте обратило внимание к болез-
ни в Европе и других частях мира. С 1940-х годов карлико-
вая головня фиксируется в Германии, Италии и Болгарии 
(Wagner, 1948; Todorova, 1958), с 1950-х – в Швейцарии, 
Австрии, Румынии и Венгрии (Săvulescu, 1957). О еди-
ничных случаях проявления карликовой головни в этот 
период сообщается в Аргентине и Уругвае (Lindquist et al., 
1954). Однако изучение гербарных сборов позволило кон-
статировать существование T. controversa гораздо раньше 
обозначенных дат. По данным Trione (1982) для Старого 
Света были найдены образцы, собранные на территории 
современных Чехии и Словакии, датируемые 1847 г, а так-
же Германии (1858), Австрии (1884), Ирака (1908), образ-
цы для Нового Света из США (Нью-Йорк (1860), Мичиган 
(1809), Индиана (1917), Калифорния (1917), Юта (1918), 
Орегон (1921)) и Аргентины (1915).

Нарастание значимости новой болезни предопредели-
ло более детальное изучение ее симптоматики и биологии. 
Изучение карликовой головни в Германии (в Баварии) по-
казало, что пораженные растения озимой пшеницы, име-
ют карликовость и пышные побеги (кущение). Растение 
может быть поражено полностью или частично (только 
боковые побеги). Головневые мешочки более твердые, чем 
у возбудителя твердой головни; при надавливании они рас-
падаются на мелкие фрагменты. Телиоспоры имеют четко 
выраженную сетчатость (Wagner, 1948). Наряду с данны-
ми признаками также отмечен специфический запах со-
русов с телиоспорами, сходный с запахом, возникающим 
при развитии твёрдой головни. В ряде работ показано, что 
карликовость растений – нестабильный симптоматиче-
ский признак. Процент укороченных растений может ме-
няться в зависимости от года, местности, времени посева 
и общего заспорения участка. У растений озимой пшени-
цы поражаются преимущественно побеги узлов кущения, 
образующиеся несколько позднее, чем главные стебли. 
Обусловлено это тем, что заражение последних происхо-
дит медленнее, чем их рост (Săvulescu, 1957; Кечек, 1953; 
Сторчевой, 1962).

В 1950-е годы в Швейцарии были проведены опыты 
для определения физиологической специализации воз-
будителя карликовой головни пшеницы (Kobel, 1956). 
Образцы мягкой пшеницы и пырея были перекрёстно 
инокулированы штаммами T. controversa, полученными 
с этих растений. При инокуляции пырея телиоспорами, 
полученными с пшеницы, симптомов болезни не было 
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обнаружено. Инокуляция пшеницы спорами с пырея была 
более успешной. На основании полученных результатов 
сделано предположение о существовании специализиро-
ванных форм внутри вида T. controversa.

В 1970-х годах карликовая головня стала причиной 
ограничения экспорта зерна из США в Китай, поскольку 
огромные партии были заспорены T. controversa. При этом 
карликовая головня в США встречалась локально только 
в посевах пшеницы в северо-западных штатах. Было сде-
лано предположение, что заспорение здорового зерна из 
других регионов, где карликовая головня отсутствовала, 
произошло из-за использования загрязненных спорами 
T. controversa комбайнов для уборки и транспорта для пе-
ревозки (Trione, 1982). 

В 1980–1990-е годы высокую степень распространения 
карликовой головни отмечали в восточных районах Сло-
вакии (Paulech et al., 1993). Потери урожая варьировали 
от 30 % до 95 % (Kochanová et al., 2004). В 2002 г. 1058 
образцов зерна пшеницы, выращиваемых в различных ме-
стах Чешской Республики, были проанализированы на на-
личие спор видов Tilletia. Исследование показало широкое 
распространение видов T. caries и T. controversa во всех 
образцах, причем T. controversa встречался значимо чаще 
(Váňová et al., 2006). Это предопределило усиление вни-
мания к изучению данного патогена и совершенствованию 
методов его диагностики (Kochanová et al., 2006).

С середины 2010-х гг. отмечается расширение зоны 
распространения карликовой головни в Германии. Ранее 
заболевание отмечали преимущественно в южных зем-
лях, где широко используется органическое земледелие. В 
2016–2017 гг. был проведен обширный мониторинг посе-
вов озимой пшеницы, в результате которого было изучено 
1302 репрезентативных образца зерна. Анализ показал на-
личие заспорения образцов зерна T. controversa в северной 
и центральной части страны, однако наблюдаемый уро-
вень заражения был крайне низким (<0.5 спор/зерно). Для 
9 образцов (0.7 %) авторы не смогли сделать однозначных 
выводов о наличии патогена. Присутствие спор патогена 
в образцах из зон, до этого считавшихся нетипичными 
для развития карликовой головни, вероятно, обусловлено 
одним из следующих факторов: недостаточная эффектив-
ность протравливания семян, занос инфекции с соседних 
полей, где практикуется органическое земледелие, либо 
распространение через загрязненную сельскохозяйствен-
ную технику и транспорт (Rudloff et al., 2020). Также такое 
распространение может говорить об ошибочности мнения 
о строгой приуроченности карликовой головни к предгор-
ным районам.

В 2012–2013 гг. были проведены маршрутные обсле-
дования пшеницы в Тернопольской и Хмельницкой обла-
стях Украины. Распространение карликовой головни здесь 
оценивалось как 10–15 % (Ретьман и др., 2014). Последу-
ющий анализ (2017–2020 гг.) заспоренности образцов 
озимой пшеницы грибами р. Tilletia в различных почвен-
но-климатических зонах Украины показал доминирование 
вида T. controversa. Частота его в 2017–2019 гг. составляла 
77.1–87.5 %. В 2020 г. преобладал вид T. caries; T. laevis 
встречался эпизодически (Шевчук и др., 2020).

В 2006 г. карликовая головня на озимой пшенице впер-
вые обнаружена в Латвии (Priekule, 2007). В 2022 г. сим-
птомы карликовой головни впервые отмечены в Пакистане 

на яровой пшенице сорта Glaxy-13 (Muhae-Ud-Din et al., 
2024).

Карликовая головня широко распространена в Японии 
в регионе Хоккайдо, где пшеница широко выращивается 
в основном на возвышенных участках. В этом же регионе 
активно возделываются рожь и кормовые злаки. Для оцен-
ки потенциальной возможности передачи T. controversa от 
данных культур к мягкой пшенице была изучена специ-
ализация разных изолятов гриба. Инокулировали кормо-
вые злаки (Lolium perenne, Dactylis glomerata, Phalaris 
arundinacea и Phleum pratense), рожь (Secale cereale) и 
тритикале (Triticosecale rimpaui) телиоспорами возбуди-
теля, полученными с мягкой пшеницы. При инокуляции 
злаковых трав симптомов поражения не выявлено, а на 
ржи и тритикале отмечена слабая патогенность. Авторы 
предположили, что выращиваемые травы не являются 
естественными резерваторами T. controversa для мягкой 
пшеницы (Okamoto et al., 2023). Но стоит отметить, что 
исследователями не были проведены заражения в обрат-
ном направлении, и не были поставлены опыты на пырее. 

Отдельного описания заслуживает история изучения 
карликовой головни пшеницы и её возбудителя в России. 
Первое сообщение о поражении озимой пшеницы гри-
бом T. controversa в б. Российской империи принадлежит 
А.А. Ячевскому и относится к 1912 г., то есть за два де-
сятилетия до того, как на карликовую головню обратили 
внимание в других странах. В Ежегоднике сведений о 
болезнях и повреждениях культурных и дикорастущих 
полезных растений за 1911–1912 гг. Артур Артурович пи-
сал: «В Винницком уезде Подольской губернии в имении 
Слободка обнаружен в отчетном году М. Добровольским 
третий вид мокрой головни T. controversa Kühn дотоле еще 
неизвестной на пшенице. По общему виду и характеру по-
вреждения этот вид не отличается от двух предыдущих 
(T. caries и T laevis) и может быть узнан лишь при помощи 
микроскопа. Он уже давно известен (Kühn, 1874) на пы-
рее Ag. repens L., вероятно, перешел от этого растения на 
пшеницу». В журнале помещен микроснимок телиоспор 
головни, отличающийся по морфологическим признакам 
от T. caries (рис. 5а). В гербарии Всероссийского институ-
та защиты растений имеются образцы этого периода (LEP 
46366, 46397) (рис.5б). Интересно, что в качестве возбуди-
теля А.А. Ячевским сразу был назван T. controversa, за 42 
года до публикации Conners (1954).

Второе сообщение о T. controversa было сделано А. 
Фокиным в 1924 г. в статье «Болезни и повреждения куль-
турных растений, наблюдающихся в Вятской губернии в 
1923 году», опубликованной в журнале «Вятская жизнь». 
Автор пишет, что был найден один колос пшеницы, пора-
женный этим видом головни. Но в дальнейшем Мураш-
кинский (1937) подверг сомнению правильность этого 
определения (Сторчевой, 1962).

Отсутствие достаточных сведений для диагностики 
карликовой головни затрудняло своевременное ее вы-
явление. В 1947 г. Н.А. Кечек сообщает об обнаружении 
озимой пшеницы, пораженной особой формой твердой 
головни, вызывающей карликовость растений в ряде рай-
онов Армении (Сторчевой, 1962). В Ставропольском крае 
головню на пшенице с признаками карликовости замечал 
селекционер С.Г. Сыроватский, а в 1946 г. А.Л. Сторчевой, 
но трудности в разделении видов T. caries и T. controversa 
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по симптоматическим признакам, привели к тому, что за-
болевание долгое время принималось за твердую головню. 
В отечественных определителях болезней того времени 
(Доброзракова и др., 1956) карликовая головня называлась 
крупноспоровой твердой головней пшеницы (Сторчевой, 
1962). 

По данным отечественных исследователей в 1930–
1960-е гг. в б. СССР карликовая головня была обнаруже-
на на широком круге растений-хозяев – озимая пшеница, 
озимая рожь, озимый ячмень и дикие виды Hordeum, раз-
личные виды пырея, колосняк, костер, плевел, овсяница, 
ежа, лисохвост, полевица, райграс и другие злаки (Гутнер, 
1941; Мурашкинский, 1937, Пидопличко, 1953, Ульяни-
щев, 1952; Лавров, 1934; Хохряков, Захарова, 1961). В 
1939–1940 гг. В.И. Ульянищев (1952) провёл успешное 
заражение мягкой и персидской пшеницы телеспорами 
T. controversa с пырея (Русаков, 1959).

Реальная проблема с карликовой головней в России 
возникла в 1957 году в Ставропольском крае, когда пора-
женность отдельных посевов превысила 50 % (Русаков, 
1959; Сторчевой, 1966). В июле 1959 г. в Ставрополе со-
стоялось Всесоюзное совещание по карликовой головне, 
резолюцией которого была необходимость проведения 
массовых обследований пшеницы с целью выявления 
очагов заболевания (Хохряков, Сторчевой, 1961). В ходе 
широкомасштабного мониторинга в последующие годы 
поражение озимой пшеницы карликовой головней было 
отмечено в Карачаево-Черкессии, Чечено-Ингушетии, 
Молдавии, Украине, Казахстане Азербайджане и Армении 
(Захарова, 1963; Хохряков, Сторчевой, 1961; Сторчевой, 
1962; Муталиева, Илюхин, 1973; Кечек, Варданян, 1970, 
Агарков, 1961; Исмаилов, 1962). В 1970-е годы заболева-
ние появилось и стало прогрессировать в Киргизии (До-
ценко и др., 1979; Кошеляева, 1992).

Обширный мониторинг показал, что карликовая голов-
ня преимущественно проявляется на возвышенностях на 
высоте 200–1000 м над уровнем моря, больше на сухих 
и плотных почвах, в зонах с резко континентальным, су-
хим климатом. На полях она развивается очагами, чаще по 

краям поля, у дорог, лесополос, при мелкой заделке семян 
в почву (Хохряков, 1960). Отмечено, что признак карлико-
вости не является стабильным (высота сильно поражен-
ных растений варьировала от 20 до 50 см) (Хохряков, За-
харова, 1961).

В ежегодниках «Обзор распространения главнейших 
массовых вредителей и болезней сельскохозяйственных 
культур и прогноз их появления», публикуемых ВИЗР, 
информация об обнаружении карликовой головни в по-
севах озимой пшеницы б. СССР датируется 1959–1964 гг. 
В последующий период отмечена депрессия в развитии 
болезни (Распространение…, 1967), либо ее эпизодиче-
ское проявление. Преимущественно болезнь отмечали в 
предгорных районах Северного Кавказа (Репухова, 2005; 
Лукашина, Остапенко, 2015). В 2000–2008 гг. заболевание 
выявляли на отдельных посевах, где его распространение 
варьировало от 5 до 10 % (Санин и др., 2010). Ограничен-
ный ареал распространения болезни и ее эпизодичность 
впоследствии снизили внимание к ней и её возбудителю.

Усиление внимания к карликовой головне в России от-
мечается с 2020 г., когда ее стали находить в нетипичных 
для нее регионах (Карликовая головня пшеницы…(2020), 
Карликовая головня (2025)). В 2023 г. заспорение карлико-
вой головней отмечено в зерне яровой пшеницы сорта Да-
рья, импортируемого из Беларуси (Карликовая головня в 
белорусских семенах пшеницы …(2023)). Заспорение кар-
ликовой головней также было обнаружен в семенах яро-
вой пшеницы сорта Гранни, экспортируемого из Австрии 
и Чехии (Россия запретила ввоз…(2023)). 

Предполагается, что отказ от протравителей в связи с 
переходом на органическое земледелие может провоциро-
вать развитие головневых болезней, в том числе и карлико-
вой головни. Органическое земледелие в России активно 
развивается, и пшеница является одной из культур, выра-
щиваемых с соблюдением этих принципов. Анализ инфор-
мации по регионам производства органической пшеницы 
в России, представленной в Интернет-ресурсах, показал 
его широкую географию (Краснодарский и Ставрополь-
ский края, Ростовская, Тульская, Орловская, Воронежская 

а б
Рисунок 5. «Ежегодник сведений о болезнях и повреждениях культурных и дикорастущих полезных растений»  

за 1911–1912 гг. с первым упоминанием о поражении озимой пшеницы грибом Tilletia controversa  
в б. Российской империи (а) и гербарный образец Tilletia controversa этого периода (б)

Figure 5. «Yearbook of information on diseases and damages of cultivated and wild useful plants» for 1911–1912  
with the first mentioning of winter wheat affected by the fungus Tilletia controversa in Russian Empire (а)  

and the herbarium specimen of Tilletia controversa of this period (б)
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и Пермская обл., Алтайский край и др.). Сопоставление 
этих зон с предполагаемым ареалом распространения кар-
ликовой головни в России указывает на потенциальную 
угрозу данного заболевания для пшеницы, выращиваемой 
в Северо-Кавказском регионе. Неординарность ситуации 
с карликовой головней определили необходимость прове-
дения более пристального мониторинга посевов пшеницы 
(Шутко, 2024).

Для современной диагностики классическим симпто-
мом карликовой головни считается отставание в росте 
инфицированных растений и их сильное кущение. Одна-
ко, как уже дважды отмечалось выше, данная симптома-
тика не является стабильной и зависит от сорта пшени-
цы, внешних условий и штамма Т. controversa (Хохряков, 
Захарова, 1961). Соотношение высоты здоровых и пора-
женных карликовой головней стеблей было изучено Стор-
чевым (1966). Измерение стеблей сорта Новоукраинка 
83 показало, что у здоровых растений они имели высоту 
101.5 см, у частично пораженных – 92.9 см, у сильно по-
раженных – 42.1 см. При сильном поражении растений 

колосья инфицированных растений могут оставаться в 
пазухе верхнего листа, или быть наполовину прикрыты-
ми. Вследствие увеличения числа чешуй колоски могут 
иметь ветвистый вид (рис. 6а) (Захарова, 1963; Каратыгин, 
1986). В период молочной спелости растения-хозяина го-
ловневые мешочки Т. controversa имеют темно-зеленую 
окраску, а к моменту созревания – темно-коричневую или 
бурую. Споровая масса обладает запахом триметиламина 
(Захарова, 1963).

Характерной для карликовой головни считается форма 
сорусов и их размер. Они шаровидные или широкоэллип-
соидальные, прикрытые перикарпом (рис. 6а). На их вер-
шине очень часто сохраняются отмершие рыльца в виде 
двух нитевидных придатков (рис. 6б). Длина и ширина 
сорусов Т. controversa на разных сортах пшеницы так-
же может существенно варьировать: 2.1–3.7×2.1–2.5 мм 
(Сторчевой, 1966) и перекрываться с размерами сорусов 
T. caries (рис. 6в). 

Рисунок 6. Колосья с симптомами карликовой головни и сорусы.  
а – колосья, пораженные карликовой головней; б – сорусы Tilletia controversa, в – варьирование размеров сорусов 

Tilletia controversa и Tilletia caries

Figure 6. Spikes with symptoms of dwarf bunt and sori.  
а – spikes affected by dwarf bunt; б – sori of Tilletia controversa, в – variation of sori sizes of Tilletia controversa  

and Tilletia caries
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Имеются различия сорусов Т. controversa и T. caries по 
их способности адсорбировать влагу. При погружении в 
воду головневых мешочков карликовой головни оболочка 
(перикарп) лопается через 3–4 минуты и споры выходят из 
них, тогда как у твердой головни этот процесс более дли-
тельный (несколько часов) (Сторчевой, 1966) (рис. 7). Дан-
ный подход в 1960–1970-е гг. был предложен как вспомо-
гательный для диагностики видов данных возбудителей. 

Размер телиоспор Т. controversa варьирует от 17 до 25 
мкм. Телиоспоры Т. controversa отличаются от телиоспор 
Т. caries более высокими (1.5–4 мкм) и широкими (до 5 
мкм) многоугольными ячеями на сетчатом экзоспории, 
а также гелеобразной прозрачной оболочкой, обволаки-
вающей споры 1.5–5.5 мкм толщиной (рис. 8). Степень 
развития гелеобразной оболочки во многом зависит от 
экологических факторов. Ячейки крупные, правильно 
многоугольные, 1.5–3 мкм высотой и 3–5 мкм шириной. 
Среди зрелых спор довольно встречаются часто гиали-
новые, бесцветные споры с гладкой, реже сетчатой по-
верхностью. Их количество достигает 4–9 %. Они шаро-
видные, 9–22 мкм в диаметре, оболочка бесцветная или 

от бледно-зеленоватой до буроватой, окруженная иногда 
желатиновым слоем 2–4 мкм толщиной (Сторчевой, 1966, 
Каратыгин, 1986; Азбукина, Каратыгин, 1995). 

Биологические особенности возбудителя карликовой 
головни пшеницы существенно отличаются от таковых 
у возбудителя твердой головни. Заражение T. controversa 
осуществляется спорами, находящимися на поверхности 
почвы в период всходов и кущения озимой пшеницы. Те-
лиоспоры Т. controversa прорастают на свету в течение 
25–50 суток (в зависимости от окружающих условий) в 
диапазоне температур от 0 до 10 °C. Оптимальной явля-
ется температура 3–5 °C. Периоды с неблагоприятными 
температурами (включая и температуры ниже 0 °C) тормо-
зят процессы прорастания спор, но не влияют на их жиз-
неспособность или жизнеспособность споридий. Помимо 
температуры на способность спор к прорастанию оказы-
вает влияние влажность почв (Каратыгин, 1986).

М.Н. Воронин (1961) в своей монографии «К позна-
нию головневых грибов» отмечал, что «Для всех грибов 
в целом, а для головневых прежде всего, одностороннее 
морфологическое описание, даже довольно обстоятель-
ное, недостаточно, чтобы правильно определить голов-
невый гриб и безошибочно отличить его от ближайших 
сородичей… Знание особенностей процесса прорастания 
спор очень важно для систематики головневых грибов». 
Особую актуальность это представляет для Т. controversa, 
морфологические и симптоматические признаки которой 
имеют некоторое сходство с T. caries. Условия прораста-
ния спор возбудителя карликовой головни и влияние на 
этот процесс различных факторов широко изучалось в 
1960-х годах в ВИЗР и других учреждениях б. СССР для 
совершенствования методов лабораторной диагностики 
карликовой головни (Захарова, 1963; Мещерякова, 1968). 

Эксперименты по проращиванию телиоспор 
T.  controversa были проведены и в наших исследова-
ниях. Использовали инфекционный материал (сорусы 
T. controversa), собранный на Северном Кавказе с мягкой 
пшеницы. Сорусы T. controversa раскладывали в чашки 
Петри на увлажненную фильтровальную бумагу и инку-
бировали в темноте и на свету в климатических камерах 
(MLR-352H, Climate chamber, Panasonic) при следующих 
температурных режимах: 20–22 °C, 12–14 °C и 4–5 °C. 
Прорастание телиоспор было отмечено спустя 45 дней 
исключительно в условиях освещения при температуре 
4–5 °C. Этапы прорастания показаны на рисунке 9. Сле-
дует отметить «растянутость» процесса прорастания у 
T. controversa по сравнению с T. caries, прорастание ко-
торого заканчивалось через 10–14 дней. Телиоспоры 
T.  controversa прорастали постепенно и данный процесс 
длился более 1.5 месяцев с начала прорастания.

Таким образом, имеются существенные различия в ско-
рости и условиях прорастания телиоспор T. controversa и 
T. caries, что наряду с морфологическими признаками те-
лиоспор, может быть использовано для определения этих 
видов. Однако проведение проращивания возможно толь-
ко при наличии сорусов патогена. Длительность процесса 
проращивания телиоспор затрудняет использование дан-
ного подхода в массовой практике и экспресс-диагностике. 

Рисунок 7. Особенности осаждения телиоспор  
из сорусов Tilletia caries и Tilletia controversa в воде

Figure 7. The settling of teliospores is checked by placing 
sori of Tilletia caries and Tilletia controversa in water

Рисунок 8. Телиоспоры Tilletia controversa 
Figure 8. Teliospores of Tilletia controversa
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Рисунок 9. Этапы прорастания телиоспор Tilletia controversa.  
а – колос с сорусами T. controversa; б – телиоспора, в – прорастание телиоспоры в базидию с базидиоспорами;  

г – одноядерные гифы (неинфекционные); д – копуляция базидиоспор с образованием анастомозов;  
е – двуядерная инфекционная гифа, заражающая проростки пшеницы 

Figure 9. Stages of germination of Tilletia controversa teliospores.  
a – spike with T. controversa sori; б – teliospore, в – germination of teliospore into basidia with basidiospores;  

г – mononuclear hyphae (nonparasitic); д – copulation of basidiospores with formation of anastomoses;  
е – binuclear parasitic hyphae infecting wheat seedlings

Диагностика возбудителей головневых заболеваний пшеницы из рода Tilletia 
Современная диагностика возбудителей головневых 

заболеваний рода Tilletia проводится с использованием 
традиционных фитопатологических и молекулярных ме-
тодов. Лабораторная диагностика включает визуальную 
оценку представленного материала (колосьев, партий зер-
на) на предмет наличия инфекционных структур (сорусов) 
и микроскопирование спор для определения вида возбу-
дителя. Общепринятая фитопатологическая экспертиза 
(ГОСТ 12044-93 «Семена сельскохозяйственных культур. 
Методы определения зараженности болезнями») включа-
ет поверхностный смыв с анализируемой пробы зерна и ее 
последующее центрифугирование. Микроскопирование 
осадка позволяет определить видовой состав фитопато-
генного комплекса, в том числе и телиоспор возбудителей 
головни. 

Ограничением данного метода диагностики является 
определенное морфологическое сходство телиоспор у воз-
будителей твердой и карликовой головни. Это определило 

усиленное внимание к разработке молекулярных методов 
диагностики. Большое количество современных иссле-
дований, связанных с карликовой головнёй, посвящено 
именно этой проблеме. 

Поиск отличий T. controversa от других представите-
лей рода Tilletia стимулировал развитие различных мо-
лекулярных подходов, способных обеспечить надежную 
дифференциацию патогенов. В ряде работ предприни-
мались попытки выделить стабильные биохимические 
маркеры, позволяющие дифференцировать телиоспоры 
T. controversa и родственные виды. Banowetz et al. (1984) 
разрабатывали моноклональные антитела к телиоспорам 
T. controversa, однако эти антитела проявили перекрёст-
ную активность с T. caries. Анализ белковых экстрактов с 
использованием SDS-электрофореза, проведённый Weber 
и Schauz (1985), показал наличие 65-кДа полипептида 
в экстрактах T. controversa, отсутствующего у T. tritici. 
Kawchuk et al. (1988) применили двухмерный электрофорез 
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для сравнения фенол-растворимых полипептидов между 
T. tritici, T. controversa и T. laevis, но не выявили устойчи-
вых видоспецифичных различий и выдвинули гипотезу о 
том, что эти возбудители представляют собой разновид-
ности одного вида. Banowetz и Doss (1994) обнаружили 
полипептид массой 116 кДа, характерный исключительно 
для T. controversa, однако, не смогли подтвердить резуль-
таты, полученные ранее Weber и Schauz (1985). Несмотря 
на отдельные положительные результаты, биохимические 
методы, основанные на белковом профилировании телио-
спор, не обеспечили стабильной и воспроизводимой диа-
гностики на видовом уровне. И в дальнейшем, несмотря 
на многочисленные попытки разработки иммунологи-
ческих тестов для видоспецифичной диагностики трёх 
видов Tilletia, ни один из подходов не обеспечил полной 
специфичности (Eibel et al., 2005; Gao et al., 2015). Более 
современные протеомные методы для относительной и 
абсолютной количественной оценки белков (iTRAQ) были 
применены Li et al. (2018) для сравнительного анализа 
протеомов T. controversa, T. caries и T. laevis. Эта техно-
логия позволила оценить относительное содержание ви-
доспецифичных белков и выявить дифференцирующие 
молекулярные признаки. Метод MALDI-TOF масс-спек-
трометрии доказал свою эффективность для разделения 
T. controversa и двух возбудителей твердой головни, осно-
вываясь на прямом анализе телиоспор, однако не позволил 
надёжно дифференцировать T. caries и T. laevis (Forster et 
al., 2022). Следует отметить, что данный метод является 
достаточно дорогостоящим и не всегда доступен для ши-
рокого применения в рутинной диагностике.

Внутренние транскрибируемые спейсеры (ITS) рДНК 
широко применяются для таксономической идентифи-
кации грибов, однако их информативность в пределах 
рода Tilletia оказалась ограничена из-за низкой межвидо-
вой вариабельности. В частности, анализ полиморфизма 
длин рестрикционных фрагментов (RFLP) ITS2, полу-
ченного с праймерами ITS3/ITS4, не позволил различить 
T. controversa, T. caries и T. laevis (Shi et al., 1996). Позд-
нее было показано, что данный участок рДНК является 
высококонсервативным у T. tritici, T. laevis, T. controversa 
и T. bromi, что делает создание надёжных видоспецифич-
ных праймеров на основе ITS2 невозможным (Josefsen, 
Christiansen 2002). Попытка использовать регион ITS1 
предпринята Kochanová et al. (2004), на который были раз-
работаны праймеры, обладающие групповой специфич-
ностью к T. caries и T. controversa, однако эти праймеры 
не обеспечивали дифференциации видов. В распоряжении 
авторского коллектива имелся скромный набор референс-
ных последовательностей и объектов для тестирования, 
также они не сообщают, каковы результаты использования 
праймеров в отношении ДНК T. laevis. При тестировании 
данных праймеров in silico в сервисе Primer-blast выясня-
ется, что они обладают более широкой специфичностью, 
чем предполагали авторы, и амплифицируют широкий 
круг видов из рода Tilletia. 

Впоследствии стало понятно, что другие традицион-
ные таксономические локусы (IGS, LSU, RPB2, TEF1α), 
несмотря на широкое применение в систематике грибов, 
не обеспечивают достаточной разрешающей способно-
сти для разделения близкородственных видов Tilletia 
(Mulholland, McEwan, 2000; McNeil et al, 2004; Eibel et al, 

2005; Castlebury et al, 2005; Liang, 2006; Carris et al, 2007; 
Zouhar, 2010; Sedaghatjoo, 2022). 

Параллельно развивались методы, основанные на слу-
чайном геномном профилировании, позволяющие охва-
тить более широкий спектр полиморфных участков без 
необходимости предварительного знания их последова-
тельностей. Среди таких подходов — RAPD (Shi et al., 
1996; Pimentel, 2000), AFLP (Liu et al., 2009), REP-PCR 
(McDonald et al., 2000; Zapunski et al., 2011), RM-PCR 
(Yuan et al., 2009) и другие. Некоторые из них являлись 
довольно многообещающими. В рамках развития подхо-
дов к созданию специфичных молекулярных маркеров 
особый интерес представляет серия работ Gao et al. (2010, 
2011, 2014), в которых был применён ISSR-анализ для вы-
деления фрагментов ДНК, уникальных для T. controversa. 
Эти фрагменты были секвенированы и преобразованы в 
SCAR-маркеры (Sequence Characterized Amplified Region), 
для которых авторы разработали наборы видоспецифич-
ных праймеров, успешно использованных в конвенцион-
ной и количественной ПЦР. В ходе наших исследований 
мы протестировали праймеры TCKSF2 ⁄TCKSR2 (Gao et 
al., 2011). Данные праймеры изначально были апробиро-
ванные авторами на изолятах T. controversa и T. caries, 
полученных в основном из США (по одному штамму 
каждого вида было также из Чехии) и штаммах T. foetida 
из Чехии и Китая. Все протестированные изоляты были 
выделены с пшеницы. Нами апробация этих праймеров 
была выполнена на образцах спор Tilletia sp. из коллек-
ции гербария LEP ВИЗР. Проанализировали 189 образ-
цов: T. controversa (85 образцов c разных видов-хозяев), 
T. caries (86), T. hordei (10), T. elimycola (2), T. elimy (2), 
T. secalis (1), T. decipiens (2), T. triticoides (1). Наличие по-
ложительного продукта амплификации размером 496 п.н. 
наблюдали только у образцов T. controversa, собранных на 
мягкой пшенице (T. aestivum). При амплификации ДНК 
из других растений-хозяев, в том числе ДНК из типово-
го образца T. controversa (Tritici repentis, Германия, 1874 
г., J.Kühn) ампликон отсутствовал. Это может указывать 
на то, что виды, ранее определенные как T. controversa, на 
мягкой пшенице и других злаках генетически различают-
ся (возможно, относятся к разным подвидам или видам) 
и рекомендованные праймеры могут быть применены для 
идентификации образцов T. сontroversa, собранных только 
с мягкой пшеницы. 

Совсем недавно были сделаны сообщения о том, что 
получены уникальные SCAR-маркеры на базе ISSR для 
уже трех видов (T. controversa, T. caries и T. laevis), а скон-
струированные на их основе праймеры адаптированы для 
цифрового ПЦР (Xu et al., 2020; Liu et al., 2020, Ren et al, 
2022). Это несколько противоречит современным геном-
ным исследованиям данной группы, согласно которым 
T. caries и T. laevis не имеют значимых и статистически 
подтвержденных различий. Тем не менее, такие иссле-
дования подтверждают статус T. controversa (по крайней 
мере, штаммов с мягкой пшеницы) как отдельного, хоро-
шо отличимого вида (Sedaghatjoo et al., 2022; Nguyen et al., 
2025). Применение высокопроизводительного секвениро-
вания на основе анализа 21 геномной последовательности 
шести видов Tilletia spp. позволило идентифицировать 
уникальные участки ДНК, использованные для разработ-
ки видоспецифичных праймеров для LAMP-диагностики 
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T. controversa (Sedaghatjoo et al., 2021). Но даже в этом 
случае два образца T. secalis и T. trabutii из референсной 
коллекции давали ложноположительные результаты, что 
указывает на необходимость дальнейшей верификации 
нового подхода. 

Современная диагностика видов Tilletia находится в 
стадии активного развития, но сталкивается с проблемой 
неполноты и недостаточной универсальности методов. 
Ключевой вывод заключается в том, что даже перспек-
тивные молекулярные подходы, такие как SCAR-маркеры, 

зачастую оказываются недостаточно специфичными. Яр-
кий пример — праймеры для T. controversa, которые ам-
плифицируют только ДНК штаммов с мягкой пшеницы, 
но не работают на образцах с других растений-хозяев. 
Это указывает на существование скрытого генетического 
разнообразия внутри вида и подчеркивает, что разработка 
по-настоящему надежных диагностических систем тре-
бует учета всей внутривидовой вариабельности, а также 
уточнения границ патогенных видов.
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TILLETIA FUNGI ON WHEAT: BIOLOGICAL AND ECOLOGICAL FEATURES,  

DISTRIBUTION AND HARMFULNESS
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Smut fungi of the genus Tilletia are widespread and harmful pathogens of wheat all over the world. In the last decade, 
due to the expansion of organic farming zones, there has been an increase in their importance, which determines the 
need for increased attention to this problem. A review of the literature data on fungi of the genus Tilletia (T. caries, 
T. laevis, T. controversa), pathogens of common and dwarf bunt of wheat is presented. The biological and ecological 
features of pathogens, morphology of spores, symptoms of diseases and historical aspects of their study in Russia and 
abroad are analyzed. Phytopathological and molecular diagnostic methods for the causative agents of smut diseases of 
the genus Tilletia are discussed. The limitations of phytopathological diagnostics related to the morphological similarity 
of teliospores of the causative agents of hard and dwarf smut are shown. A critical analysis of the development of 
molecular approaches to identification has been carried out, from biochemical methods and analysis of conserved genetic 
loci (ITS, IGS, etc.) to methods of random genomic profiling (RAPD, ISSR, etc.), MALDI–TOF mass spectrometry, 
isoteric amplification (LAMP), and next-generation sequencing). Special attention is paid to the problem of insufficient 
specificity and reproducibility of many molecular methods, including SCAR markers. The analysis of the literature data 
is supplemented by original experiments of the germination of T. caries and T. controversa spores and the use of a SCAR 
marker to identify the pathogen of dwarf wheat smut. 
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