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В обзоре освещена ситуация с развитием устойчивости к различным фунгицидам с системным действием 
у Venturia inaequalis в мире и в России с оценкой перспектив дальнейшего их использования. Представле-
на информация обо всех применяемых в России против парши яблони фунгицидах, их эффективности 
в данный момент времени, с характеристикой каждого химического класса. Приведены данные о меха-
низмах устойчивости к химическим веществам у патогена, в том числе на молекулярном уровне. Обсуж-
дается проблема развития резистентности у V. inaequalis и возможные пути ее решения на современном 
уровне научных знаний.

Ключевые слова: анилинопиримидины, бензимидазолы, системные фунгициды, стробилурины, триа-
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ВВЕДЕНИЕ

Venturia inaequalis (Cook) G. Winter — важнейший 
экономически значимый патоген яблоневых насажде-
ний, вызывающий паршу. Ежегодное развитие болез-
ни ограничивает возможность получения высоких 
и стабильных урожаев. Экономические потери при 
эпифитотийном развитии V. inaequalis достигают 70%, 
особенно в регионах с умеренным климатом с холод-
ными и влажными весенними периодами, которые 
характерны для большей части Европейской России 
(Nasonov, Suprun, 2015). Кроме этого, вредоносность 
парши яблони возрастает в силу климатических флук-
туаций и, как следствие, снижения сопротивляемости 
растения-хозяина (Yakuba, 2013). Химический метод 
контроля возбудителя парши яблони остается ос-
новным. Количество обработок препаратами может 
достигать 20 и более за сезон в районах с благоприят-
ным развитием парши (Yakuba, 2013). Это вызывает 
серьезные экологические и производственные риски 
в связи с развитием резистентности к фунгицидам. 
Наблюдения в период с 1991 по 2004 г. показали, что 
V. inaequalis в условиях эпифитотийного развития бо-
лезни в Краснодарском крае теряет чувствительность 
к системным фунгицидам в среднем в течение 2—4 лет 
(Smolyakova, Yakuba, 2005). Принимая во внимание 

тот факт, что антирезистентное использование пре-
паратов требует строгого соблюдения регламента их 
применения по количеству и обязательной ротации 
химических веществ с разным механизмом действия, 
необходим большой выбор средств защиты. В связи 
с этим любое выпадение фунгицида из оборота в ре-
зультате развития резистентности усложняет задачу по 
эффективному использованию химического метода 
в защите от фитопатогенов (FRAC).

В основе способности патогена противостоять 
токсическому действию фунгицидов лежит базовое 
биологическое свойство организмов приспосаб- ли-
ваться к условиям окружающей среды. Высокая эко-
логическая пластичность и изменчивость V. inaequalis, 
показанная во многих исследованиях (Tokmakov et al., 
2017; Suprun et al., 2018), обусловленная способностью 
к половому размножению, а также высокий потен-
циал к бесполому размножению в течение вегетации 
яблони, создает высокие риски быстрой адаптации 
патогена к химическим препаратам. Развитие прак-
тической устойчивости происходит на популяцион-
ном уровне и характеризуется как доля резистентных 
биотипов патогена, при которой отсутствует эффект 
препарата против парши яблони (Cox, 2015).
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Целью данного обзора является освещение ситу-
ации с развитием устойчивости к различным хими-
ческим классам фунгицидов с системным действием 
у V. inaequalis в мире и в России с оценкой перспектив 
дальнейшего их использования. В статье представлена 
информация обо всех используемых в России против 
парши яблони действующих веществах системных 
фунгицидов.

Бензимидазолы 
(метилбензимидазолкарбаматы, МБК)

Метилбензимидазолкарбаматы (МБК) были разре-
шены для использования на яблоне в 1970-х гг. во многих 
странах мира, в том числе в СССР (Cox, 2015; Golyshin, 
2001; Smolyakova et al., 2005). В России против возбудите-
ля парши яблони были зарегистрированы действующие 
вещества: беномил, в составе коммерческих препаратов 
Фундазол, СП и Бенлат, СП; карбендазим — Колфуго 
Супер, КС и тиофанат-метил — Топсин-М, СП  (State 
Catalogue, 2005—2023).

Высокая эффективность этой группы фунгицидов 
против фитопатогенных грибов предопределила бы-
строе и неконтролируемое развитие резистентности 
к бензимидазолам. Уже в течение первых нескольких 
лет после начала использования этих препаратов была 
обнаружена резистентность в садовых популяциях 
V.  inaequalis в различных странах мира с развитым 
промышленным садоводством (Shabi et al., 1983; Katan 
et al., 1983; Cox, 2015; Nasonov et al., 2022а). В СССР 
и России о фактах развития резистентности у возбуди-
теля парши яблони к бензимидазолам упоминали ряд 
авторов (Golyshin, 1993; Tyuterev, 2001; Smolyakova et 
al., 2005; Kashirskaya et al., 2012). Так, широкое и прак-
тически бесконтрольное использование Фундазола, 
СП в 1976—1977 гг., особенно в черноморской зоне 
садоводства Краснодарского края, где число обработок 
достигало максимально разрешенного уровня, приве-
ло к резкому снижению чувствительности V. inaequalis 
к нему (Smolyakova et al., 2005). Таким образом, фор-
мирование резистентности произошло всего за два 
года. В США и Польше сообщали о появлении рези-
стентной популяции после трех лет использования 
беномила (Novacka et al., 1977; Cox, 2015).

С годами количество сообщений о распростра-
нении резистентности к фунгицидам этой группы 
в популяции патогена возросло с единичных до мас-
совых случаев, и они больше не рекомендовались 
для использования против парши яблони. Бено-
мил был исключен в 2001 г. из регистрации в США 
для борьбы с паршой яблони (Cox, 2015). При этом 
тиофанат-метил, который также не рекомендуется 
в большинстве регионов для контроля V. inaequalis, 
до сих пор используется против возбудителей других 

болезней яблони в Японии (Tanaka et al., 2000), США 
(Cox, 2015) и Европе (Weber, Børve, 2021). Предпола-
гают, что присутствие тиофанат-метила в саду может 
поддерживать резистентность возбудителя парши 
ко всем МБК на высоком уровне. В промышленных 
садах США доля резистентных к тиофанат-мети-
лу фенотипов составила около 93% (Chapman et al., 
2011). Сопоставимый уровень резистентности к этому 
фунгициду наблюдали в Турции, где он до сих пор 
используется против парши яблони (Polat, Bayraktar, 
2021). В России разрешение на применение ряда МБК 
(беномила, карбендазима и тиофанат-метила) против 
парши яблони действовало до 2014—2015 гг. (State 
Catalogue, 2005—2023). Ранее сообщалось о запре-
те для применения на яблони Бенлата, СП в конце 
1980-х гг. в СССР (Kasparov, Promonenkov, 1990). При 
этом в России запрет на применение метилбензими-
дазолкарбаматов в отличие от США и некоторых дру-
гих стран действует не на отдельные болезни яблони, 
а на весь комплекс микозов культуры в целом (State 
Catalogue, 2005—2023).

Между тем от момента фиксирования первых слу-
чаев резистентности к бензимидазолам до полного 
отказа в их использовании против данного патогена 
на законодательном уровне в России и некоторых 
других странах прошел значительный промежуток 
времени — около 30 лет. Как сообщают некоторые 
исследователи, успешное использование антире-
зистентных подходов позволило вернуть и поддер-
живать эффективность бензимидазолов на опреде-
ленном уровне. Так, В.М. Смольякова с соавторами 
(Smolyakova et al., 2005) показали, что исключение из 
системы защиты яблони Фундазола, СП и его анало-
гов позволило за три года восстановить чувствитель-
ность устойчивой к бензимидазолам популяции. На 
основании результатов широких полевых опытов ими 
было выявлено, что Фундазол, СП с 1977 по 2000 г. по 
эффективности был на уровне системного препарата 
Скор, КЭ из химической группы триазолов. Ряд других 
исследователей отмечает, что отказ от применения 
бензимидазолов не приводит к восстановлению чув-
ствительности к ним у патогена. Как указывает FRAC, 
устойчивость к этим фунгицидам может оставаться 
стабильной в некоторых р-нах садоводства в течение 
10 и более лет после прекращения их использова-
ния. В Германии, по данным Кибахера и Гофмана, 
была показана высокая устойчивость популяции 
V.  inaequalis к бензимидазолам в течение четырех лет 
после исключения их из системы защиты (Kiebacher, 
Hoffmann, 1980, цит. по: Nasonov et al., 2022b), в Рос-
сии (Краснодарский край) — шесть лет (Nasonov et al., 
2022b), а в США — свыше 10 лет (Koenraadt et  al., 
1992). Также персистирующая устойчивость была 
показана в популяции патогена в Польше (Novacka 
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et al., 1977) и других странах, а также других патоси-
стемах, например, на винограде у возбудителя серой 
гнили Botrytis cinerea (Cox, 2015).

Механизм действия бензимидазолов связан с нару-
шением клеточного деления в результате блокировки 
формирования и диссоциации микротрубочек, вы-
званной взаимодействием действующего вещества 
с тубулином. Конечным результатом воздействия 
является ингибирование образования веретена деле-
ния. Появление молекулярно-генетических методов 
позволило обнаружить устойчивость к бензимидазолу 
на молекулярном уровне; у различных видов фитопа-
тогенных грибов она объясняется точечными мутаци-
ями в гене, кодирующем β-тубулин. Нарушения гена 
отмечались в кодонах 198 и 200 (Koenraadt et al., 1992; 
Yarden, Katan, 1993). Конрад с соавторами (Koenraadt 
et  al., 1992) показали, что в штамме с очень высокой 
устойчивостью к беномилу (benVHR) кодон 198, кото-
рый в чувствительном штамме V. inaequalis кодирует 
глутаминовую кислоту, был изменен на кодон аланина, 
в штамме с высокой устойчивостью (benHR) — лизи-
на и в штамме со средней устойчивостью (benMR) — 
глицина. Кодон 200, кодирующий фенилаланин был 
преобразован в кодон тирозина в штамме V. inaequalis 
со средней устойчивостью к беномилу. Позже Квелло 
с соавторами (Quello et al., 2010) нашли в изолятах 
V. inaequalis с низкой (benLR) и средней устойчиво-
стью (benMR) к действующему веществу мутацию 
в кодоне 240, которая приводила к замене лейцина 
на фенилаланин. В других патосистемах кроме изме-
нений в этих кодонах гена β-тубулина были найдены 
мутации в кодонах 6, 50, 165, 167, полученных в том 
числе и на лабораторных мутантах (Koenraadt et al., 
1992; Ma, Michailides, 2005; Sokolova, Glinushkin, 2020). 
Обнаруженные в полевых штаммах патогена мутации 
в гене β-тубулина, придающие устойчивость, пред-
ставляют собой небольшую часть всех изменений 
этого гена, найденных в индуцированных мутантах. 
Отсутствие вариантов генотипов с заменами в дру-
гих кодонах диких изолятов V. inaequalis указывает на 
наличие эффекта “платы” за приспособленность для 
этих мутаций в природных популяциях (Koenraadt 
et al., 1992). Вероятнее всего, в саду под действием 
препарата идет преимущественный отбор benVHR 
фенотипов патогена. В работе канадских ученых, из-
учавших частоту возникновения устойчивости к бе-
номилу у V. inaequalis, показано, что все резистентные 
штаммы в популяции соответствовали по результатам 
ПЦР генотипу benVHR (Svircev et  al., 2000). В других 
исследованиях также выявлено преобладание таких 
биотипов патогена, имеющих мутацию в кодоне 198 
(Quello et al., 2010; Polat, Bayraktar, 2021). Большое ко-
личество высокоустойчивых к беномилу фенотипов 
со значениями EC50 > 50 мг/л найдено в садах Ливана 

(Al-Arab, Abou-Jawdah, 1997) и к карбендазиму с EC50 > 
1000 мг/л в Краснодарском крае (Nasonov et al., 2022b).

Триазолы (ингибиторы деметилирования, 
demethylation inhibitors — DMI, азолы)

Важной вехой в совершенствовании химического 
метода контроля фитопатогенов было появление три-
азолов. Их применение в растениеводстве началось во 
второй половине 1970-х гг. Триазолы позволили более 
рационально использовать средства защиты в силу 
таких характеристик, как высокая активность, спектр 
контролируемых патогенов, системное воздействие на 
растение, низкие нормы применения и длительный 
период защиты (Grishechkina et al., 2020).

Первый фунгицид этой группы, который при-
менялся в СССР с 70-х гг. прошлого столетия, был 
триадимефон (Popov et al., 2003). Этот фунгицид до 
сих пор зарегистрирован для применения против пар-
ши яблони в составе препарата Привент, СП (State 
Catalogue, 2005—2023). С 1990—1992 гг. при защите 
промышленных насаждений от парши на территории 
Российской Федерации были разрешены действу-
ющие вещества азолов: Скор, КС,— дифеноконазол, 
Вектра, КС — бромуконазол, Топаз, КЭ — пенконазол, 
Импакт, КС — флутриафол, Рубиган, КЭ — фенари-
мол, смесевой фунгици д Атеми-С — ципроконазол 
+ сера (Smolyakova, Yakuba, 2005). На 2023 г. в защите 
яблони против парши разрешены действующие ве-
щества: триадимефон, флутриафол, дифеноконазол 
и тетраконазол (State Catalogue, 2005—2023). Пен-
коназол также зарегистрирован для применения на 
яблони, но только против мучнистой росы.

О первых фактах устойчивости V. inaequalis к три-
азолам сообщалось в 1980-х гг. в Европе и Америке 
(Cox, 2015; Fiaccadori, 2017). Пониженная чувстви-
тельность к азолам у изолятов патогена наблюдалась 
в 1985 г., а уже в 1988—1991 гг. была подтверждена 
практическая устойчивость к миклобутанилу в по-
пуляциях патогена в двух штатах США (Cox, 2015). 
В России факты отсутствия должной эффективности 
различных триазолов (бромуконазола, фенаримола, 
флутриафола и дифеноконазола) фиксировали с конца 
1990-х гг. (Levitin, Gagkaeva, 2000 цит. по: Nasonov et al., 
2021; Smolyakova, Yakuba, 2005; Kashirskaya et al., 2012; 
Yakuba, 2013). Эффективность опрыскиваний препа-
ратами из химического класса триазолов в Краснодар-
ском крае снижалась вполовину на четвертый год их 
использования, а на пятый-шестой годы на 90—100% 
(Smolyakova, Yakuba, 2005). При этом реверсия чув-
ствительности патогена для всех триазолов наблю-
далась через три года после отказа от их применения 
(Smolyakova, Yakuba, 2005).
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Интересно, что для дифеноконазола снижение эф-
фективности не было таким большим, как для других 
триазолов. Мониторинг эффективности препарата 
в течение семи лет его использования против парши 
яблони, показал, что первые три года его эффектив-
ность была на уровне 99—100%, а продолжительность 
защитного действия составляла 15 дней. В течение сле-
дующих четырех лет использования дифеноконазола 
эффективность снижалась до 70%. Уменьшался также 
и период защитного действия, составив в конце всего 
времени исследования 8—10 сут (Yakuba, 2013). Как 
сообщает Кокс (Cox, 2015), в США эффективность 
дифеноконазола в садах также выше, чем некоторых 
других триазолов, что объясняется, с одной стороны, 
тем, что дифеноконазол, как и фенбуканозол, были 
зарегистрированы в Америке только в 2009 г. С дру-
гой стороны, эти действующие вещества обладают 
более высокой активностью в сравнении с применя-
емыми там ранее миклобутанилом и фенаримолом, 
а также новым для США флутриафолом. Различия 
во внутренней активности триазолов после ряда лет 
их использования можно объяснить количествен-
ной (или дозозависимой) природой резистентности 
к фунгицидам из группы DMI. Необходимо сказать, 
что устойчивость патогена к миклобутанилу и фе-
наримолу в США широко описана рядом авторов 
(Marine et al., 2007; Pfeufer et al., 2010; Chapman et  al., 
2011; Cox, 2015; Villani et al., 2015).

Распространение устойчивости к триазолам, 
безусловно, зависит от истории применения этих 
фунгицидов в конкретных садах. Так, статистиче-
ское сравнение распределения чувствительности 
к миклобутанилу в 93 популяциях V. inaequalis в США 
показало, что только 73 сада имели практическую 
устойчивость к действующему веществу (Cox, 2015). 
Подобная ситуация наблюдается и в Краснодарском 
крае, где наравне с садами с устойчивыми популя-
циями (Smolyakova, Yakuba, 2005) были найдены на-
саждения с высокой чувствительностью патогена 
к дифеноконазолу (Smolyakova, 2000).

За последнее время появились новые случаи под-
тверждения сниженной чувствительности к дифе-
ноконазолу в нескольких популяциях V. inaequalis 
в Краснодарском крае. Так, в экспериментах in vitro 
по оценке эффективной 50%-й концентрации (ЭК50) 
был зафиксирован сдвиг чувствительности, который 
в значениях показателя резистентности (ПР) соста-
вил 16 и 32, что указывает на наличие устойчивости 
к фунгициду в этих популяциях (Nasonov et al., 2021, 
2022c). Кроме России и США, за последние 10 лет 
во всем мире были описаны популяции возбудите-
ля парши яблони, характеризующиеся пониженной 
чувствительностью к триазолам (Mondino et al., 2015; 
Fiaccadori, 2017; Lahlali et al., 2019; Polat, Bayraktar, 

2021; Li et al., 2021; Chatzidimopoulos et al., 2022; Nabi 
et al., 2023).

Хотя устойчивость к триазолам подтверждена 
у V. inaequalis в течение нескольких десятков лет, ме-
ханизм устойчивости до сих пор полностью не изучен. 
Известно, что фунгицид ингибирует синтез стерина, 
играющего важную роль в функционировании мем-
бран грибных клеток, и воздействие триазола приводит 
к нарушению роста гиф. Определена молекулярная 
мишень для фунгицидов из группы DMI — 14α-де-
метилаза, важное метаболическое звено биосинте-
за эргостерола, которая кодируется геном Cyp51A1 
(Schnabel, Jones, 2001). Авторы не обнаружили мута-
ций у устойчивых к триазолам изолятов V. inaequalis 
в садах США, но отметили сверхэкспрессию гена 
CYP51A1. В одном случае у устойчивых генотипов 
гриба сверхэкспрессия CYP51A1 совпала с наличи-
ем вставки 533 п.н. (пар нуклеотидов) выше гена 
(Schnabel, Jones, 2001). Между тем предполагают, что 
мутации в гене Cyp51 выступают как один из воз-
можных механизмов, приводящих к снижению чув-
ствительности грибов к азолам, что объясняет при-
стальное внимание к нему ученых. Секвенирование 
последовательностей целевого гена у чувствительных 
и устойчивых к триазолам изолятов патогена выявило 
15 точечных мутаций, приводивших к замене амино-
кислот в 14α-деметилазе (Hoffmeister et al., 2021). При 
этом некоторые мутации, например, в области YGYG 
443—446, мало влияли на чувствительность к DMI, 
другие были связаны с более высокими значениями 
ЭК50 для миклобутанила, дифеноконазола и мефен-
трифлуконазола, такие как Y133F и M141T. Эффекты 
снижения чувствительности различались для трех 
действующих веществ и были наиболее выражены 
для миклобутанила, чем для мефентрифлуконазола 
(Hoffmeister et al., 2021). Эти мутации также были за-
фиксированы в исследованиях устойчивых к триазолам 
популяций V. inaequalis в Японии (Yaegashi et al., 2020). 
В обеих работах было показано, что в большинстве 
изолятов, имеющих пониженную чувствительность 
к дифеноконазолу in vitro, присутствуют эти мутации 
(Hoffmeister et al., 2021; Yaegashi et al., 2020). Для мефен-
трифлуконазола такой зависимости выявлено не было 
(Hoffmeister et al., 2021). Молекулярно-генетический 
анализ гена CYP51A1 в популяциях патогена в Крас-
нодарском крае выявил очень низкую встречаемость 
мутации Y133F, которая была найдена в 4% случаев 
в садовых популяциях и в 1% случаев в исходной 
популяции. Полученные авторами результаты по-
казывают, что резистентность в садовых популяциях 
Краснодарского края, возможно, обусловлена ины-
ми механизмами, не связанными с мутацией Y133F 
в гене CYP51A1 (Nasonov et al., 2022a).
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Точечная мутация Y133F у V. inaequalis гомологич-
на мутациям Cyp51, связанным с чувствительностью 
к триазолам у других фитопатогенных грибов, таким 
как Y131F/H у Phakopsora pachyrhizi (Schmitz et al., 2014), 
Y134F у Puccinia triticina (Stammler et al., 2009), Y136F 
у Erysiphe necator (Frenkel et al., 2015) и Y137F у Zymosep-
toria tritici (Mair et al., 2016). Мутации M141T и M141V 
сходны с мутациями M145L у Z. tritici (Mair et  al., 2016) 
и M145W у Cercospora beticola (Muellender et al., 2021). 
В исследованиях японских ученых у устойчивых изо-
лятов Venturia inaequalis были также найдены мута-
ции M142I и L140F (Yaegashi et  al., 2020). Последняя 
мутация гомологична L144F, которая обуславливает 
адаптацию Cercospora beticola к ингибиторам стеролов 
(Muellender et al., 2021).

Как и у других грибов, приспособление к токсиче-
скому действию триазолов у Venturia inaequalis, по-ви-
димому, основано на нескольких механизмах: мутаци-
ях гена Cyp51, снижающих способность связывания 
фунгицидов с ферментом деметилазой (Yaegashi et al., 
2020; Hoffmeister et al., 2021), сверхэкспрессии гена 
Cyp51 (Schnabel, Jones 2001; Frenkel et al., 2015; Villani 
et al., 2016), наличие паралогов гена-мишени и, воз-
можно, усиление оттока, как у родов/видов грибов: 
Botrytis cinerea (Leroch et al., 2013; Grabke, Stammler, 
2015) и Zymoseptoria tritici (Omrane et al., 2015). Такая по 
сути полигенная устойчивость приводит к появлению 
большого разнообразия фенотипов по чувствитель-
ности к ингибиторам синтеза стеролов.

Стробилурины (ингибиторы Qo, quinine outside 
inhibitors, QoI)

Стробилурины были выделены в 1970—1980-х гг. 
из базидиомицетов Oudemansiella mucidа и Strobilurus 
tenacellus, однако их синтетические аналоги, достаточно 
устойчивые и стабильные в окружающей среде, были 
получены и зарегистрированы для применения против 
фитопатогенов только в конце 1990-х гг. (Zaharychev, 
Marcynkevich, 2013). Против парши яблони были ре-
комендованы крезоксим-метил и трифлоксистробин. 
Для других грибов широко применяется азоксистро-
бин. Они показали превосходную активность против 
возбудителя болезни даже при применении в условиях, 
благоприятствующих развитию эпифитотийной ситу-
ации и высокой концентрации инокулята. Появление 
новой группы фунгицидов было встречено практиками 
с большим энтузиазмом, так как позволяло контро-
лировать развитие резистентности к бензимидазолам 
и триазолам. В России и других странах были предло-
жены системы защиты против парши, основанные на 
чередовании триазолов и стробилуринов в пределах 
одной вегетации. С.Л. Тютерев в начале 2000-х гг. отме-
чал, что на ближайшие годы стробилурины и триазолы 

должны стать основой химического метода защиты от 
фитопатогенов (Tyuterev, 2001). Так как ингибиторы 
Qo распространяются в растении трансламинарно, 
основное их применение направлено на профилак-
тику заражения.

Стробилуриновые фунгициды имеют моносайто-
вый механизм действия. Они ингибируют митохон-
дриальное дыхание, связываясь с участком Qo (Qout — 
внешний карман, окисляющий убихинон) ферментного 
комплекса цитохрома bc1 (комплекс III), таким образом, 
блокируя перенос электронов в дыхательном пути и при-
водя к дефициту энергии из-за недостатка АТФ. Фермент 
кодируется геном цитохрома b (cytb), расположенным 
в митохондриальном геноме (Gisi et al., 2002). Послед-
ние исследования в расшифровке структуры и функции 
важнейшего белкового комплекса клетки, осуществля-
ющего дыхание, а также перспективы создания новых 
фунгицидов ингибиторов Qo, можно найти в обзоре 
Фишера с соавторами (Fisher et al., 2020).

В связи с узкоспециализированным механизмом 
действия они характеризуются высоким риском раз-
вития резистентности (FRAC). Случаи практической 
резистентности V. inaequalis были зарегистрирова-
ны уже в начале 2000-х гг. как в России (Smolyakova 
et  al., 2005; Yakuba, 2013), так и за рубежом (Kung et al., 
2002; Kuck, Mehl, 2003; Fiaccadori et al., 2005; Sallato et 
al., 2006; Cox, 2015). В.М. Смольякова с соавторами 
(Smolyakova et al., 2005) сообщали, что фунгициды 
Строби, ВДГ и Зато, ВДГ в условиях Краснодарского 
края теряли эффективность за 2—3 года. Разными 
группами американских ученых, изучавшими раз-
витие устойчивости к стробилуринам у V. inaequalis 
в течение ряда лет с 1998 по 2014 г., было показано, 
что устойчивость могла быть как качественной (пол-
ной), так и количественной (нарастающей). При 
этом изоляты могли проявлять различные уровни 
чувствительности при воздействии фунгицида даже 
в отсутствие мутации целевого сайта (Köller et al., 2004; 
Frederick et  al., 2014; Cox, 2015). Количественный 
ответ возникал только при дозах ниже точки, при 
которой активируется альтернативный путь дыхания 
и проявлялся уже через два года (Köller et al., 2004), что 
совпадает с данными российских ученых (Smolyakova 
et al., 2005). Такой способ дыхания, распространен-
ный у высших растений, грибов и водорослей, осно-
ван на нефосфорилирующем процессе транспорта 
электронов и осуществляется за счет альтернативной 
оксидазы (АО). Она позволяет организмам преодо-
леть ингибирование некоторых участков дыхательной 
цепи. Фермент чувствителен к салицилгидроксамовой 
кислоте (salicylhydroxamic acid, SHAM), но не к обыч-
ным ингибиторам цитохромного дыхания. Однако 
такое дыхание генерирует меньше АТФ, что особенно 
важно при прорастании спор, весьма энергетически 
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затратном процессе, поэтому альтернативный путь, 
снижая эффективность фунгицидов до определен-
ного порога, не может полностью ее нивелировать 
(Avila-Adame, Koller, 2003). Еще одним альтернатив-
ным механизмом резистентности, описанным всего 
в одной работе, является разложение крезоксим-ме-
тила в клетках V. inaequalis (Jabs et al., 2001).

В исследованиях на фитопатогенах Botrytis cinerea, 
Blumeria graminis и Pseudoperonospora cubensis было 
показано, что резистентность к QoI обусловлена то-
чечными мутациями в гене cytb, а локализация мута-
ции определяет уровень снижения чувствительности. 
В большинстве исследованных устойчивых к строби-
луринам возбудителях, в том числе и у Venturia inae-
qualis, была обнаружена однонуклеотидная мутация, 
заменяющая глицин (G) на аланин (A) в положении 
143 белка CYTB — G143A (Gisi et al., 2002; Lesniak 
et  al., 2011). Показатель устойчивости для различных 
видов грибов, несущих эту мутацию, в большинстве 
случаев превышает 100 (Gisi et al., 2002), а такие по-
пуляции обычно характеризуются полевой устой-
чивостью. Были выявлены еще две мутации гена: 
F129L, найденная у видов рода Alternaria и приводя-
щая к замене фенилаланина на лейцин в положении 
129 в CYTB (Banno et al., 2009), и G137R, обнаружен-
ная у Pyrenophora tritici-repentis, вызывающая замену 
глицина на аргинин в положении 137 (Sierotzki et al., 
2007). Эти мутации связаны с умеренными уровнями 
устойчивости (ПР от 5 до 15), а популяции этих грибов 
по-прежнему контролируются с помощью фунгицидов 
QoI, в дозах, рекомендованных производителем (Gisi 
et al., 2002; Sierotzki et al., 2007).

Для наиболее распространенной и значимой му-
тации G143A были предложены различные молеку-
лярно-генетические подходы на основе классической 
ПЦР: CAPS и аллельспецифичные (AS) маркеры 
(Fontain et al., 2009), а чуть позже SNP‑специфичные 
маркеры для ПЦР в реальном времени (Michalecka 
et al, 2011).

Развитие молекулярных инструментов для детекции 
мутации G143A способствовало многочисленным иссле-
дованиям в мире по оценке устойчивости к стробилури-
нам у возбудителя парши яблони. Лесниак с соавторами 
(Lesniak et al. 2011), обследовав в США 81 коммерческий 
сад, выявили почти 67% изолятов V. inaequalis с качествен-
ной устойчивостью к фунгицидам Qo I. Измеренный 
уровень мутаций для образцов, полученных из двух садов 
в Польше с обычным химическим контролем, был очень 
высоким: 50—100% (Michalecka et al., 2011). Такие же 
уровни встречаемости, как устойчивых фенотипов, так 
и генотипов, несущих мутацию G143A, были определены 
в садах Беларуси, Греции, Израиля, Италии, Турции, Че-
хии, Китая и Новой Зеландии со стандартной химической 

защитой с использованием стробилуринов (Sedlák et al., 
2013; Viljanen-Rollinson et al., 2013; Gur et al., 2021; Li et al., 
2021; Turan et al., 2021; Polat, Bayraktar, 2021; Komardina 
et al., 2022; Chatzidimopoulos et al., 2022). Ранее в Бела-
руси в 2000—2006 гг. на основе оценки чувствительно-
сти V. inaequalis in vitro также показали прогрессирую-
щее снижение чувствительности к крезоксим-метилу 
(Kamardzina, 2009). В России, кроме данных о полевой 
устойчивости (Smolyakova et al., 2005; Yakuba, 2013), 
в исследовании по фенотипической и генотипической 
оценке уровня чувствительности возбудителя парши 
к стробилуринам, было показано наличие мутации 
G143A у всех изолятов патогена из промышленных 
насаждений яблони (Nasonov, Tuychieva, 2022).

Анилинопиримидины 
(АП, anilinopyrimidines, AP)

Класс анилинопиримидиновых фунгицидов, пред-
ставленный всего тремя действующими веществами — 
пириметанилом, мепанипиримом и ципродинилом, — 
был внедрен в практику защиты растений в начале 
1990-х гг. в основном для контроля двух возбудителей 
болезней — Botrytis cinerea и Venturia inaequalis (Köller 
et al., 2005). Было показано, что АП действуют как 
слабые ингибиторы начальных этапов патогенеза 
фитопатогенов, таких как прорастание спор, форми-
рование апрессориев и прободения кутикулы, приводя 
к остановке проникновения паразита в растение-хо-
зяина (Knauf-Beiter et al., 1995). До сих пор биохими-
ческий механизм действия АП исследован только для 
Botrytis cinerea. Их ингибирующая активность in vitro 
была низкой на естественных средах, тогда как рост 
на минимальных средах повышал чувствительность 
изолятов B. cinerea, что было подтверждено и для 
Venturia inaequalis (Hilber, Hilber-Bodmer, 1998; Larsen 
et al., 2013). На таких средах добавление метионина 
и гомоцистеина препятствовало действию АП, что 
указывало на мишень в биосинтезе метионина (Fritz 
et al., 1997). Эксперименты с радиоизотопами пока-
зали, что анилинопиримидины могут ингибировать 
биосинтез метионина путем воздействия на цистати-
онин-β-лиазу (Fritz et al., 1997). Однако последующие 
исследования опровергли это наблюдение и моле-
кулярный анализ не позволил идентифицировать 
связанные с устойчивостью мутации в гене, коди-
рующем этот фермент у Botrytis cinerea и Sclerotinia 
sclerotiorum (Fritz et al., 2003; Hou et al., 2018). В другой 
работе показана возможная способность АП пре-
дотвращать секрецию гидролитических ферментов 
и ферментов, разрушающих клеточную стенку, но 
не была определена вероятная молекулярная мишень 
(Milling, Richardson, 1995). Недавно идентифици-
рованы белки, вовлеченные в митохондриальные 
процессы, которые придавали грибу устойчивость 
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к АП, что свидетельствует о том, что целевой сайт 
находится в митохондрии (Mosbach et al., 2017). Новая 
работа китайских ученых свидетельствует в пользу 
этого открытия (Fan et al., 2023). В этом исследовании 
идентифицировали несколько мутаций устойчивых 
к АП трансформантов Botrytis cinerea, с помощью 
секвенирования локусов количественных признаков 
(QTL‑seq) и подтвердили, что мутация E407K в Bcmdl1 
придает устойчивость к анилинопиримидинам. Ген 
Bcmdl1 кодирует митохондриальный белок, принад-
лежащий переносчику АТФ‑связывающей кассе-
ты (ABC). Снижение конидиального прорастания 
и вирулентности наблюдалось у нокаутных транс-
формантов Bcmdl1 по сравнению с родительским 
изолятом и комплементарными трансформантами, 
что иллюстрирует биологические функции этого 
белка. Предполагается, что воздействие фунгицидов 
АП нарушает энергетический обмен.

Хотя относительная значимость этих различных 
моделей действия не выяснена, строгая перекрестная 
устойчивость среди всех членов класса АП предполагает 
общий механизм действия (Hilber, Hilber-Bodmer, 1998).

Развитие практической устойчивости к АП было 
широко зарегистрировано для B. cinerea и некоторых 
других грибов (Avenot, Michailides, 2015; Hou et al., 
2018). Для Venturia inaequalis существует несколько 
работ, описывающих чувствительность микроми-
цета к АП in vitro и in vivo (Kunz et al., 1998; Koller 
et al., 2005; Fiaccadori et al., 2017; Larsen et al., 2013). 
Случаев практической устойчивости у возбудителя 
парши яблони к этому химическому классу фунги-
цидов не так много, и все они касались европейских 
садов (Kung et al., 1998; Fiaccadori et al., 2017). Сниже-
ние чувствительности и активности, наблюдавшееся 
этими исследователями на патогене, всегда было 
умеренным, и это может указывать на полигенный 
механизм устойчивости к АП. Фьякодори отмечал, 
что различия в чувствительности между популяция-
ми было нелегко установить. Например, в анализах 
in vivo наблюдалось больше различий в лечебных 
применениях, чем в профилактических, в то время 
как в тестах in vitro было замечено лишь умеренное 
изменение чувствительности изолятов (Fiaccadori 
et al., 2017). Низкие уровни снижения чувствитель-
ности и отсутствие точных генетических данных не 
позволяли сделать определенный вывод об их устой-
чивости. В США фактов устойчивости к фунгицидам 
АП не было зарегистрировано (Köller et al., 2005). 
Оценка чувствительности нескольких популяций 
патогена из садов со стандартной системой защиты 
в России показала, что ПР не превышал 8, что со-
впадает с данными, полученными на популяциях из 
Италии и США, где ПР составило 3—6 (Fiaccadori 
et  al., 2017; Nasonov et al., 2023).

По сравнению с эффективностью АП в отношении 
Botrytis spp., они не так эффективны в подавлении 
прорастания аскоспор и проникновения через ку-
тикулу V. inaequalis (Cox, 2015) и, в целом, эффектив-
ность ципродинила эквивалентна мультисайтовым 
контактным фунгицидам, например, с действующим 
веществом каптан. Однако при низких температурах 
ципродинил показывает большую активность и не-
заменим при весенних обработках.

Карбоксамиды (ингибиторы 
сукцинатдегидрогеназы, SDHI)

Класс карбоксамидов (SDHI — succinate 
dehydrogenase inhibitors) был впервые описан более 
50 лет назад на основе синтезированного соединения, 
названного карбоксином. Первое поколение моле-
кул SDHI контролировало узкий спектр патогенов 
растений. SDHI следующих поколений, таких как 
боскалид, флуксапироксад, пентиопирад, изопиразам, 
флуопирам и др., обладают активностью против бо-
лее широкого спектра грибных патогенов различных 
культур, в том числе яблони (Avenot, Michailides, 2010).

По способу действия они относятся к ингибиторам 
дыхания, как и стробилурины, но имеют другой сайт 
воздействия. Целевым ферментом ингибиторов явля-
ется сукцинатдегидрогеназа (SDH), так называемый 
комплекс II в цепи дыхания митохондрий. Он отно-
сится к функциональной части цикла трикарбоновых 
кислот и связан с дыхательной цепью (Avenot et al., 
2009). SDH состоит из четырех субъединиц — A, B, C 
и D, три из которых, субъединицы B, C и D, образуют 
сайт связывания убихинона, который и блокируется 
SDHI. Мутации сайта-мишени, приводящие к сни-
жению сродства карбоксамидов к участку связывания 
убихинона, могут развиваться во всех трех субъеди-
ницах — sdhB, sdhC и sdhD (Torriani et al., 2017). По-
казано, что снижение чувствительности к боскалиду 
и пентиопираду у Alternaria alternata и A. solani было 
связано с мутациями в генах sdhC (H134R) и sdhD 
(H133R) (Avenot et al., 2009; Mallik et al., 2014). Другим 
возможным механизмом резистентности может быть 
избыточная экспрессия эффлюкс-транспортеров, 
обеспечивающих детоксикацию клеток у патогенных 
микромицетов, уменьшая внутриклеточное накопле-
ние пестицидов (Sang, Lee, 2020).

Риск отбора устойчивых форм в популяциях гриб-
ных патогенов для фунгицидов SDHI определяется 
FRAC как средний или высокий. Описанные слу-
чаи практической резистентности к карбоксами-
дам относятся к карбоксину I поколения, а также 
боскалиду из II поколения, как у различных фито-
патогенов (Avenot, Michailides, 2010; Miyamoto et al., 
2009), так и у Venturia inaequalis (Toffolatti et al., 2016; 
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Chatzidimopoulos et al., 2022). Первый факт выявле-
ния резистентных к боскалиду изолятов патогена 
был сообщен итальянскими учеными (Toffolatti et al., 
2016). Кроме этого, для возбудителя парши яблони 
из экспериментальных садов с “плохим” контролем 
заболевания показано значительное снижение чув-
ствительности к веществам следующего поколения 
SDHI: пентио- пирад, флуксапироксад и флуопирам 
(Fiaccadori, Battistini, 2021).

В целом перекрестная устойчивость была выявлена 
у всех фунгицидов из группы SDHI. У возбудителя 
Alternaria alternata она была показана к боскалиду, пен-
тиопираду и флуопираму (Avenot, Michailides, 2010). 
Изоляты Didymella bryoniae были нечувствительны 
к боскалиду и пентиопираду (Avenot, Michailides, 
2010). Однако полевые и лабораторные исследования 
показали, что паттерны перекрестной резистентности 
между SDHI‑фунгицидами для различных мутаций 
сайта-мишени являются сложными. Мутации сай-
та-мишени вызывают неодинаковую степень сниже-
ния чувствительности к разным карбоксамидам. Это 
говорит о том, что влияние этих мутаций на полевую 
эффективность конкретных SDHI может варьировать 
при их распространении в популяциях патогена. Эти 
различия могут быть объяснены структурной неод-
нородностью химических групп SDHI и тем, как они 
взаимодействуют с сайтом-мишенью определенного 
патогена (Scalliet et al., 2012). Кроме того, величина 
эффекта, вызываемого определенной мутацией це-
левого участка, может различаться между видами. 
Таким образом, снижение чувствительности, обуслов-
ленное специфическими мутациями сайта-мишени, 
может варьировать в зависимости от вида патогена, 
используемого SDHI и географического происхож-
дения изолятов (Sierotzki, Scalliet, 2013).

Исследования чувствительности популяции возбу-
дителя парши яблони к SDHI‑фунгицидам, которые 
были проведены для оценки риска развития рези-
стентности, публикуются с 2016 г. Командой аме-
риканских ученых проведено исследование базовой 
чувствительности популяции Venturia inaequalis к трем 
действующим веществам этого класса (пентиопирад, 
флуопирам и бензовиндифлупир), а позднее еще 
к трем веществам (флуксапироксад, пидифлуметофен, 
инпирфлуксам) (Villani et al., 2016; Ayer et al., 2019). 
Этими же исследователями были секвенированы 
гены субъединиц сукцинатдегидрогеназы — sdhB, 
sdhC и sdhD из различных изолятов V. inaequalis, му-
тации в которых на других видах патогенных грибов 
были связаны с развитием резистентности. Однако 
ни на штаммах базовой популяции, ни на изолятах, 
которые ранее подвергались воздействию фунгици-
дов из класса карбоксамидов, не были найдены по-
хожие мутации. Таким образом, вопрос о механизме 

возникновения устойчивости к SDHI‑фунгицидам 
у V. inaequalis остается открытым и требует дальней-
шего изучения.

Перспективы использования системных 
фунгицидов против Venturia inaequalis

Бензимидазолы. Согласно этапам формирования 
резистентности (Popov et al., 2003), возбудитель парши 
яблони достиг предельного для данного вида уровня 
ее развития к бензимидазолам с показателем рези-
стентности (ПР), превышающим 100 и более. На 
данный момент в большинстве садоводческих реги-
онов мира с длительной историей промышленного 
возделывания яблони применение бензимидазолов не 
разрешено и ставится под сомнение возможность их 
возврата в системы защиты. Существование стабиль-
ной устойчивости к ним у V. inaequalis на протяжении 
длительного времени может говорить об отсутствии 
какой-либо “платы” за приспособленность. Между 
тем в некоторых странах, таких как Марокко, Египет 
и Индия, где использование бензимидазолов нача-
лось сравнительно недавно и в которых соблюдаются 
антирезистентные программы, например фунгицид, 
входит в состав смесевых препаратов, они разрешены 
к применению и сохраняют свою эффективность про-
тив парши яблони (Lahlali et al., 2019; Radwan, Hassan, 
2019; Verma et al., 2022). Кроме этого, проводится 
синтез и поиск новых производных бензимидазола, 
являющихся структурными аналогами коммерческих 
антитубулиновых фунгицидов. Показана активность 
некоторых синтезированных соединений против 
штамма Phytophthora infestans, резистентного к кар-
бендазиму (Obydennov et al., 2021). Однако возврата 
бензимидазолов в систему защиты яблони вряд ли 
стоит ожидать.

Триазолы. Преобладание действующих веществ из 
химической группы ингибиторов деметилирования 
стеролов в системах защиты сельскохозяйственных 
культур способствовало развитию резистентности 
в популяциях грибных патогенов (Grishechkina et 
al., 2020), в том числе и у возбудителя парши яблони. 
Однако, несмотря на доказанную резистентность 
у патогена к триазолам, они продолжают успешно 
использоваться в садах для его контроля, и из ше-
сти действующих веществ, применяемых с 1990-х 
гг., в регистрации остаются четыре из них (Hilevskiy, 
2015; Yakuba, 2016). Кажущийся парадокс объясня-
ется сложностью механизма устойчивости патоген-
ных грибов к химическим веществам из этой группы. 
Приспособление к токсическому действию триазолов 
у Venturia inaequalis, как и у многих фитопатогенов, 
вероятно, определяется несколькими механизмами: 
мутациями гена Cyp51, сверхэкспрессией гена Cyp51 
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и усилением оттока токсинов из клетки. Каждая от-
дельная мутация обычно вызывает лишь небольшое 
снижение чувствительности, и только после нако-
пления нескольких мутаций в изоляте наблюдается 
достаточно большое снижение чувствительности, 
чтобы повлиять на эффективность в полевых ус-
ловиях. Такой механизм приспособления к азолам 
предопределяет постепенный количественный ха-
рактер развития резистентности у V. inaequalis к ним. 
По сути, это ситуация не позволяет патогену преодо-
леть чувствительность к DMI путем развития одной 

“сильной” мутации в сайте-мишени, как в случае 
с бензимидазолами или стробилуринами, и адапта-
ция происходит поэтапно за счет накопления адди-
тивных эффектов нескольких “слабых” механизмов 
устойчивости (Hoffmeister et al., 2021).

В современной практике контроля возбудителя 
парши яблони триазолами, при соблюдении всех ре-
гламентов применения, удается поддерживать эффек-
тивность действующих веществ с зарегистрированной 
устойчивостью за счет сокращения интервалов между 
обработками. Так, в садах Краснодарского края ин-
тервал между применениями дифеноконазола против 
парши яблони составляет всего четверо-пятеро суток 
при том, что еще в начале века он достигал макси-
мально 15 суток (Yakuba, 2016; Nasonov et al., 2021).

Исходя из истории применения триазолов, ста-
новится понятно, что такая пошаговая адаптация 
патогена к фунгициду будет действенна только на 
применяемых в настоящее время триазолах и не эф-
фективна в отношении новых химических веществ 
(Hoffmeister et al., 2021), поэтому групповая резистент-
ность у некоторых триазолов выражена не так сильно, 
как у других фунгицидов. Так, введение в системы 
защиты против V. inaequalis в США в начале ХХI в. 
дифеноконазола показало его высокую эффектив-
ность в контроле популяций гриба с практической 
устойчивостью к миклобутанилу (Cox, 2015). Это 
открывает возможность в применении новых хи-
мических веществ из этой группы фунгицидов для 
усиления антирезистентной стратегии защиты против 
парши яблони. Так, недавно против парши яблони 
в России был зарегистрирован новый триазол — те-
траконазол, в составе препарата Домарк, МЭ. За ру-
бежом новинкой среди этих фунгицидов выступает 
мефентрифлуконазол, который, по данным некото-
рых ученых, позволяет эффективно контролировать 
устойчивые к дифеноконазолу изоляты возбудителя 
парши (Hoffmeister et al., 2021). В качестве еще одной 
антирезистентной стратегии в применении триазолов 
стало широкое использование смесевых препаратов. 
В России на яблоне применяются различные двух-
компонентные препараты, содержащие в качестве 
одного из компонентов дифеноконазол. В качестве 

второго компонента используют действующее веще-
ство с другим механизмом действия из химических 
групп (State Catalogue, 2005—2023): карбоксамиды — 
флуксапироксад (Серкадис Плюс, КС), изопиразам 
(Эмбрелия, СК), амиды — цифлуфенамид (Цидели 
Топ, ДК) и дитиокарбаматы — тирам (Тирада, СК) 
или вещество с тем же механизмом действия — флу-
триа- фол (Медея, МЭ) и тетраконазол (Геката, КМЭ). 
Высокая эффективность ряда смесевых препаратов 
против парши яблони была показана в полевых опы-
тах в России и Белоруссии (Hilevskiy, 2015; Yakuba, 
2017, 2018; Komardina, 2022).

Также продолжается активный поиск новых ве-
ществ с 1,2,4- и 1,2,3-триазольными циклами, про-
являющими высокую активность против фитопа-
тогенных грибов, в том числе против V. inaequalis 
(Ivanova et al., 2020).

Стробилурины. Несмотря на высокий риск развития 
резистентности и наличие фактов ее возникновения, 
стробилурины продолжают широко использоваться 
в системах защиты яблони от парши по всему миру. 
По-видимому, соблюдение антирезистентных ме-
роприятий при применении этого класса веществ 
позволяет сохранять еще достаточно большое коли-
чество чувствительных популяций патогена в про-
мышленных садах.

Эффективность против V. inaequalis на уровне 
90—99% на высоковосприимчивых сортах яблони 
Лобо и Жигулевское в Центральной России была 
показана для монокомпонентных и смесевых пре-
паратов стробилуринов, содержащих действующие 
вещества из других химических классов (Kashirskaya 
et al., 2017): Строби, ВДГ (крезоксим-метил), Тер-
сел, ВДГ (пираклостробин и дитианон) и Беллис, 
ВДГ (боскалид и пираклостробин). Эффективность 
этих смесевых препаратов в контроле патогена также 
была на должном уровне в Ленинградской, Тамбов-
ской, Ростовской областях и Краснодарском крае 
(Grishechkina et al., 2012). В промышленных садах 
Тамбовской и Липецкой областей эффективной про-
тив доминирующей болезни яблони была система 
защиты, включавшая препараты Строби, ВДГ или 
Терсел, ВДГ (Kashirskaya et al, 2012).

Для преодоления резистентности в мире проис-
ходит активный поиск и создание новых молекул 
стробилуринов, обладающих усиленными фунги-
цидными свойствами, в т.ч. с применением инно-
вационных подходов. Например, предложен новый 
QiI‑активный препарат против патогенных для рас-
тений аскомицетов — фенпиоксамид, который пода-
влял развитие резистентных к стробилуринам гри-
бов (Young et al., 2017). Он является членом нового 
класса фунгицидов пиколинамидов, полученных из 
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природного противогрибкового продукта UK‑2A. 
Возможным подходом в снижении шансов разви-
тия жизнеспособных резистентных к стробилуринам 
штаммов, является разработка “гибридных” бифунк-
циональных фунгицидов, одновременно действую-
щих на оба сайта убихинона Qo/Qi. Новая молекула 
объединяет фармакофорные свойства двух классов 
веществ — стробилуринов и карбоксамидов (Zuccolo 
et al., 2019). Похожий инновационный метод по соз-
данию химерных молекул, которые могли бы иметь 
несколько сайтов воздействия, предложили китай-
ские ученые при создании химических соединений 
на основе производных стробилурина с различными 
боковыми цепями 1,2,3-триазола (Li et al., 2019).

Строгое соблюдение рекомендаций производителя 
по использованию препаратов, содержащих в каче-
стве действующих веществ стробилурины и возмож-
ное максимальное снижение количества обработок 
ими, дает надежду на их дальнейшую эффективность 
против парши яблони. Однако чтобы уменьшить 
количество обработок этими фунгицидами, необ-
ходимо достаточное количество препаратов с иным 
механизмом действия, к которым отсутствует рези-
стентность у патогена.

При формировании современных программ за-
щиты против парши большое значение имеют от-
носительно современные действующие вещества из 
химических классов анилинопиримидины и карбок-
самиды (SDHI), с более низким риском развития 
резистентности (FRAC).

Анилинопиримидины. По результатам анализа науч-
ной литературы можно заключить, что к анилинопи-
римидинам у возбудителя парши яблони отмечается 
низкий уровень развития резистентности, характери-
зующийся начальным этапом. Кунц и соавт. (Kunz et al., 
1998) сообщали, что популяции V. inaequalis оставались 
чувствительными после 43 применений АП в течение 
четырех лет. Это можно объяснить преимущественным 
использованием этих фунгицидов в профилактических 
целях и небольшим количестве обработок за сезон: 
две для ципродинила и три для препаратов на основе 
пириметанила.

В России анилинопиримидины представлены 
монокомпонентными препаратами на основе ципро-
динила: Хорус, ВДГ; Приам, КЭ; Кантор, ККР и др., 
и пириметанила — Пириметан, КС, а также смесевым 
препаратом Луна Транквилити, КС, содержащим 
пириметанил и в качестве второго компонента из 
химического класса карбоксамидов (SDHI) — флу-
опирам. Эффективность применения ципродинила 
против парши яблони в Беларуси  на листьях состави-
ла 36.1—93.7%, а на плодах — 16.0—95.3% (Kazharskiy 
et al., 2022).

Карбоксамиды (SDHI). Карбоксамиды являются 
относительно новой группой фунгицидов в сравне-
нии с триазолами и стробилуринами. Так, боскалид 
появился на рынке в 2003 г., а другие SDHI‑фунги-
циды были коммерциализированы в 2009—2010 гг., 
и на них возлагают большие надежды по улучшению 
антирезистентных программ, так как устойчивость 
к карбоксимидам у V. inaequalis зафиксирована толь-
ко для первого поколения действующих веществ. 
При этом линейка новых синтезированных молекул, 
обладающих антифунгальной активностью, в этом 
химическом классе очень широка. Их используют 
в контроле заболевания чаще всего в качестве компо-
нента в смесевых препаратах, совместно с триазолами, 
или для чередования с соединениями, имеющими 
другой механизм действия. В России зарегистриро-
ваны для использования против парши яблони пять 
действующих веществ из этой группы, также часто 
присутствующих в смесевых препаратах: боскалид 
(компонент Беллис, ВДГ), флуопирам (компонент 
Луна Транквилити, КС), флуксапироксад (компо-
нент Серкадис Плюс, КС), изопиразам (компонент 
Эмбрелия, СК), и пентиопирад (монокомпонентный 
препарат Фонтелис, КС). По данным FRAC, группа 
SDHI к 2020 г. насчитывает в общей сложности 23 
различных активных ингредиента из 11 химических 
групп, включающих фенилбензамиды и пиридинилэ-
тилбензамиды, а также фуран-, оксатиин-, тиазол-, 
пиразол- и пиридинкарбоксамиды и др.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

История применения химического метода пока-
зывает, что развитие резистентности к фунгицидам 
системного типа действия является неизбежным про-
цессом. Следствием понимания глубины этой про-
блемы стало создание международной общественной 
организации — FRAC. Ее основной целью является 
разработка предложений по управлению устойчиво-
стью к фунгицидам, находящимся в зоне риска разви-
тия резистентности, чтобы увеличить срок их службы 
и снизить потери сельхозпродукции от последствий 
развития устойчивых патогенов. Однако внедрение 
новых химических препаратов в мире и России про-
исходило медленно и поэтапно и привело к практике 
чрезмерной зависимости от каждого появившегося 
на рынке новейшего класса фунгицидов и после-
довательного развития устойчивости к нему. Это 
вызвало дисбаланс между потребностью в широком 
наборе препаратов с различным механизмом дей-
ствия для составления антирезистентных программ 
и реальным сортиментом химических веществ, не 
потерявших свою эффективность к патогену. В насто-
ящее время устойчивость к бензимидазолам, триазолам 
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и карбоксамидам зарегистрирована в полевых популя-
циях V. inaequalis почти во всех регионах выращивания 
яблок в мире, где умеренный климат благоприятствует 
заболеванию. Хотя устойчивость к анилинопирими-
динам и карбоксамидам представлена в мире редкими 
локальными случаями и в России не найдена, защитная 
и постинфекционная активность этих классов фунги-
цидов против парши яблони значительно меньше, чем 
у бензимидазолов, триазолов и карбоксамидов. В от-
сутствие фунгицидов с сильным постинфекционным 
действием производителям необходимо будет увеличить 
частоту применений препаратов для предотвращения 
развитие эпифитотии, что повышает риск развития 
резистентности,   — круг замкнулся.

Стало понятно, что эффективность антирези-
стентных мероприятий в отношении препаратов 
конкретных химических классов зависит от биоло-
гических особенностей патогена, таких как “плата” 
за приспособленность. Этот феномен определяет 
снижение конкурентоспособности устойчивого гри-
ба в сравнении с чувствительным биотипом в несе-
лективных условиях. Именно наличие “платы” за 
приспособленность может снизить долю устойчивых 
изолятов в популяции при отмене или чередовании 
фунгицидов. Количество работ по изучению этого 
феномена у разных фитопатогенных грибов, в том 
числе у V. inaequalis, растет с каждым годом.

Таким образом, в мире купирование развития рези-
стентности V. inaequalis к фунгицидам идет в несколь-
ких направлениях: 1) постоянный поиск новых хими-
ческих веществ как в известных классах фунгицидов, 
так и новых, обладающих уникальным механизмом 
действия; 2) создание химерных молекул совмещаю-
щих структурные элементы известных действующих 
веществ; 3) применение смесевых препаратов; 4) оп-
тимизация чередования фунгицидов в программах 
защиты, отказ от нарушения регламентов приме-
нения; 5) постоянный мониторинг резистентности 
в садах; 6) изучение механизмов устойчивости; поиск 
и оценка эффекта “платы” за приспособленность 
у патогена для различных фунгицидов. В силу вы-
сокой значимости существующей проблемы именно 
такой комплексный подход будет способствовать ее 
дальнейшему решению.

Исследование выполнено при финансовой под-
держке Кубанского научного фонда в рамках научного 
проекта № МФИ‑20.1/98.
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The review highlights the situation with the development of resistance to various systemic fungicides in Venturia inae-
qualis around the world and in Russia, with an assessment of the prospects for their further use. Information is provided 
on all fungicides used in Russia against apple scab, their effectiveness at a given time, and a description of each chemical 
class. Data on the mechanisms of resistance to chemicals in the pathogen, including at the molecular level, are presented. 
The problem of the development of resistance in V. inaequalis  and possible ways of its solution at the present level of 
scientific knowledge are discussed.
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Эколого-таксономическое изучение микобиоты культурных растений и естественной флоры, в т.ч. энде-
мичной, с позиций филогенетической систематики остается важным направлением микробной экологии. 
Проведено исследование структуры сообществ дрожжевых грибов на территории Дагестана – дикороса 
жимолости грузинской, являющегося эндемиком Кавказа, в сравнении с виноградом – традиционной 
для республики сельхозкультурой. Изучение дрожжевого комплекса винограда проводили в ампелоце-
нозах, расположенных на равнине и в предгорьях, зарослей дикороса – на равнине и в горах. Числен-
ность дрожжей на исследованных растениях (в пересчете на ед. веса) выше, чем в почве, наибольшее 
количество дрожжей зафиксировано на листьях. В то же время поверхность ягод винограда и жимолости 
в большей степени колонизирована дрожжами, чем листья растений. Отмечено влияние сортовых осо-
бенностей винограда на видовое разнообразие и численность дрожжей, а также тенденция к снижению 
их численности при возрастании высоты над ур. м. Жимолость грузинская, произрастающая в горах, 
и почва под ней, напротив, заселена дрожжами больше, чем на равнине. Видовой состав ее включал 
пять видов, два из которых – Aureobasidium pullulans и Metschnikowia pulcherrima – характерны и для ам-
пелоценозов. Дрожжевое население эндемика на равнине отличалось специфичностью, один из двух 
выявленных видов был обнаружен и идентифицирован впервые как новый вид рода Zygotorulaspora – 
Z. dagestanica, ассоциированный с листьями и почвой, где они доминируют, составляя 79.2% от общего 
числа дрожжей. Несмотря на близкие климатические условия мест произрастания дикороса и винограда 
на равнине, таксономический состав их дрожжевых сообществ значительно различался и включал два и 
девять видов соответственно. Полученные результаты показывают перспективность изучения сообществ 
дрожжевых грибов эндемичных растений.

Ключевые слова: виноград, дрожжи, таксономический состав, численность, экология, эпифиты
DOI: 10.31857/S0026364824020029, EDN: vpigym

ВВЕДЕНИЕ
Эколого-таксономическое изучение дрожжевых 

грибов в конце ХХ в. получило новый импульс в свя-
зи с развитием молекулярно-биологических методов, 
обусловивших переход от фенотипической систе-
матики к филогенетической (Kurtzman, Fell, 2006). 
Во многих странах проведено выявление видово-
го разнообразия дрожжей, ассоциированных как 

с культурными растениями агроценозов (Ribéreau 
Gayon et al., 2006; Sun et al., 2014; Santos et al., 2017; 
Into et al., 2020; Kanpiengjai et al., 2023), так и есте-
ственной флорой различных природных зон (Fonseca, 
Inácio, 2006). С позиций филогенетической систе-
матики было проведено изучение таксономического 
состава дрожжевых грибов ампелоценозов Дагестана, 
где виноград, производство которого является одной 



	 ДРОЖЖЕВЫЕ ГРИБЫ ЖИМОЛОСТИ ГРУЗИНСКОЙ� 109

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ	 том 58	 № 2	 2024

из крупнейших подотраслей сельского хозяйства, 
культивируют на равнине и частично в предгорьях. 
В результате было выявлено высокое видовое разно-
образие дрожжевых грибов (45 видов), показано при-
сутствие “эталонной” группы дрожжей, обитающих 
на виноградниках разных регионов, установлена их 
численность, годовая динамика, а также роль почвы 
как природного резервуара дрожжей (Kachalkin et al., 
2015; Abdullabekova et al., 2020).

Наряду с таксономическим составом дрожжевых 
грибов виноградников, большой интерес вызывает 
дрожжевое население уникальной по разнообразию 
флоры Дагестана, территория которого охватывает 
несколько природных зон. Обладая рядом специ-
фических особенностей, не свойственных другим 
регионам Кавказа, флора республики насчитывает 
около 4500 видов, из которых около 1100 являются 
эндемичными (Payzullayeva, 2012).

Приуроченность тех или иных видов микроор-
ганизмов к конкретному растению, обусловленная 
многими биотическими и абиотическими факторами, 
специфична. Некоторые виды дрожжевых грибов спо-
собны развиваться лишь на определенных раститель-
ных субстратах с ограниченным распространением 
и имеют соответствующий ареал. Описаны случаи, ког-
да отдельные виды эпифитных дрожжей, обитающих 
в филлосфере эндемичных растений, также являются 
эндемиками. Примерами могут служить Metschnikowia 
hawaiiensis и M.  kipukae из цветков Ipomoea indica на 
Гавайском архипелаге, опыляемых строго определен-
ными видами насекомых (Lachance et al., 1990, 2003).

Изучение структуры сообществ дрожжевых грибов 
в коэволюционной системе, которую они образуют 
с растениями, имеющими ограниченный ареал, ин-
тересны в таксономическом и экологическом аспекте. 
При исследовании эндемичной растительности или 
растений уникальных местообитаний возрастает ве-
роятность обнаружения среди эпифитных микроор-
ганизмов редких и новых видов дрожжей, имеющих 
локальное распространение.

В связи с этим актуально изучение видового раз-
нообразия дрожжей одного из эндемиков Кавка-
за — жимолости грузинской (Lonicera iberica), которая 
в Дагестане имеет широкую экологическую амплитуду 
встречаемости — от засушливой предгорной части 
республики до среднегорий. L. iberica — кустарник 
до 1.5 м выс. с красно-желтыми цветками, красными 
плодами и весьма плотной древесиной. Вегетация со 
второй половины апреля до конца октября — начала 
ноября, растет быстро, цветение и плодоношение 
нерегулярное. Цветет с пяти-шести лет в июле, пло-
доносит с шести — восьми лет, плоды созревают во 
второй половине августа — первой половине сентября. 

Результаты исследования содержания липидов и анти-
оксидантной активности ягод жимолости грузинской 
показали их высокий ресурсный потенциал (Gaziyev 
et al., 2008; Ergün, 2021).

Цель исследований — проведение сравнительно-
го анализа таксономического состава сообщества 
дрожжей жимолости грузинской и культивируемого 
винограда.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом исследования служили дрожжи, ассо-
циированные с дикорастущими кустарниками жи-
молостью грузинской (L. iberica), виноградом сортов 
Молдова, Ркацители и почвой под ними. Все пробы 
были отобраны в сентябре 2014 г. в период зрелости 
ягод.

Место произрастания популяции жимолости гру-
зинской — Дагестан пгт Тарки, расположено на отметке 
180 м над ур.м. (42 о57′21″ с.ш.; 47 о29′06″ в.д.) и с. Гуниб 
на отметке 1400 м над ур.м. (42 о23′15″ с.ш.; 46 о57′54″ в.д.). 
Заросли занимают небольшую площадь в пределах 
250—300 м2. Количество кустов, выбранных для от-
бора проб, составило в Тарках и Гунибе девять и семь 
соответственно. Пробы отбирали 01.09 (пгт  Тарки) 
и 18.09.2014 (с. Гуниб).

Образцы с сортов винограда Молдова и Ркаци-
тели, культивируемых в с. Муцалаул (43 м над ур.м.) 
отбирали 08.09.2014, сорта Молдова в с. Новочуртах 
(237 м над ур.м.) — 02.09.2014. Собранные образцы 
листьев, ягод и почвы под кустами для проведения 
исследований в тот же день доставляли в лаборато-
рию и выполняли посевы. Для десорбции клеток 
из каждой пробы почвы и листьев, предварительно 
измельченных, отбирали навески 2.50 и 1.25 г соот-
ветственно, навески ягод винограда сорта Ркаци-
тели варьировали в пределах 11.05—12.83  г, сорта 
Молдова — 18.10—19.60 г, ягод жимолости грузин-
ской — 1.80—4.90 г. Навески помещали в центри-
фужные пробирки типа Falcon со стерильной водой, 
объем которой составлял 25 мл, и обрабатывали на 
вортексе в течение 10 мин. Из каждого разведения 
брали аликвоты 0.1 мл и высевали в 2—3 чашки Петри 
на агаризованную среду ГПД (20 г/л глюкозы, 10 г/л 
пептона, 5 г/л дрожжевого экстракта, 20 г/л агара и 
0.5 г/л хлорамфеникола для подавления роста бак-
терий), которые инкубировали при 25 оC в течение 
3—4 сут. Выросшие колонии дрожжей дифференци-
ровали на макроморфологические типы с помощью 
стереоскопического микроскопа и выделяли в чистую 
культуру для идентификации. Ингибиторы для по-
давления быстрорастущих грибов в работе не ис-
пользовали. Генетическую идентификацию дрожжей 
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проводили по протоколам, опубликованным ранее 
(Kachalkin et al., 2015; Abdullabekova et al., 2020).

На основе полученных результатов были произ-
ведены расчеты численности дрожжей на едини-
цу веса исследованных субстратов (КОЕ/г), а также 
была выполнена оценка количества дрожжей на ед. 
поверхности растения (КОЕ/см2).

Определение площади поверхности листьев иссле-
дуемых растений проводили, используя программу 
LeafArea (Skyberry), площадь поверхности ягод опре-
деляли по формуле для эллипсоида. Для пересчета 
численности дрожжей с единицы веса на единицу 
площади были проведены измерения веса и площади 
поверхности 34 ягод и 18 листьев исследуемых расте-
ний. Полученные средние значения веса ягод и пло-
щади поверхности листьев были использованы для 
расчета площади для 1 г исследованного субстрата, 
что являлось коэффициентом пересчета численности 
дрожжевых грибов с единицы веса на единицу площади.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Определение численности дрожжей, с учетом вида 
Aureobasidium pullulans, относящегося к так называе-
мой группе дрожжеподобных грибов, производили 
из расчета на единицу веса (КОЕ/г) исследуемого 
субстрата, что является универсальным подходом 
при необходимости сопоставления данных между 
такими разными типами образцов, как почва и части 
растения (Chernov, 2013). Известно, что численность 
дрожжей-эпифитов на листьях растений в среднем 
составляет 104—105 КОЕ/г, что соответствует величине 
103—104 КОЕ/см2 (Fonseca, Inácio, 2006). Полученные 
нами результаты измерения площади и веса листьев, 
а также ягод исследуемых растений показали, что ко-
эффициент пересчета численности дрожжей с едини-
цы веса на единицу площади для листьев винограда 
составляет 144.4, для листьев жимолости — 86.7, для 
ягод винограда — 3.22—3.49, а для ягод жимолости — 
2.06. Данные по численности дрожжей на жимолости 

и винограде, приведенные на единицу веса и на еди-
ницу площади, представлены в табл. 1.

На сорте Молдова, культивируемом на различ-
ных высотных отметках, максимум дрожжей на всех 
типах субстратов наблюдали на винограднике, рас-
положенном на равнине (с. Муцалаул). На этом же 
участке зафиксировано влияние сортовых особен-
ностей винограда на численность дрожжей, которая 
в сумме на ягодах и листьях сорта Ркацители была 
выше, а в почве ниже, чем на сорте Молдова. Таким 
образом, полученные результаты показывают, что 
численность дрожжей в период зрелости ягод ви-
нограда на поверхности растения и почве под ним 
оказалась выше на равнине, чем при подъеме в горы.

На жимолости грузинской обнаружена обратная 
картина — кусты и почва под ними заселены дрож-
жами в разы больше в с. Гуниб, чем в пгт Тарки, рас-
положенных на 1400 и 180 м над ур.м. соответствен-
но. Для дикороса, вегетационный период которого 
продолжается со второй половины апреля до конца 
октября — начала ноября, характерно обитание в ксе-
рофильных редколесьях и кустарниковых зарослях. 
Численность дрожжевых грибов здесь больше на вы-
сотной отметке 1400 м над ур.м. в основном за счет 
дрожжеподобных грибов A. pullulans, на долю которого 
приходится более 90% общей численности дрожжей.

Известно, что характер распространения дрожжей 
объясняется соответствием между их адаптивными 
признаками и экологическими факторами, среди 
которых температура, влажность, периодическое 
иссушение почвы, уровень инсоляции зависят от 
географического положения. Наиболее выраженные 
изменения в структуре микробных сообществ могут 
наблюдаться вдоль вертикально-поясного градиента 
(Chernov, 2013). Нельзя исключить чувствительность 
эпифитных дрожжей к воздействию ультрафиолетово-
го излучения (Gunasekera et al., 1997), интенсивность 
которого, с учетом других факторов, может меняться 
в зависимости от высотной отметки.

Таблица 1. Численность дрожжей на винограде и жимолости грузинской

Растение и место 
произрастания

Средняя численность дрожжей, ×102 
ягоды, КОЕ/г/КОЕ/см2 листья, КОЕ/г/КОЕ/см2 почва, КОЕ/г

Виноград
с. Муцалаул

сорт Молдова 18.0/5.6 23.0/0.16 28.2
сорт Ркацители 13.0/3.8 40.0/0.28 18.2

с. Новочуртах
сорт Молдова 1.5/0.5 19.0/0.13 9.3

Жимолость 
пгт Тарки 7.4/3.6 40.0/0.46 1.3
с. Гуниб 24.0/11.7 200.0/2.31 38.0
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Исследуемые местообитания отличались друг от 
друга и резко контрастировали по климату. Так, на 
равнине, где расположен пгт Тарки, сухой, континен-
тальный климат с малоснежной зимой и сухим жарким 
летом характеризуется большой разностью зимней 
и летней температур. В горном Гунибе климат уме-
ренно-холодный, континентальность здесь, в отличие 
от равнины, проявляется в большой разности ночной 
и дневной температур. Средняя температура тепло-
го и холодного периода в пгт Тарки составляет 18.4 
и 12.1 оC соответственно; в с. Гуниб — 12.1 и –0.9 оC, 
среднее количество осадков с апреля по октябрь в пгт 
Тарки — 237 мм, среднегодовое количество — 411 мм, 
в с. Гуниб — 342 и 619 мм соответственно.

Известно, что кроме экологических факторов 
на численность дрожжей, ассоциированных с рас-
тениями, могут влиять миграционные процессы — 
взаимное заселение сходных субстратов дрожжевыми 
клетками. Ведущую роль при взаимной контаминации 
дрожжей играет фактор пространственной близости 
субстратов и вероятность заноса на них дрожжевых 
клеток (Maksimova et al., 2009). В зарослях жимолости 
грузинской в с. Гуниб встречались кусты шиповника, 
дрожжевые грибы с которых, возможно, вносили свой 
вклад в обогащение ее дрожжевого сообщества.

При близких климатических условиях, наблюдае-
мых на равнине в местах произрастания жимолости 
грузинской (пгт Тарки) и винограда (с.  Муцалаул), 
характеризующегося сочными плодами, численность 
дрожжей на единицу площади на ягодах винограда 
была более высокой, чем на дикоросе, а для листьев 
картина была обратной. Эти различия могут быть 
обусловлены архитектоникой и биологическими осо-
бенностями исследуемых растений. Так, поверхность 
винограда более подвержена воздействию инсоля-
ции, чем плотные кусты дикорастущей жимолости, 
а его высокосахаристые ягоды являются природным 
локусом, где традиционно отмечается значительная 
численность дрожжевых грибов.

Численность дрожжей на растении в пересчете 
на единицу веса, независимо от его вида, выше, чем 
в почве, наибольшее количество дрожжей зафикси-
ровано на листьях. Однако при пересчете количества 
дрожжей-эпифитов на единицу площади отмечено, 
что их численность на сахаристых ягодах винограда 
и жимолости заметно больше, чем на листьях этих 
растений. Экссудаты ягод по мере созревания со-
держат все больше глюкозы (Padgett, Morrison, 1990), 
кроме того, любые микроповреждения эпидермаль-
ного слоя и кутикулы также приводят к выделению 
сахаров на поверхность ягод, давая импульс для более 
активного развития на них дрожжей.

Количество видов в дрожжевом комплексе, вы-
деленном из жимолости грузинской, было мень-
ше, чем с винограда каждого из сортов. Изменение 
таксономического разнообразия дрожжевых гри-
бов винограда отмечено в зависимости от сортовой 
принадлежности и от места произрастания (табл. 2). 
Видовой состав дрожжей дикороса, произрастаю-
щего в с. Гуниб, включающий пять видов — A. pul-
lulans, Candida parapsilosis, Metschnikowia pulcherrima, 
Debaryomyces hansenii, Torulaspora delbrueckii, — как 
и в исследуемых ампелоценозах, не отличался спец-
ифичностью. В целом дрожжевой комплекс жимо-
лости грузинской и винограда совпадал только по 
двум видам аскомицетов — Aureobasidium pullulans 
и Metschnikowia pulcherrima. Первый — повсемест-
но распространенный, продуцирующий меланин 
дрожжеподобный гриб-сапротроф (Chernov, 2013), 
второй — выделяется в основном из энтомофильных 
цветков, из подстилки и с листьев (Glushakova, 2006), 
является обычным обитателем кишечного тракта 
нектароядных беспозвоночных (Terenina, Chernov, 
2001; Woolfolk, Inglis, 2004), а также выделяется из 
фруктов и ягод (Chernov, 2013).

Дрожжи Aureobasidium pullulans способны к актив-
ному синтезу протеаз, хитиназ, антибиотика ауреоб-
азидина A, также известны коммерческие препараты 
Blossom-Protect® и Boni-Protect® с использованием 
штаммов этого вида для биоконтроля развития фито-
патогенов (Freimoser et al., 2019). Широко известная 
антимикробная активность вида Metschnikowia pulcher-
rima, обусловленная продуцируемым им пигментом 
пульхерримином, связывающим ионы железа, также 
позволяет применять эти дрожжи в качестве агента 
биоконтроля (Piano et al., 1997; Türkel, Ener, 2009; Oro 
et al., 2014; Türkel et al., 2014). Этот вид дрожжей также 
предлагается для использования при винификации 
(Contreras et al., 2015) и производстве искусственно-
го пальмового масла (Abeln et al., 2000; Santomauro 
et al., 2014).

Виды Debaryomyces hansenii и Torulaspora delbrueckii, 
выделенные с жимолости грузинской, также являют-
ся аскомицетами. Debaryomyces hansenii — осмотоле-
рантный эвритоп (Nakase, Suzuki, 1985; Breuer, Harms, 
2006). Torulaspora delbrueckii способен колонизировать 
различные природные субстраты — почвы (Capriotti, 
1957), растения (Limtong, Koowadjanakul, 2012), фрук-
ты (Tokuoka et al., 1985), насекомых (Nguyen et  al., 2006, 
2007). Наиболее известна ассоциация вида T.  delbrueckii 
с виноградом, суслом и вином, эти дрожжи явля-
ются хорошими бродильщиками и рекомендуются 
для оптимизации некоторых параметров вина по 
сравнению с винами, полученными с использова-
нием Saccharomyces cerevisiae в монокультуре (Benito, 
2018). Присутствие Torulaspora delbrueckii в составе 
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дрожжевого сообщества виноградников отмечается 
во многих винодельческих р-нах мира, в том чис-
ле в Дагестане (Kachalkin et al., 2015; Abdullabekova 
et  al., 2020).

Представитель рода Candida — вид Candida parap-
silosis, обнаруженный на жимолости грузинской, по 
сравнению с другими видами этого рода, широко 
распространен в природе и был выделен из таких 
источников, как домашние животные, насекомые, 
почва и морская среда (Fell, Meyer, 1967). В последние 
два десятилетия ученые отмечают рост выделения 
госпитальных штаммов C. parapsilosis во всем мире, 
что является причиной споров о том, является ли 
он возбудителем или же сопутствующим микроор-
ганизмом при определенных инфекциях, что требу-
ет дополнительных исследований, касающихся его 
эпидемиологии, микробиологии, генетики и чув-
ствительности к противомикробным препаратам 
(Trofa et al., 2008). C. parapsilosis считается дрожжевым 
киллером и антагонистом грибов на основании его 
способности продуцировать химические вещества, 
оказывающие цитотоксическое действие на клетки 
других организмов (Robledo-Leal et al., 2014).

Обнаружение клинически значимых видов из рода 
Candida — C. albicans, C. glabrata, C. orthopsilosis ранее 
на винограде Дагестана, как и на винограде из других 
регионов — черта микробного населения, которая 
может отражать также определенный уровень ан-
тропогенной нагрузки в агроценозе (Kachalkin et al., 
2015; Abdullabekova et al., 2020).

На винограде в год исследования род Candida был 
представлен видом C. оrthopsilosis, который является 
менее вирулентным, чем C. рarapsilosis, к которому 
филогенетически близок (Riccombeni et al., 2012). 
До  2005 г. вид C. parapsilosis делили на три группы, 
но дальнейшие генетические исследования выявили 
достаточные различия, которые привели к разделе-
нию групп на близкородственные виды: C. parapsilosis, 
C. orthopsilosis и C. metapsilosis (Tavanti et al., 2005).

Таким образом, видовое разнообразие дрожжей, 
обитающих на жимолости грузинской и почве под 
ней в Гунибе выше, чем в Тарки, но в отличие от него 
не специфично. Кустарники Lonicera iberica, произ-
растающие в пгт Тарки на склоне горы, и почвы под 
ними ней, являются первым местообитанием, где 
был обнаружен новый вид дрожжевых грибов рода 

Таблица 2. Видовой состав дрожжей, выделенных с жимолости грузинской и винограда

Виды дрожжей
Жимолость 
грузинская

Виноград
Молдова Молдова Ркацители

Тарки Гуниб Новочуртах Муцалаул
Aureobasidium pullulans (de Bary et Löwenthal) 

G. Arnaud + + + + +

Candida parapsilosis (Ashford) Langeron et 
Talice – + – – –

C. orthopsilosis Tavanti, A. Davidson, Gow, 
M. Maiden et Odds – – – + –

Debaryomyces hansenii (Zopf) Lodder et Kreger-
van Rij – + – – –

Hanseniaspora uvarum (Niehaus) Shehata, Mrak 
et Phaff ex M.T. Sm. – – + + +

H. opuntiae Čadež, Poot, Raspor et M.T. Sm. – – + + –

Lachancea thermotolerans (Filippov) Kurtzman – – + + +

Metschnikowia pulcherrima Pitt et M.W. Mill. – + + + +
Meyerozyma guilliermondii (Wick.) Kurtzman et 

M. Suzuki – – – – +

Pichia terricola van der Walt – – + – +
P. kudriavzevii Boidin, Pignal et Besson – – + – +
Starmerella bacillaris (Kroemer et Krumbholz) 

F.L. Duarte et Á. Fonseca – – + – –

Torulaspora delbrueckii (Lindner) E.K. Novák et 
Zsolt – + – – –

Zygotorulaspora dagestanica Kachalkin, 
Abdullabekova, Magomedova et Yurkov + – – – –
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Zygotorulaspora — Z. dagestanica (Kachalkin et al., 2021). 
Другие местообитания данного вида дрожжевых гри-
бов пока не известны.

В табл. 3 представлена средняя доля видов дрожжей, 
обнаруженных в микобиоте жимолости грузинской.

В результате показано, что дрожжи Z. dagestanica 
ассоциированы с листьями жимолости грузинской 
и почвой под ней, где они доминируют, составляя 
79.2% от общего числа дрожжей. Во всех остальных 
образцах ягод, листьев и почвы максимум приходит-
ся на дрожжи Aureobasidium pullulans, средняя доля 
которых варьирует в пределах от 78.3 до 100%. Виды 
Candida parapsilosis и Torulaspora delbrueckii составля-
ют менее 1%.

Доминирование нового вида, обнаруженного в пгт 
Тарки, может иметь различные причины, среди них, 
вероятнее всего, версия, связанная с ассоциацией 
популяции Zygotorulaspora dagestanica с эндемичными 
видами насекомых-опылителей. Как отмечалось, ра-
нее уже были известны случаи подобных эндемичных 
ассоциаций насекомых и дрожжей (Lachance et  al., 
1990, 2003).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение видового разнообразия дрожжей ди-
корастущих кустарников жимолости грузинской, 
являющейся эндемиком Кавказа, в сравнении с ши-
роко распространенным во всем мире виноградом, 
выявило некоторые различия в количестве и составе 
выявленных видов. Дрожжевое население в обоих 
случаях представлено аскомицетами из родов Au-
reobasidium, Candida, Debaryomyces, Hanseniaspora, 
Torulaspora, обычно выделяемыми из самых разных 
субстратов с высоким содержанием легкодоступных 
сахаров (Chernov, 2013). Практически на всех типах 
субстратов — ягодах, листьях, почве преобладал вид 
Aureobasidium pullulans. Однако в почве под зарослями 
жимолости грузинской в окрестностях пгт Тарки и на 
листьях растения был обнаружен новый вид дрожжей 

Zygotorulaspora dagestanica. Это первый и пока един-
ственный случай обнаружения Z. dagestanica, будет 
ли обнаружен этот вид в других локалитетах, или он 
ассоциирован только с этим местообитанием, по-
кажет время.

Исследование А.В. Качалкина выполнено в рамках 
темы государственного задания № 121040800174-6 
и при финансовой поддержке Министерства науки 
и высшего образования Российской Федерации (со-
глашение № 075-15-2021-1396).
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Ecological and taxonomic study of mycobiota of cultivated plants and native flora, including endemic ones, from phy-
logenetic systematics’ perspective, remains one of the interesting topics of microbial ecology. The structure of yeast 
communities of endemic to the Caucasus Georgian honeysuckle in comparison with grapes, a traditional agricultural 
crop of the republic, has been studied in the territory of Dagestan. The yeast complex of grapes was studied in ampe-
locoenoses located on the plain and in the foothills, and in shrubs of Georgian honeysuckle also on the plain and in 
the mountains. The number of yeasts (per unit of weight) on the plants is higher than in soils, with the highest number 
of yeasts found on leaves. Grape and honeysuckle berries’ surfaces contain more yeasts than leaves. The influence of 
grape cultivars on the species diversity and abundance of yeasts was observed, as well as a tendency for their abun-
dance to decrease with increasing altitude. On the contrary, Georgian honeysuckle growing in the mountains and the 
soil under it was colonized by yeasts more than on the plain. Its species structure included five species, two of which 

— Aureobasidium pullulans and Metschnikowia pulcherrima — are also typical for ampelocoenosis. Yeast population of 
plant endemic on  the plain was notable for specificity, one of two isolated species was found and identified for the 
first time as a new species of the genus Zygotorulaspora — Z. dagestanica, associated with leaves and soil, where they 
dominate being 79.2% of the total yeast number. Despite the close climatic conditions of sites with wild plants and 
grapes in the plain, their taxonomic composition differed significantly and included two and nine species, respectively. 
The results obtained show the perspective of studying yeast communities of endemic plants.

Keywords: ecology, epiphytes, grapes, species abundance, taxonomic composition, yeasts
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The areas on the left bank of the Amur River were explored in July 2022. The purpose of the work was to reveal 
the discomycete species diversity in cedar-broadleaf and southern broadleaf forests at their northern border. 
The specimens were collected from wood and herbaceous remnants, soil and animal excrements. In total, 35 
discomycete species from 16 families and six orders of the Pezizomycotina, Ascomycota were revealed. Some species 
(Ascobolus crenulatus, Calycellina separabilis, Hymenoscyphus epiphyllus, Scutellinia macrospora, Tapesia cinerella, 
and Tympanis piceae) were recorded in the Russian Far East for the first time. Mollisia subcorticalis was found for 
the first time on the mainland of the region, before it was known from the territory of the Sakhalin Island only.
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INTRODUCTION

The study area belongs to the Amur River basin with 
its tributaries, which occupies the bulk of the southern 
part of the Russian Far East and includes almost the en-
tire range of the temperate zone of East Asia landscapes. 
This scope makes it possible to study fungal-vegetation 
relationships at a broad regional level. The overall idea of 
the study was to fill a significant gap in knowledge about 
the discomycete fungi diversity of pine-broadleaf forests 
at their northern border.

The pine-broadleaf forests in the south of the Khabarovsk 
Territory are usually considered to be somewhat depleted 
analogues of pre-glacial Eurasian forests at the area from 
the Pacific Ocean to the East European Plain. Previously, 
similar studies were carried out in the 1980s when only 
five discomycete species: Gyromitra gigas, Helvella pulla, 
Microstoma floccosum (as Anthopeziza floccosa), Mitrula 
paludosa (as M. phalloides), and Spathularia flavida were 
discovered (Azbukina, 1989).

MATERIALS AND METHODS

We studied the discomycete diversity on the southern 
border of the Komsomolsky State Nature Reserve in the 
lower reaches of the Gorin river in the coastal watershed 
of the Ambarny and Kamensky creeks in July 2022. The 
territory is noteworthy with its location in the northern 

part of the unique Sikhote-Alin mountain system on the 
northern border of the Amur-Ussuri vegetation.

Whenever possible, photographs were taken of fresh 
specimens to document asсomata and substrates natural 
coloration (Nikon D5100). Fungal structures such as 
apothecia, asci, ascospores, hairs were mounted in lac-
tophenol cotton blue and measured using a compound 
microscope (Nikon Eclipse F200). Morphological char-
acteristics such as ascomata features, ascospores, asci, 
paraphyses, and hairs’ dimensions were used to identify 
and characterize specimens. Macromorphological ex-
amination and photography were carried out on fresh 
specimens within three days of collection. Micromor-
phological examination of fresh specimens was carried 
out with distilled water as slide mount. Measurements and 
photographs of ascospores, asci, paraphyses and hairs were 
taken and recorded. Dimensions of important morpho-
logical structures such as length and width were obtained 
from 20—50 observations, and variability was calculated 
using standard deviation (with absolute minimums and 
maximums in parentheses and means  ±  standard devi-
ation). Specimens were dried in air or in an electric food 
dryer (50—55 оC) overnight and deposited in the VLA 
[Far Eastern Regional Herbarium of the Federal Scientific 
Center for Terrestrial Biodiversity of East Asia, Far Eastern 
Branch of the Russian Academy of Sciences (VLA)] for 
further study. Names of taxa are updated in accordance 
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with the Index Fungorum database (2023). The Global 
Biodiversity Information Facility (GBIF, 2023) was used as 
an important source of information on species distribution.

RESULTS

Identification of the collected specimens added 35 dis-
comycete species to the mycobiota of the region studied. 
Since the material collection was carried out in the summer, 
we did not find previously mentioned species (Azbukina, 
1989). All these five species are saprotrophic discomycetes 
that form ascomata in the forest litter.

An annotated species list follows below.

Pezizomycotina
Dothideomycetes
Rhizodiscinaceae

Rhizodiscina lignyota (Fr.) Hafellner — on dead wood of Alnus sp., 50 
43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4572.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Khasansky 
district (VLA D‑1975, VLA D‑1986, VLA D‑1987); Lazovsky district (VLA 
D‑1194, VLA D‑1195).

Leotiomycetes
Leotiomycetidae

Helotiales
Cenangiaceae

Chlorencoelia versiformis (Pers.) J.R. Dixon — on dead wood of broad-leaved 
tree species, 50 44,651’N, 137 22,854’E, VLA D‑4562.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑2091); Shkotovsky district (VLA D‑145, VLA D‑1918); Khasansky 
district (VLA D‑1974, VLA D‑3798); Ussuriysky district (VLA D‑143, VLA 
D‑147, VLA D‑151, VLA D‑156, VLA D‑1830, VLA D‑1841, VLA D‑3799), 
Krasnoarmeysky district (VLA D‑3862, VLA D‑3412, VLA D‑3567); Lazovsky 
district (VLA D‑142, VLA D‑144, VLA D‑148, VLA D‑149, VLA D‑152, VLA 
D‑153, VLA D‑155, VLA D‑809, VLA D‑1689, VLA D‑1695); Terneysky district 
(VLA D‑150, VLA D‑154, VLA D‑3750); Jewish Autonomous Region (VLA 
D‑1785, VLA D‑1814); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA 
D‑4350); Komsomolsky district (VLA D‑4231); Sovetsko-Gavansky district 
(VLA D‑3082); Sakhalin Region (VLA D‑3321, VLA D‑4018, VLA D‑2078).

Chlorociboriaceae

Chlorociboria aeruginascens (Nyl.) Kanouse — on dead wood of Alnus sp., 
50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4561.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑113, VLA D‑2086, VLA D‑2088, VLA D‑4157); Shkotovsky district 
(VLA D‑112, VLA D‑114, VLA D‑116); Khasansky district (VLA D‑110, VLA 
D‑111, VLA D‑3452); Ussuriysky district (VLA D‑108, VLA D‑115, VLA 
D‑117, VLA D‑118, VLA D‑119, VLA D‑1730); Krasnoarmeysky district (VLA 
D‑3842, VLA D‑3901, VLA D‑3938, VLA D‑3939); Lazovsky district (VLA 
D‑105, VLA D‑107, VLA D‑109, VLA D‑1564, VLA D‑1694, VLA D‑2000); 
Terneysky district (VLA D‑134, VLA D‑1904, VLA D‑3746, VLA D‑3747, VLA 
D‑3768); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2793, VLA 
D‑2799, VLA D‑2824, VLA D‑2937, VLA D‑4349); Komsomolsky district 
(VLA D‑4230); Nanaisky district (VLA D‑3585, VLA D‑3648); Tuguro-Chu-
mikansky district (VLA D‑4247); Sakhalin Region (VLA D‑106, VLA D‑120, 
VLA D‑1651, VLA D‑3322, VLA D‑4426).

Helotiaceae

Hymenoscyphus epiphyllus (Pers.) Rehm ex Kauffman (Fig. 1). — in litter 
on fallen leaves of Alnus sp., 50 44,651’N, 137 22,854’E, VLA D‑4591, VLA 
D‑4595; on fallen leaves of Padus sp., 50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4590.

Note. New for Russian Far East.

H. fraxineus (T. Kowalski) Baral, Queloz et Hosoya — in litter on fallen 
leaves of Fraxinus sp., 50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4592.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Shkotovsky 
district (VLA D‑4425); Krasnoarmeysky district (VLA D‑3393, VLA D‑3846); 
Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2798); Komsomolsky 
district (VLA D‑4238).

Godroniaceae

Ascocalyx abietis Naumov — on twigs of Abies sp., 50 44,651’N, 137 22,854’E, 
VLA D‑4604.

Distribution in the Russian Far East: Khabarovsk Territory — Sovetsko-Ga-
vansky district (VLA D‑3814, VLA D‑4200, VLA D‑4201, VLA D‑4202).

Lachnaceae

Incrucipulum ciliare (Schrad. ex J.F. Gmel.) Baral — in litter on fallen oak 
leaves, 50 44,086’N, 137 23,576’E, VLA D‑4556, VLA D‑4594.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Ussuriysky 
district (VLA D‑215); Jewish Autonomous Region (VLA D‑2519); Khabarovsk 
Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2895, VLA D‑2913), Solnechnyi 
district (VLA D‑3682, VLA D‑3162, VLA D‑4387).

Lachnellula fuckelii (Bres. ex Rehm) Dharne — on twigs of Larix sp., 50 
44,087’N, 137 24,734’E, VLA D‑4550.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Partizan-
sky district (VLA D‑672, VLA D‑671), Shkotovsky district (Raitviir, 1991); 
Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑4207); Sakhalin Region 
(VLA D‑3687).

L. resinaria (Cooke et W. Phillips) Rehm — on twigs of Larix sp., 50 
44,086’N, 137 23,576’E, VLA D‑4551.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Terneysky dis-
trict (VLA D‑688, VLA D‑3786); Khabarovsk Territory — Sovetsko-Gavansky 
district (VLA D‑3050, VLA D‑3051, VLA D‑4205; VLA D‑4206), Tuguro-Chu-
mikansky district (VLA D‑4264, VLA D‑4273, VLA D‑4309), Vaninsky district 
(VLA D‑3965, VLA D‑4003); Magadan region (VLA D‑684, VLA D‑685); 
Sakhalin Region (VLA D‑584, VLA D‑686, VLA D‑687).

L. suecica (de Bary ex Fuckel) Nannf. — on twigs of Larix sp., 50 44,086’N, 
137 23,576’E, VLA D‑4553.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Khasansky 
district (D‑1947); Khabarovsk Territory — Ayano-Maisky district (VLA D‑316, 
VLA D‑1339, VLA D‑1347, VLA D‑4272), Sovetsko-Gavansky district (VLA 
D‑2999, VLA D‑3047, VLA D‑3048, VLA D‑3049); Vaninsky district (VLA 
D‑3973, VLA D‑3979, VLA D‑3997); Magadan Region (VLA D‑645, VLA 
D‑3699, VLA D‑3704, VLA D‑3707, VLA D‑3720); Chukotka Autonomous 
Okrug (VLA D‑2942, VLA D‑3705); Sakhalin Region (VLA D‑639, VLA D‑640, 

Fig. 1. Hymenoscyphus epiphyllus on the veins of fallen leaves.
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VLA D‑641, VLA D‑642, VLA D‑643, VLA D‑644, VLA D‑646, VLA D‑647, 
VLA D‑648, VLA D‑649, VLA D‑650, VLA D‑651, VLA D‑652, VLA D‑653, 
VLA D‑2374, VLA D‑2459, VLA D‑2464, VLA D‑2510, VLA D‑2530, VLA 
D‑2538); Kamchatka Territory (VLA D‑3146).

Lachnum papyraceum (P. Karst.) P. Karst. — on dry stems of Sambucus sp., 
50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4552.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑734); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2914), 
Sovetsko-Gavansky district (VLA D‑3046), Vaninsky district (VLA D‑3994, 
VLA D‑4004); Sakhalin Region (VLA D‑733, VLA D‑1561, VLA D‑2471, 
VLA D‑4514).

L. virgineum (Batsch) P. Karst. — in litter on dry stems of Spiraea sp., 50 
44,087’N, 137 24,734’E, VLA D‑4555; 50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4554; 
on dry stems of Sambucus sp., 50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4549.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑707, VLA D‑4114), Lazovsky district (VLA D‑705, VLA D‑712); 
Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2864, VLA D‑2901, 
VLA D‑2905, VLA D‑2906, VLA D‑2916, VLA D‑2919, VLA D‑4463), Polina 
Osipenko district (VLA D‑4064), Vaninsky district (VLA D‑3995); Sakhalin 
Region (VLA D‑228, VLA D‑229, VLA D‑230, VLA D‑231, VLA D‑232, VLA 
D‑233, VLA D‑234, VLA D‑706, VLA D‑709, VLA D‑710, VLA D‑711, VLA 
D‑2255, VLA D‑2270, VLA D‑2283, VLA D‑2383, VLA D‑2387, VLA D‑2469, 
VLA D‑3173, VLA D‑3186, VLA D‑3202, VLA D‑3435).

Mollisiaceae

Mollisia caespiticia (P. Karst.) P. Karst. — in litter on bark of Alnus sp., 50 
44,087’N, 137 24,734’E, VLA D‑4581; on dead wood of Alnus sp., together 
with Rhizodiscina lignyota (Fr.) Hafellner and Orbilia xanthostigma (Fr.) Fr., 
50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4572.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Lazovsky dis-
trict (VLA D‑828), Terneysky district (VLA D‑829); Khabarovsk Territory — 
Khabarovsky district (VLA D‑2899), Sovetsko-Gavansky district (VLA D‑3035); 
Sakhalin Region (VLA D‑3810).

M. cinerea (Batsch) P. Karst. — in litter on wood of Alnus sp., 50 43,691’N, 
137 23,279’E, VLA D‑4586.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑873, VLA D‑874, VLA D‑875), Khasansky district (VLA D‑2002), 
Krasnoarmeysky district (VLA D‑3407, VLA D‑3897, VLA D‑3911), Lazovsky 
district (VLA D‑882, VLA D‑885, VLA D‑886, VLA D‑887, VLA D‑1992, VLA 
D‑1995, VLA D‑1996), Terneysky district (VLA D‑876, VLA D‑877, VLA D‑878, 
VLA D‑879, VLA D‑880, VLA D‑884, VLA D‑3787); Khabarovsk Territory — 
Ayano-Maisky district (VLA D‑1349), Khabarovsky district (VLA D‑2800), 
Nanaisky district (VLA D‑3730), Sovetsko-Gavansky district (VLA D‑3033, 
VLA D‑3034, VLA D‑3091, VLA D‑3093, VLA D‑3098, VLA D‑3100, VLA 
D‑3101, VLA D‑3103), Tuguro-Chumikansky district (VLA D‑4316); Sakhalin 
Region (VLA D‑883, VLA D‑1648, VLA D‑1650, VLA D‑2352, VLA D‑2446, 
VLA D‑2455); Kamchatka Territory (VLA D‑3274).

M. crumenuloides Rehm — in litter on bark of Alnus sp., 50 44,087’N, 137 
24,734’E, VLA D‑4576.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑3816); Khabarovsk Territory — Sovetsko-Gavansky district (VLA 
D‑3094).

M. ligni (Desm.) P. Karst. — in litter on wood of Alnus sp., 50 43,691’N, 137 
23,279’E, VLA D‑4582; 50 44,087’N, 137 24,734’E, VLA D‑4579.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Lazovsky dis-
trict (VLA D‑852, VLA D‑853, VLA D‑854), Shkotovsky district (VLA D‑855), 
Terneysky district (VLA D‑3809); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district 
(VLA D‑4093), Nanaisky district (VLA D‑4320), Sovetsko-Gavansky district 
(VLA D‑3021, VLA D‑3377); Sakhalin Region (VLA D‑1649, VLA D‑3116).

M. subcorticalis (Fuckel) Sacc. — in litter on wood of Alnus sp., 50 43,691’N, 
137 23,279’E, VLA D‑4577.

Distribution in the Russian Far East: Sakhalin Region (VLA D‑2449).
Note. This species was found for the first time on the mainland of the 

Russian Far East; before it was recorded only on the territory of the Sakhalin 
Island (Raitviir, 1991; Bogacheva, 2012).

Tapesia cinerella Rehm — in litter on bark of Alnus sp., erumpent, 50 
44,087’N, 137 24,734’E, VLA D‑4588; 50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4585.

Note. New for Russian Far East.

T. fusca (Pers.) Fuckel — in litter on dry twigs of Alnus sp., 50 44,087’N, 
137 24,734’E, VLA D‑4584.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Shkotovsky 
district (VLA D‑4147); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA 
D‑2782, VLA D‑2791, VLA D‑2821, VLA D‑3039), Sovetsko-Gavansky district 
(VLA D‑4123); Sakhalin Region (VLA D‑1402, VLA D‑1404, VLA D‑1405, 
VLA D‑2424, VLA D‑2434, VLA D‑3234); Kamchatka Territory (VLA D‑3283).

T. lividofusca (Fr.) Rehm — in litter on dry twigs of Padus sp., 50 44,651’N, 
137 22,854’E, VLA D‑4589.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Krasnoarmey-
sky district (VLA D‑3947); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA 
D‑2819), Solnechnyi district (VLA D‑4360, VLA D‑4372); Magadan region 
(VLA D‑1934, VLA D‑3648); Sakhalin Region (VLA D‑1399, VLA D‑1400, 
VLA D‑1401, VLA D‑2361, VLA D‑2407, VLA D‑2448).

Pezizllaceae

Calycellina separabilis (P. Karst.) Baral (Fig. 2) — on dead stems of Rosa 
sp., 50 44,651’N, 137 22,854’E, VLA D‑4593.

Note. New for Russian Far East.

Ploettnerulaceae

Belonium excelsior (P. Karst.) Boud. — on bark of Alnus sp., close to the 
water in the splash zone, 50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4578.

Distribution in the Russian Far East: Jewish Autonomous Region (VLA 
D‑2532); Khabarovsk Territory — Sovetsko-Gavansky district (VLA D‑3089).

Pyrenopeziza benesuada (Tul.) Gremmen — in litter on bark of Alnus sp., 50 
44,087’N, 137 24,734’E, VLA D‑4587; on dry twigs of Padus sp., 50 43,691’N, 
137  23,279’E, VLA D‑4580.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑4128), Krasnoarmeysky district (VLA D‑3401, VLA D‑3423), Ter-
neysky district (VLA D‑830); Jewish Autonomous Region (VLA D‑2580); 
Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2862, VLA D‑2917, 
VLA D‑4098), Nanaisky district (VLA D‑4252), Solnechnyi district (VLA 
D‑4378), Sovetsko-Gavansky district (VLA D‑3099); Sakhalin Region (VLA 
D‑824, VLA D‑2316, VLA D‑2420, VLA D‑2441, VLA D‑3739); Kamchat-
ka Territory (VLA D‑3112, VLA D‑3276); Chukotka National District (VLA 
D‑3634, VLA D‑3637).

Leotiales
Tympanidaceae

Tympanis alnea (Pers.) Fr. — on twigs of Alnus sp., 50 43,691’N, 137 23,279’E, 
VLA D‑4602.

Fig. 2. Calycellina separabilis on stem of Rubus sp.
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Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Khasansky 
district (VLA D‑1453, VLA D‑1454, VLA D‑1455); Lazovsky district (VLA 
D‑1579, VLA D‑1759, VLA D‑1761); Magadan region (VLA D‑1456, VLA 
D‑3548); Sakhalin Region (VLA D‑1452, VLA D‑1457, VLA D‑1458, VLA 
D‑1459, VLA D‑1460, VLA D‑1461, VLA D‑1462, VLA D‑1463).

Tympanis piceae J.W. Groves — on twigs of Picea sp., 50 43,691’N, 137 
23,279’E, VLA D‑4601.

Note. New for Russian Far East.

Rhytismatales
Cudoniaceae

Spathularia rufa Sw. — in litter in a larch-birch forest, 50 44,651’N, 137 
22,854’E, VLA D‑4557.

Distribution in the Russian Far East: Khabarovsk Territory — Khabarovsky 
district (VLA D‑4242).

Orbiliomycetes
Orbiliomycetidae

Orbiliales
Orbiliaceae

Hyalorbilia inflatula (P. Karst.) Baral et G. Marson — on dead wood of 
Alnus sp., 50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4568.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑953, VLA D‑954), Khasansky district (VLA D‑1728), Krasnoarmeysky 
district (VLA D‑3876), Lazovsky district (VLA D‑1661, VLA D‑1663, VLA 
D‑1720, VLA D‑1721, VLA D‑1723, VLA D‑1724), Terneysky district (VLA 
D‑952, VLA D‑956, VLA D‑957, 1997 VLA D‑958, VLA D‑959, VLA D‑960, 
VLA D‑3762); Jewish Autonomous Region (VLA D‑2494, VLA D‑2558); 
Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2830), Sovetsko-Ga-
vansky district (VLA D‑3074), Tuguro-Chumikansky district (VLA D‑4314, 
VLA D‑4322), Vaninsky district (VLA D‑4111, VLA D‑4112); Sakhalin Region 
(VLA D‑955); Kamchatka Territory (VLA D‑3147).

Orbilia luteorubella (Nyl.) P. Karst. — in litter on bark of Padus sp., 50 
43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4573.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑1568), Krasnoarmeysky district (VLA D‑3853, VLA D‑3856, VLA 
D‑3874, VLA D‑3900, VLA D‑3948), Lazovsky district (VLA D‑1664), Ter-
neysky district (VLA D‑961); Jewish Autonomous Region (VLA D‑2493); 
Khabarovsk Territory — Nanaisky district (VLA D‑3758), Komsomolsky dis-
trict (VLA D‑4237).

O. xanthostigma (Fr.) Fr. — on dead wood of Alnus sp., together with Rhizo-
discina lignyota (Fr.) Hafellner and Mollisia caespiticia (P. Karst.) P. Karst., 50 
43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4572; on dead wood of Alnus sp., 50 43,691’N, 
137 23,279’E, VLA D‑4571.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑967), Krasnoarmeysky district (VLA D‑3865, VLA D‑3898, VLA 
D‑3910, VLA D‑3914, VLA D‑3945), Lazovsky district (VLA D‑968, VLA 
D‑970), Shkotovsky district (VLA D‑1883), Terneysky district (VLA D‑969, 
VLA D‑971, VLA D‑974, VLA D‑3808); Jewish Autonomous Region (VLA 
D‑2495); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2554, VLA 
D‑2809, VLA D‑2831, VLA D‑2833), Polina Osipenko district (VLA D‑4369), 
Sovetsko-Gavansky district (VLA D‑3008, VLA D‑3023, VLA D‑3378), Tu-
guro-Chumikansky district (VLA D‑4256, VLA D‑4315); Kamchatka Territory 
(VLA D‑3250).

Pezizomycetes
Pezizales

Ascobolaceae

Ascobolus crenulatus P. Karst. (Fig. 3) — on dung of red fox (Vulpes vulpes), 
50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4599.

Note. New for Russian Far East.

Otideaceae

Otidea leporina (Batsch) Fuckel — on mossy soil, 50  44,651’N, 137 22,854’E, 
VLA D‑4560.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑1933), Lazovsky district (VLA D‑999, VLA D‑1002), Shkotovsky 

district (VLA D‑1864), Terneysky district (VLA D‑1004, VLA D‑3123), Us-
surisky district (VLA D‑1000, VLA D‑1003); Jewish Autonomous Region 
(VLA D‑1784); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA D‑2892, 
VLA D‑3488); Sakhalin Region (VLA D‑2057, VLA D‑2982, VLA D‑3652).

Pezizaceae

Peziza arvernensis Roze et Boud. — on sandy soil, 50 44,087’N, 137 24,734’E, 
VLA D‑4558.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑1601, VLA D‑2985), Dunay (VLA D‑4518), Anuchinsky destrict (VLA 
D‑3030), Chuguevsky district (VLA D‑1607, VLA D‑1635), Krasnoarmeysky 
district (VLA D‑3817), Lazovsky district (VLA D‑1100, VLA D‑1623, VLA 
D‑1736, VLA D‑3028); Jewish Autonomous Region (VLA D‑2561); Magadan 
region (VLA D‑2934); Khabarovsk Territory — Khabarovsky district (VLA 
D‑2763), Sovetsko-Gavansky district (VLA D‑3042); Sakhalin Region (VLA 
D‑2232); Kamchatka Territory (VLA D‑3248).

P. fimeti (Fuckel) E.C. Hansen — on the dung of hazel grouse (Tetrastes 
bonasia), 50 44,087’N, 137 24,734’E, VLA D‑4559; on the dung of ungulates, 
50 44,086’N, 137 23,576’E, VLA D‑4600.

Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Vladivostok 
(VLA D‑1119), Khasansky district (VLA D‑1121), Terneysky district (VLA 
D‑1120); Magadan region (VLA D‑2081); Khabarovsk Territory — Khabarovsky 
district (VLA D‑2873), Sovetsko-Gavansky district (VLA D‑3005, VLA D‑3006, 
VLA D‑3351, VLA D‑3358), Tuguro-Chumikansky district (VLA D‑4299, 
VLA D‑4300).

Pyronemataceae

Scutellinia macrospora (Svrček) Le Gal (Fig. 4.) — on dead wood of Sorbus 
sp., 50 43,691’N, 137 23,279’E, VLA D‑4564.

Note. New for Russian Far East.
S. setosa (Nees) Kuntze — on dead wood of Padus sp., 50 44,087’N, 137 

24,734’E, VLA D‑4548.
Distribution in the Russian Far East: Primorsky Territory — Khasansky 

district (VLA D‑1674), Krasnoarmeysky district (VLA D‑3381, VLA D‑3406, 
VLA D‑3822, VLA D‑3894, VLA D‑3946), Lazovsky district (VLA D‑1299, 
VLA D‑1301, VLA D‑1302, VLA D‑1702, VLA D‑1704, Ussurisky district 
(VLA D‑1300, VLA D‑1327, VLA D‑1673); Jewish Autonomous Region (VLA 
D‑2573); Khabarovsk Territory — Ajano-Maisky district (VLA D‑3467); Sovet-
sko-Gavansky district (VLA D‑3002, VLA D‑3003, VLA D‑3353); Sakhalin 
Region (VLA D‑1599, VLA D‑4452).

DISCUSSION

Mycoinventory studies are relevant in light of climate 
change and assessment of the state of the rich and diverse 

Fig. 3. Ascobolus crenulatus on fox droppings.



	 NEW DATA ON DISCOMYCETES� 121

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ	 том 58	 № 2	 2024

biodiversity transformation. The goal of our work was to 
identify discomycete species diversity in the mycobiota 
of cedar-broadleaf and southern broadleaf forests at their 
northern border. We collected specimens from wood and 
grass remnants in forest litter, soil, and animal excrements. 
A number of species (Ascobolus crenulatus, Calycellina sep-
arabilis, Hymenoscyphus epiphyllus, Scutellinia macrospora, 
Tapesia cinerella, and Tympanis piceae) were discovered in 
the Russian Far East for the first time. Mollisia subcorticalis 
was first recorded on the mainland of the region; before it 
was recorded only on the Sakhalin island area. The list of 
fungi discovered includes widespread species of floodplain 
forest communities here associated with dominant tree 
species such as Alnus, Padus, Fraxinus and some others.

The research was carried out within the state assign-
ment of Ministry of Science and Higher Education of 
the Russian Federation (theme N121031000117-9). The 

authors thank the administration and employees of the 
Komsomolsky State Nature Reserve for organizing and 
conducting a scientific event on the territory under their 
jurisdiction.
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Fig. 4. Scutellinia macrospora on dead broadleaf wood.

Новые данные о  дискомицетах Комсомольского природного заповедника 
(Хабаровский край, Россия)

А.В. Богачеваa,#, Ю.В. Бочкареваa,##
a Федеральный научный центр биоразнообразия наземной биоты Восточной Азии Дальневосточного 

отделения Российской академии наук, Владивосток, Россия
*e-mail: bogacheva@biosoil.ru
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Территория левого берега реки Амур была исследована в июле 2022 г. Целью работы было выявление видо-
вого разнообразия дискомицетов в микобиоте кедрово-широколиственных и южных широколиственных 
лесов на северной границе их ареала. Были собраны образцы грибов, обитающих на остатках древесных 
и травянистых растений, почве и экскрементах животных. Их идентификация показала, что в микобиоте 
заповедника участвуют 35 видов дискомицетов из 16 семейств, относящихся к шести порядкам подотде-
ла Pezizomycotina. Ряд видов (Ascobolus crenulatus, Calycellina separabilima, Hymenoscyphus epiphyllus, Scutellinia 
macrospora, Tapesia cinerella и Tympanis piceae) были впервые обнаружены на Дальнем Востоке России. Вид 
Mollisia subcorticalis был впервые обнаружен на материковой части региона, до этого он был зафиксирован 
только на территории о. Сахалин.

Ключевые слова: бассейн реки Амур, биоразнообразие, новые данные, распространение грибов
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Приводятся результаты изучения макромицетов на территории планируемой особо охраняемой природ-
ной территории “Озеро Нюк” (ПООПТ), расположенной на северо-западе Республики Карелия. Леса 
представлены преимущественно северотаежными сосняками, максимальный возраст сосны составляет 
170–250 лет. В настоящее время на ПООПТ зарегистрировано 183 вида из 114 родов афиллофороидных и 
агарикоидных грибов. В аннотации к каждому виду приведены сведения об их местообитаниях и встре-
чаемости. Впервые в биогеографической провинции Karelia pomorica occidentalis отмечено семь видов 
грибов, в том числе два вида, Hydnellum gracilipes и Tubulicrinis medius, оказались новыми для Республи-
ки Карелия. На обследованной территории выявлены местонахождения девяти видов грибов (Anthoporia 
albobrunnea, Diplomitoporus crustulinus, Flavidoporia mellita, Gloeophyllum protractum, Resinoporia crassa, Rhodonia 
placenta, Sidera lenis, Skeletocutis sajanensis, S. stellae), включенных в Красную книгу Республики Карелия 
(2020). Для ПООПТ известны местонахождения 13 индикаторных и 17 специализированных видов гри-
бов, приуроченных к биологически ценным лесам. Находки подтверждены гербарными образцами, хра-
нящимися в гербариях КарНЦ РАН (PTZ) и Ботанического музея университета г. Хельсинки (H). Дано 
обоснование целесообразности создания природоохранного объекта.

Ключевые слова: агарикоидные грибы, афиллофороидные грибы, биоразнообразие, коренные леса, ред-
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ВВЕДЕНИЕ

Планируемая особо охраняемая природная тер-
ритория (ПООПТ) “Озеро Нюк” находится на севе-
ро-западе Республики Карелия в Муезерском и Ка-
левальском р-нах и на территории Костомукшского 
городского округа (рис. 1). Озеро Нюк принадлежит 
к бассейну Белого моря (водосбор р. Кеми, система р. 
Каменной). ПООПТ располагается в северной части 
Западно-Карельской возвышенности (Gromtsev et 
al., 2011). Территория вокруг озера Нюк относится 
к двум типам ландшафта: денудационно-тектони-
ческому с комплексами ледниковых образований 
холмисто-грядовому среднезаболоченному с преоб-
ладанием сосновых местообитаний и ледниковому 
холмисто-грядовому сильнозаболоченному с преоб-
ладанием сосновых местообитаний (Gromtsev, 2008).

Площадь ПООПТ составляет около 48 тыс. га, 
без акватории озера Нюк — около 25.5 тыс. га, из них 
около 70% — малонарушенные сообщества. Большая 
часть лесов относится к категории защитных, выпол-
няющих важные средозащитные и средообразующие 
функции. Леса образованы сосной обыкновенной 
(Pinus sylvestris L.), елью европейской [Picea abies (L.) 
H. Karst.], березой (Betula  spp.), осиной обыкновен-
ной (Populus tremula  L.), ивой (Salix spp.). Сосновые 
леса являются самыми распространенными сооб-
ществами ПООПТ (около 96%), еловые — занимают 
меньшую площадь (около 3%). Спелые и перестойные 
сосновые и еловые леса занимают около 70%; часть 
территории была пройдена рубками и сейчас занята 
молодняками. Средний возраст сосны превышает 120 
лет, максимальный возраст — 170—250 лет. Еловые 
леса встречаются небольшими узкими контурами 
и приурочены к ручьям.
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Исследуемая ПООПТ “Озеро Нюк” относится 
к биогеографической провинции Karelia pomorica 
occidentalis (Cajander, 1906) и Кемскому флористи-
ческому району (Kravchenko et al., 2000). Микобиота 
провинции изучена недостаточно по сравнению с бо-
лее южными р-нами (Krutov et al., 2014). В этой про-
винции изучались микобиота заповедника “Косто-
мукшский” и национального парка “Калевальский” 
(Bondartseva et al., 2001; Predtechenskaya, 2012; Ruoko-
lainen, Kotkova, 2014; Predtechenskaya, 2015; Ruoko-
lainen, 2015; Ruokolainen, Kotkova, 2016; Tikkanen et al., 
2017), окрестности горы Воттоваара (Ruokolainen, 
Predtechenskaya, 2009). В Муезерском р-не исследо-
вали старовозрастные леса в окрестностях п. Лендеры 
и оз. Шуарыярви (Kotkova, Bondartseva, 2006), на тер-
ритории планируемого НП “Тулос” (Kotkova, 2007), 
а также в окрестностях озер Хек и Карниз, ПООПТ 

“Максимъярви” (неопубл.).
Создание ПООПТ “Озеро Нюк” будет способ-

ствовать сохранению одноименного озера и прилега-
ющей территории с минимально преобразованными 
лесоболотными комплексами. ПООПТ важна как 
дополнительный элемент общей природоохранной 

сети Республики Карелия и, в частности, Зеленого 
пояса Фенноскандии. Придание статуса охраняемой 
территории позволит создать резерват для представи-
телей ресурсных, редких и охраняемых видов расте-
ний и животных Европейского Севера России, в том 
числе эндемика фауны Северной Европы — лесного 
северного оленя. Кроме того, озеро Нюк имеет вы-
сокую рекреационную ценность.

Целью настоящей работы было получение сведе-
ний о видовом разнообразии и субстратной приуро-
ченности агарикоидных и афиллофороидных грибов 
ПООПТ “Озеро Нюк”. Комплексные исследования 
ПООПТ “Озеро Нюк” были начаты сотрудниками 
Карельского научного центра РАН в 2009 г. В 2016 г. 
территорию посетили финские специалисты. Мико-
биота агарикоидных грибов этой территории ранее не 
изучалась, а по афиллофороидным грибам имелись 
неопубликованные сведения только о 36 видах.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Полевые исследования агарикоидных и афиллофо-
роидных грибов были проведены О.О. Предтеченской 

Рис. 1. Р‑ны обследований планируемой ООПТ “Озеро Нюк”.
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и А.В. Руоколайнен с 02 по 06.08.2022 маршрутным 
методом в южной и западной частях ПООПТ “Озеро 
Нюк”. Идентификация собранного материала выпол-
нена авторами в лабораторных условиях с использова-
нием традиционных методов световой микроскопии 
с использованием микроскопа ЛОМО Микмед‑6, 
стандартных реактивов и современных определителей. 
Кроме того, учтены находки афиллофороидных гри-
бов финских специалистов O. Manninen, H. Jauhiainen 
и M. Rajamäki в 2016 г., которые сохранились в отчетах 
в виде списков с указанием координат, даты и автора 
регистрации находки.

Названия видов в аннотированном списке при-
ведены в соответствии с международной базой дан-
ных по номенклатуре грибов Index Fungorum (2023). 
В квадратных скобках приведены синонимы, под 
которыми вид ранее приводился для территории 
республики. Двумя восклицательными знаками от-
мечены виды, приводимые впервые для Республи-
ки Карелия, одним — виды, приводимые впервые 
для биогеографической провинции Karelia pomorica 
occidentalis. Звездочкой обозначены виды, занесенные 
в Красную книгу Республики Карелия (Red Data Book, 
2020) и подлежащие охране на территории региона.

Для обозначения местонахождений использованы 
следующие сокращения.

1. ООПТ “Озеро Нюк”, окрестности губы Кивалакси, ручей, еловый 
чернично-хвощевый, сосновый кустарничково-сфагновый, сосновый с оси-
ной и ивой чернично-разнотравный лес, 64 о23′ с.ш., 31о55′ в.д., 02.08.2023.

2. ООПТ “Озеро Нюк”, окрестности губы Кивалакси, сосновый 
скальный кустарничково-зеленомошный, сосновый скальный чернич-
но-зеленомошно-лишайниковый, еловый приручейный чернично-па-
поротниково-зеленомошный и чернично-разнотравный лес, 64 о23—24′ 
с.ш., 31о54′ в.д., 03.08.2023.

3. ООПТ “Озеро Нюк”, окрестности залива Шаунялахти, еловый 
приручейный чернично-зеленомошный, еловый с сосной приручейный 
чернично-зеленомошный, сосновый кустарничково-зеленомошный лес, 
64 о28′ с.ш., 31 о19′ в.д., 04.08.2022.

4. ООПТ “Озеро Нюк”, окрестности губы Мушталакси, еловый 
с осиной приручейный кустарничково-сфагновый, еловый чернич-
но-зеленомошный, сосновый скальный бруснично-лишайниково-зе-
леномошный, сосновый кустарничково-лишайниково-зеленомошный 
лес, 64 о23′ с.ш., 31о48′ в.д., 05.08.2022.

5. ООПТ “Озеро Нюк”, окрестности оз. Ельгалампи, еловый чернич-
но-зеленомошный, сосновый чернично-зеленомошно-лишайниковый 
лес, 64 о23′с.ш., 31о25′  в.д., 06.08.2022.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенных исследований на терри-
тории ПООПТ “Озеро Нюк” отмечено 183 вида ага-
рикоидных и афиллофороидных грибов, относящихся 
к 114 родам, 52 семействам, 12 порядкам. Ниже при-
водится аннотированный список выявленных видов.

В аннотации для каждого вида приводятся сведе-
ния о местонахождении и встречаемости на иссле-
дованной территории (1 находка — единственная на-
ходка; 2—5 находок — редко; 6—10 — нередко; 11—19 — 
часто; более 20 — очень часто). Для видов, образцы 
которых гербаризированы, приводится номер образца 
в гербарии КарНЦ РАН (PTZ). Находки финских 
специалистов обозначены как: ОМ — Olli Manninen, 
HJ — Hanna Jauhiainen и MR — Martti Rajamäki.

Agaricales

Amanitaceae

Amanita fulva Fr  — 1, 2, 5: в еловых чернично-хвощевом и чернич-
но-зеленомошном, сосновом скальном чернично-бруснично-зелено-
мошном лесах, очень часто.

Cortinariaceae

Cortinarius anomalus (Fr.) Fr. — 3: в сосновом лишайниково-зелено-
мошном лесу, часто; PTZ 43—2022-Нюк.

C. armillatus (Fr.) Fr. — 1, 2, 3: в сосновом скальном чернично-брус-
нично-зеленомошном лесу, на берегу озера, у края смешанного леса, 
в еловых чернично-зеленомошном и приручейном чернично-зелено-
мошном лесах, очень часто.

C. brunneus (Pers.) Fr. — 3: в еловом приручейном чернично-зелено-
мошном лесу, смешанном с сосной, часто; PTZ 40—2022-Нюк.

C. caperatus (Pers.) Fr. — 1, 2, 4: в еловых чернично-зеленомошном, 
чернично-хвощевом, папоротниковом влажном, сосновом скальном 
бруснично-лишайниково-зеленомошном лесу, очень часто.

C. cinnamomeus (L.) Gray — 5: в сосновом чернично-зеленомошно-ли-
шайниковом лесах, часто.

C. collinitus (Sowerby) Gray — 1, 3, 5: в еловых чернично-зеленомош-
ном, чернично-хвощевом, приручейном чернично-зеленомошном, 
сосновом чернично-зеленомошно-лишайниковом лесах, очень часто; 
PTZ 13-2022-Нюк.

C. croceus (Schaeff.) Gray — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, 
часто; PTZ 16—2022-Нюк.

C. delibutus Fr. — 5: в ельнике чернично-сфагновом, часто; PTZ 
58—2022-Нюк.

C. evernius (Fr.) Fr. — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, нередко; 
PTZ 18-2022-Нюк.

C. gentilis (Fr.) Fr. — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, часто; 
PTZ 14-2022-Нюк.

C. limonius (Fr.) Fr. — 4: в сосновом скальном бруснично-лишайни-
ково-зеленомошном лесу, нередко; PTZ 52-2022-Нюк.

C. rubellus Cooke — 3: в еловом приручейном чернично-зеленомошном 
лесу, нередко; PTZ 37-2022-Нюк.

C. semisanguineus (Fr.) Gillet — 5: в сосновом чернично-зеленомош-
но-лишайниковом лесу, часто.

Crepidotaceae

Crepidotus mollis (Schaeff.) Staude — 1: в еловом чернично-хвощевом 
лесу, очень часто; PTZ 15-2022-Нюк.

Cyphellaceae

Chondrostereum purpureum (Pers.) Pouzar — 2: на валежных стволах 
Populus tremula в еловом приручейном чернично-папоротниково-зеле-
номошном лесу, редко.
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Entolomataceae

Entoloma cetratum (Fr.) M.M. Moser — 2: в сосновом скальном чернич-
но-бруснично-зеленомошном лесу, часто; PTZ 25—2022-Нюк.

E. conferendum (Britzelm.) Noordel. — 3: в еловом сфагново-хвощевом 
лесу, часто; PTZ 39-2022-Нюк.

E. rhodopolium (Fr.) P. Kumm. — 4: в еловом кустарничково-сфагновом 
лесу, часто; PTZ 47-2022-Нюк.

Hydnangiaceae

Laccaria laccata (Scop.) Cooke — 2, 3, 4: на берегу озера, у края смешан-
ного леса, в еловом приручейном чернично-зеленомошном, в сосновом 
скальном бруснично-лишайниково-зеленомошном лесах, очень часто.

L. proxima (Boud.) Pat. — 2: в еловом зеленомошно-черничном лесу, часто.

Hygrophoraceae

Hygrocybe turunda (Fr.) P. Karst. — 1: на острове в замшелом осочнике, 
нередко; PTZ 19-2022-Нюк (собр. В.В. Тимофеева, А.Э. Хумала).

Hymenogastraceae

Galerina hypnorum (Schrank) Kühner — 2, 3: на камне, во мху, в сосновом 
скальном чернично-бруснично-зеленомошном, в еловом приручейном 
чернично-зеленомошном лесах, часто; PTZ 20-2022-Нюк.

G. marginata (Batsch) Kühner — 4: в еловом приручейном кустарнич-
ково-сфагновом лесу, часто; PTZ 54-2022-Нюк.

G. paludosa (Fr.) Kühner — 2: в еловом хвощево-папоротниковом за-
болоченном лесу, часто; PTZ 31-2022-Нюк.

Gymnopilus penetrans (Fr.) Murrill — 2: на полуразложившемся валеж-
ном стволе, в сосновом скальном чернично-бруснично-зеленомошном 
лесу, часто; PTZ 30-2022-Нюк.

Lyophyllaceae

Lyophyllum decastes (Fr.) Singer — 2, 3, 5: в еловых зеленомошно-чер-
ничном, приручейном чернично-зеленомошном, сосновом чернично-зе-
леномошно-лишайниковом лесах, часто.

Mycenaceae

Atheniella flavoalba (Fr.) Redhead, Moncalvo, Vilgalys, Desjardin et 
B.A. Perry — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, часто; PTZ 8-2022-Нюк.

Hemimycena lactea (Pers.) Singer — 2: в сосновом скальном чернич-
но-бруснично-зеленомошном лесу, очень часто; PTZ 22-2022-Нюк.

Mycena epipterygia (Scop.) Gray — 2: в еловом разнотравном заболо-
ченном лесу, очень часто; PTZ 26-2022-Нюк.

M. galericulata (Scop.) Gray — 1, 2: в еловых черничном и хвоще-
во-сфагновом лесах, часто; PTZ 3-2022-Нюк, PTZ 29-2022-Нюк.

M. galopus (Pers.) P. Kumm. — 1, 3: в еловых чернично-хвощевом 
и приручейном чернично-зеленомошном лесах, часто; PTZ 12—2022-Нюк, 
PTZ 38-2022-Нюк.

M. leptocephala (Pers.) Gillet — 4: в еловом кустарничково-сфагновом 
лесу, нередко; PTZ 48-2022-Нюк.

M. rosella (Fr.) P. Kumm. — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, ча-
сто; PTZ 7-2022-Нюк.

Panellus stipticus (Bull.) P. Karst. — 4: на валежных стволах Betula spp., 
в еловом кустарничково-сфагновом лесу, часто; PTZ 49-2022-Нюк.

Xeromphalina campanella (Batsch) Kühner et Maire — 3: в еловом приру-
чейном чернично-зеленомошном лесу, смешанном с сосной, очень часто.

Omphalotaceae

Gymnopus androsaceus (L.) Della Magg. et Trassin. — 1, 2, 3: в еловых чер-
нично-хвощевом, приручейном чернично-зеленомошном и сосновом 
скальном чернично-бруснично-зеленомошном лесах, очень часто.

G. dryophilus (Bull.) Murrill — 1, 2: в еловом чернично-хвощевом и со-
сновом скальном чернично-бруснично-зеленомошном лесах, очень 
часто; PTZ 17-2022-Нюк.

Phyllotopsidaceae

Phyllotopsis nidulans (Pers.) Singer — 3: на пне, в еловом приручей-
ном чернично-зеленомошном лесу, смешанном с сосной, редко; PTZ 
41-2022-Нюк.

Pleurotaceae

Pleurotus pulmonarius (Fr.) Quél. — 1: на валежных стволах Betula spp. 
и Sorbus aucuparia в еловом чернично-хвощевом лесу, очень часто; PTZ 
11-2022-Нюк.

Pluteaceae

Pluteus cervinus (Schaeff.) P. Kumm. — 1, 2, 3: на валежных стволах 
Betula spp., в еловом чернично-хвощевом и приручейном чернично-зе-
леномошном лесах, в сосновом скальном чернично-бруснично-зелено-
мошном и скальном черничном лесах, очень часто.

P. umbrosus (Pers.) P. Kumm. — 5: на валежных стволах Betula spp. 
в сосновом чернично-зеленомошно-лишайниковом лесу, нередко; PTZ 
59-2022-Нюк.

Strophariaceae

Hypholoma elongatum (Pers.) Ricken — 1: в еловом чернично-хвощевом 
лесу, среди мха, единственная находка; PTZ 5-2022-Нюк.

H. fasciculare (Huds.) P. Kumm. — 4: в еловом лесу с сосной, у реки, 
часто.

Tubariaceae

Tubaria furfuracea (Pers.) Gillet — 2, 4: на старом пне в сосновом скаль-
ном чернично-бруснично-зеленомошном, лишайниково-зеленомошном 
лесах, часто; PTZ 24-2022-Нюк, PTZ 51—2022-Нюк.

Typhulaceae

! Typhula lutescens Bourdot. — 1: на подстилке в сосновом кустарнич-
ково-сфагновом приручейном лесу, единственная находка; PTZ 2861.

T. uncialis (Grev.) Berthier — 1: на подстилке в ельнике чернично-хво-
щевом приручейном, единственная находка; PTZ 2869.

Incertae sedis

Collybia cirrhata (Schumach.) Quél. — 2, 3: группами на сгнивших плодо-
вых телах грибов, в сосновом скальном черничном, еловом приручейном 
чернично-зеленомошном лесах, часто; PTZ 36-2022-Нюк.

C. tuberosa (Bull.) P. Kumm. — 4: в сосновом зеленомошно-черничном, 
смешанном с елью, лесу, очень часто; PTZ 53-2022-Нюк.

Mucronella flava Corner — 1: на валежном стволе Picea abies в сосновом 
чернично-разнотравном лесу, единственная находка; PTZ 2854.

Tricholomopsis decora (Fr.) Singer — 1: в еловом чернично-зеленомош-
ном лесу, часто.

Amylocorticiales

Amylocorticiaceae

Amylocorticium suaveolens Parmasto — 3, 4: на валежных стволах Picea 
abies в еловых приручейных кустарничково-сфагновом, еловом с осиной 
кустарничково-сфагновом и чернично-зеленомошном лесах, редко.

Ceraceomyces microsporus K.H. Larss. — 5: на валежных стволах Picea 
abies в еловом приручейном чернично-зеленомошном лесу, редко.
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Atheliales

Atheliaceae

Amphinema byssoides (Pers.) J. Erikss. — 2, 4: на валежных стволах Populus 
tremula и Pinus sylvestris в сосновом скальном кустарничково-зеленомошном 
и еловом с осиной приручейном кустарничково-сфагновом лесах, часто.

Piloderma bicolor (Peck) Jülich — 1, 3, 4, 5: на валежных стволах Betula 
spp., Picea abies и Pinus sylvestris в еловых чернично-зеленомошном, ело-
вых с сосной приручейном чернично-зеленомошном, сосновых чернич-
но-разнотравных лесах, часто.

P. byssinum (P. Karst.) Jülich — 1, 5: на валежных стволах Picea abies 
и Pinus sylvestris в сосновых скальных чернично-сфагновых и чернич-
но-зеленомошно-лишайниковых лесах, нередко.

Auriculariales

Auriculariaceae

Exidia saccharina Fr. — 3, 4: на валежных стволах Pinus sylvestris в ело-
вых с сосной приручейных чернично-зеленомошных и кустарничко-
во-сфагновых лесах, редко.

Boletales

Boletaceae

Chalciporus piperatus (Bull.) Bataille — 3: в еловом зеленомошно-чер-
ничном, смешанном с сосной лесу, часто.

Leccinum versipelle (Fr.) Snell — 1, 2, 3, 5: в сосновых скальном, чер-
ничном зеленомошно-лишайниковом, в еловом с сосной приручейном 
чернично-зеленомошном лесах, на берегу озера, у края смешанного 
леса, очень часто.

Tylopilus felleus (Bull.) P. Karst. — 3: в еловом приручейном чернич-
но-зеленомошном лесу, часто.

Xerocomus subtomentosus (L.) Quél. — 3: в еловом черничном зелено-
мошном лесу, часто (собр. А.Э. Хумала).

Coniophoraceae

Coniophora olivacea (Fr.) P. Karst. — 1, 3, 4: на валежных стволах Picea 
abies и Pinus sylvestris в еловых приручейных кустарничково-сфагновом 
и чернично-зеленомошном, еловом с осиной приручейном кустарнич-
ково-сфагновом, сосновом чернично-разнотравном и скальном брус-
нично-лишайниково-зеленомошном лесах, часто.

Hygrophoropsidaceae

Hygrophoropsis aurantiaca (Wulfen) Maire ex Martin-Sans — 3: в еловом 
приручейном чернично-зеленомошном лесу, очень часто.

Serpulaceae

Serpula himantioides (Fr.) P. Karst.  — на валежных стволах хвойных 
пород, редко (OM, 2016).

Suillaceae

Suillus variegatus (Sw.) Richon et Roze — 1, 5: в еловом приручейном 
чернично-зеленомошном с сосной (собр. А.Э. Хумала), в сосновом чер-
ничном зеленомошно-лишайниковом лесах, очень часто.

Cantharellales
Botryobasidiaceae

Botryobasidium subcoronatum (Höhn. et Litsch.) Donk — 3: на валежных 
стволах Populus tremula, Picea abies и Pinus sylvestris в еловом приручейном 
чернично-зеленомошном лесу, редко.

Hydnaceae

Hydnum repandum L. — 1, 2: на подстилке в еловом чернично-хвощевом 
и приручейном чернично-папоротниково-зеленомошном лесах, редко.

!H. umbilicatum Peck — 1, 2, 3: на подстилке в еловом приручейном 
чернично-зеленомошном, сосновых чернично-разнотравном и скальном 
кустарничково-зеленомошном лесах, редко; PTZ 2867.

Sistotrema muscicola (Pers.) S. Lundell. — 3: на валежном стволе Pinus 
sylvestris в еловом с сосной приручейном чернично-зеленомошном лесу, 
единственная находка; PTZ 2859.

S. raduloides (P. Karst.) Donk — на валежном стволе, единственная 
находка (OM, 2016).

Corticiales

Corticiaceae

Corticium roseum Pers. — 2, 3: на валежных стволах Populus tremula, Salix 
spp. в еловом с сосной приручейном чернично-зеленомошном и еловом 
приручейном чернично-папоротниково-зеленомошном лесах, редко.

Gloeophyllales
Gloeophyllaceae

Chaetodermella luna (Romell ex D.P. Rogers et H.S. Jacks.) Rauschert — 2, 
3, 4: на валежных сучьях Pinus sylvestris в еловых приручейном чернич-
но-зеленомошном, сосновых скальных бруснично-лишайниково-зеле-
номошном и кустарничково-зеленомошных лесах, часто (HJ, OM, 2016).

*Gloeophyllum protractum (Fr.) Imazeki — на валежных стволах Pinus sylvestris 
в сосновых лесах, редко (HJ, OM, 2016).

G. sepiarium (Wulfen) P. Karst. — 1: на валежных стволах Picea abies 
и Pinus sylvestris в сосновом с осиной и ивой чернично-разнотравном 
лесу, редко.

Veluticeps abietina (Pers.) Hjortstam et Tellería — 3: на валежных стволах Picea 
abies в еловых приручейных кустарничково-сфагновом и чернично-зелено-
мошном лесах, редко.

Hymenochaetales
Hymenochaetaceae

Asterodon ferruginosus Pat. — 5: на валежных стволах Betula spp. и Pinus 
sylvestris в еловом приручейном чернично-зеленомошном лесу, редко.

Coltricia perennis (L.) Murrill — 3: на подстилке и песчаной почве на до-
роге в еловом с сосной приручейном чернично-зеленомошном лесу, редко.

Inocutis rheades (Pers.) Fiasson et Niemelä [= Inonotus rheades (Pers.) 
Bondartsev et Singer] — на усыхающем стволе Populus tremula, единствен-
ная находка (OM, 2016).

Inonotus obliquus (Fr.) Pilát — 1, 2, 3: на усыхающих стволах Betula spp. в ело-
вых приручейном чернично-зеленомошном, чернично-папоротниково-зеле-
номошном, сосновом с осиной и ивой чернично-разнотравном лесах, редко.

I. leporinus (Fr.) Gilb. et Ryvarden [= Onnia leporina (Fr.) H. Jahn] — 2, 
3: на усыхающих стволах Picea abies в еловых чернично-папоротнико-
во-зеленомошном и приручейном чернично-зеленомошном лесах, редко.

Phellinidium ferrugineofuscum (P. Karst.) Fiasson et Niemelä [= Phellinus 
ferrugineofuscus (P. Karst.) Bourdot] — 3, 5: на валежных стволах Picea ab-
ies в еловых приручейных чернично-зеленомошных лесах, часто (HJ, 
OM, 2016).

Phellinopsis conchata (Pers.) Y.C. Dai [= Phellinus conchatus (Pers.) Quél.] — 
1, 3: на живых и усыхающих стволах Salix spp. в сосновом с осиной и ивой 
чернично-разнотравном и еловом с сосной приручейном чернично-зе-
леномошном лесах, редко.

Phellinus chrysoloma (Fr.) Donk — 3, 5: на валежных стволах и пнях 
Picea abies в еловых приручейных чернично-зеленомошных лесах, нередко 
(HJ, MR, OM. 2016).

P. laevigatus (P. Karst.) Bourdot et Galzin — 2, 3: на усыхающих стволах 
Betula spp. в еловом чернично-папоротниково-зеленомошном, еловом 
с сосной приручейном чернично-зеленомошном лесах, редко (OM, 2016).

P. lundellii Niemelä — 3: на усыхающих стволах Betula spp. в еловом 
приручейном чернично-зеленомошном лесу, редко (OM, 2016).
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P. nigricans (Fr.) P. Karst.  — 1, 2, 3, 4, 5: на усыхающих стволах Betula spp. 
в еловых чернично-хвощевом, приручейном чернично-зеленомошном, чер-
нично-разнотравном, еловом с осиной приручейном кустарничково-сфагно-
вом и сосновых с осиной и ивой чернично-разнотравном лесах, часто.

P. populicola Niemelä — 1: на усыхающих стволах Populus tremula в со-
сновом с осиной и ивой чернично-разнотравном лесу, редко (OM, 2016).

P. tremulae (Bondartsev) Bondartsev et P.N. Borisov — 1, 4: на усыхающих 
стволах Populus tremula в еловом чернично-хвощевом, еловом с осиной 
приручейном кустарничково-сфагновом, сосновом с осиной и ивой 
чернично-разнотравном лесах, редко.

P. viticola (Schwein.) Donk — 1, 3, 4, 5: на валежных стволах Picea ab-
ies и Pinus sylvestris в сосновом с осиной и ивой чернично-разнотравном, 
еловых с сосной приручейном чернично-зеленомошном, чернично-хво-
щевом и кустарничково-сфагновом лесах, часто (HJ, OM, 2016).

Phellopilus nigrolimitatus (Romell) Niemelä, T. Wagner et M. Fisch. [= 
Phellinus nigrolimitatus (Romell) Bourdot et Galzin] — 1, 2, 3: на валежных 
стволах Picea abies и Pinus sylvestris в еловом чернично-хвощевом, при-
ручейном чернично-зеленомошном, сосновом скальном кустарничко-
во-зеленомошном лесах, редко (OM, 2016).

Porodaedalea pini (Brot.) Murrill [= Phellinus pini (Brot.) Pilát] — 1, 2, 4: 
на усыхающих стволах Pinus sylvestris в сосновых с осиной и ивой чер-
нично-разнотравных и скальных кустарничково-зеленомошных лесах, 
часто (HJ, OM, 2016).

Tubulicrinis borealis J. Erikss .  — 3, 4: на валежных стволах Pinus sylvestris 
в еловом с сосной приручейном чернично-зеленомошном и сосновом 
кустарничково-лишайниково-зеленомошном лесах, редко.

!!T. medius (Bourdot et Galzin) Oberw. — 2: на валежном стволе Pinus 
sylvestris в сосновом скальном кустарничково-зеленомошном лесу, един-
ственная находка; PTZ 2853.

T. subulatus (Bourdot et Galzin) Donk  — 2, 4: на валежных стволах Pinus 
sylvestris в сосновых скальных кустарничково-зеленомошных и бруснич-
но-лишайниково-зеленомошных лесах, редко.

Hyphodontiaceae

Hyphodontia abieticola (Bourdot et Galzin) J. Erikss. — 1, 2: на валежных 
стволах Pinus sylvestris в сосновых с осиной и ивой чернично-разнотрав-
ном и скальных кустарничково-зеленомошных лесах, редко.

!Kneiffiella floccosa (Bourdot et Galzin) Jülich et Stalpers [= Hyphodontia 
floccosa (Bourdot et Galzin) J. Erikss.] — 4: на валежном стволе и сучьях Pinus 
sylvestris в сосновом скальном бруснично-лишайниково-зеленомошном 
лесу, единственная находка.

Oxyporaceae

Oxyporus corticola (Fr.) Ryvarden — 1, 2: на валежных стволах Populus tremula 
в сосновом с осиной и ивой чернично-разнотравном и еловом приручейном 
чернично-папоротниково-зеленомошном лесах, редко (OM, 2016).

Rickenellaceae

Resinicium bicolor (Alb. et Schwein.) Parmasto — 4: на валежных стволах 
Pinus sylvestris в сосновом скальном бруснично-лишайниково-зелено-
мошном лесу, редко.

Schizoporaceae

Xylodon asper (Fr.) Hjortstam et Ryvarden [= Hyphodontia aspera (Fr.) 
J. Erikss.] — 3, 4: на валежных стволах Picea abies и Pinus sylvestris в еловых 
приручейных кустарничково-сфагновом и чернично-зеленомошных, 
еловом с осиной приручейном кустарничково-сфагновом лесах, нередко.

X. brevisetus (P. Karst.) Hjortstam et Ryvarden [= Hyphodontia brevise-
ta (P. Karst.) J. Erikss.] — 1, 2, 3, 5: на валежных стволах Picea abies, Pi-
nus sylvestris и Populus tremula в еловых чернично-хвощевом, чернично-
папоротниково-зеленомошном, приручейном чернично-зеленомошном 
и сосновых скальных кустарничково-зеленомошных лесах, нередко.

X. radula (Fr.) Ţura, Zmitr., Wasser et Spirin — 3: на валежных стволах Salix 
sp. в еловом с сосной приручейном чернично-зеленомошном лесу, редко.

Incertae sedis

Kurtia argillacea (Bres.) Karasiński [= Hyphoderma argillaceum (Bres.) 
Donk] — 4: на валежных стволах Picea abies и Pinus sylvestris в сосновом 
чернично-зеленомошном лесу, редко.

*Sidera lenis (P. Karst.) Miettinen [= Skeletocutis lenis (P. Karst.) Nieme-
lä] — 1: на валежных стволах Pinus sylvestris в сосновых с осиной и ивой 
чернично-разнотравных лесах, нередко; PTZ 2857, АР (HJ, OM, 2016).

Skvortzovia furfuracea (Bres.) G. Gruhn et Hallenberg [= Resinicium furfu-
raceum (Bres.) Parmasto] — 4: на валежных стволах Pinus sylvestris в еловом 
приручейном кустарничково-сфагновом с осиной, сосновом скальном 
бруснично-лишайниково-зеленомошном лесах, часто.

Trichaptum abietinum (Pers. ex J.F. Gmel.) Ryvarden — 1, 2, 3, 5: на ва-
лежных стволах Picea abies в еловых чернично-хвощевом и приручейных 
чернично-зеленомошных, сосновых скальных кустарничково-зелено-
мошных лесах, очень часто.

T. biforme (Fr.) Ryvarden — 1, 4: на валежных стволах Betula spp. в еловом 
чернично-хвощевом, сосновом скальном бруснично-лишайниково-зе-
леномошном лесах, редко (OM, 2016).

T. fuscoviolaceum (Ehrenb.) Ryvarden — 3, 4: на валежных стволах Pi-
cea abies в еловых приручейных чернично-зеленомошных лесах, редко.

T. laricinum (P. Karst.) Ryvarden — 1, 3, 4, 5: на валежных стволах Picea 
abies и Pinus sylvestris в еловых чернично-зеленомошных, еловом с сосной 
приручейном чернично-зеленомошном, сосновых чернично-разнотрав-
ных лесах, очень часто (HJ, OM, 2016).

Polyporales

Cerrenaceae

Cerrena unicolor (Bull.) Murrill — 2: на валежных стволах Betula spp. 
в еловом чернично-папоротниково-зеленомошном лесу, редко.

!Raduliporus aneirinus (Sommerf.) Spirin et Zmitr. [= Ceriporiopsis aneirina 
(Sommerf.) Domański] — 1: на валежном стволе Populus tremula в еловом 
чернично-хвощевом приручейном лесу, единственная находка; PTZ 2868.

Dacryobolaceae

Amylocystis lapponica (Romell) Bondartsev et Singer — 1, 3, 4: на валеж-
ных стволах Picea abies в еловых чернично-хвощевом и чернично-зеле-
номошных, еловом с осиной приручейных кустарничково-сфагновых, 
сосновых чернично-разнотравных, сосновых с осиной и ивой чернич-
но-разнотравных лесах, часто (HJ, MR, 2016).

Postia sericeomollis (Romell) Jülich — 5: на валежных стволах Pinus syl-
vestris в сосновом чернично-зеленомошно-лишайниковом лесу, редко 
(ОМ, 2016).

P. tephroleuca (Fr.) Jülich — 3: на валежных стволах Picea abies в сосно-
вом кустарничково-зеленомошном лесу, редко.

Fomitopsidaceae

*Anthoporia albobrunnea (Romell) Karasiński et Niemelä [= Antrodia al-
bobrunnea (Romell) Ryvarden] — 1, 5: на валежных стволах Pinus sylvestris 
в сосновом с осиной и ивой чернично-разнотравном лесу, нередко; PTZ 
2856 (HJ, OM, 2016).

Antrodia sinuosa (Fr.) P. Karst. — 1, 3: на валежных стволах Picea abies 
и Pinus sylvestris в еловых приручейных чернично-зеленомошных и со-
сновых чернично-разнотравных лесах, часто.

Daedalea xantha (Fr.) A. Roy et A.B. De [= Antrodia xantha (Fr.) Ryvar-
den] — 2, 3, 5: на валежных стволах Pinus sylvestris в сосновых скальных 
кустарничково-зеленомошных, еловых с сосной приручейных чернич-
но-зеленомошных лесах, часто.
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*Flavidoporia mellita (Niemelä et Penttilä) Audet [= Antrodia mellita Nie-
melä et Penttilä] — на валежных стволах Populus tremula, единственная 
находка (HJ, 2016).

Fomitopsis betulina (Bull.) B.K. Cui, M.L. Han et Y.C. Dai [= Piptoporus be-
tulinus (Bull.) P. Karst.] — 2, 5: на валежных стволах Betula spp. в еловых 
чернично-папоротниково-зеленомошных и чернично-зеленомошных 
лесах, редко.

F. pinicola (Sw.) P. Karst. — 1, 2, 3, 4, 5: на валежных стволах Betula spp., 
Picea abies и Populus tremula в еловых чернично-хвощевых и приручейных 
чернично-зеленомошных, еловом приручейном с осиной кустарничко-
во-сфагновом, сосновых чернично-разнотравных, сосновом с осиной 
и ивой чернично-разнотравном, сосновых скальном кустарничково-зе-
леномошных лесах, очень часто.

Neoantrodia infirma (Renvall et Niemelä) Audet [= Antrodia infirma Renvall 
et Niemelä] — на валежных стволах Pinus sylvestris, редко (HJ, OM, 2016).

N. serialis (Fr.) Audet [= Antrodia serialis (Fr.) Donk] — 1, 3, 4: на валежных 
стволах Picea abies и Pinus sylvestris в еловых чернично-хвощевом, еловом 
с сосной приручейном чернично-зеленомошном и сосновых скальных 
бруснично-лишайниково-зеленомошных лесах, часто.

*Resinoporia crassa (P. Karst.) Audet [= Antrodia crassa (P. Karst.) Ryvar-
den] — на валежных стволах Pinus sylvestris, редко (MR, OM, 2016).

Rhodofomes roseus (Alb. et Schwein.) Kotl. et Pouzar [= Fomitopsis ro-
sea (Alb. et Schwein.) Fr.] — 1, 2, 3, 4, 5: на валежных стволах Picea abies 
в еловых чернично-хвощевых, приручейных чернично-зеленомошных, 
кустарничково-сфагновом с осиной, сосновом чернично-разнотравном, 
сосновом с осиной и ивой чернично-разнотравном и сосновых скаль-
ных кустарничково-зеленомошном лесах, очень часто (HJ, OM, 2016).

Hyphodermataceae

Hyphoderma setigerum (Fr.) Donk — 4: на валежных стволах Betula spp. 
в сосновом скальном бруснично-лишайниково-зеленомошном лесу, 
редко; PTZ 2862.

Kneiffia subalutacea (P. Karst.) Bres. [= Hyphodontia subalutacea (P. Karst.) 
J. Erikss.] — 5: на валежных стволах Pinus sylvestris в сосновом чернич-
но-зеленомошно-лишайниковом лесу, редко.

Incrustoporiaceae

Incrustoporia brevispora (Niemelä) Zmitr. [= Skeletocutis brevispora Nie-
melä] — 3: на валежных стволах Picea abies в еловом приручейном чер-
нично-зеленомошном лесу, редко (HJ, 2016).

I. papyracea (A. David) Zmitr. [= Skeletocutis papyracea A. David] — 2: на 
валежных стволах Pinus sylvestris в сосновом скальном кустарничково-зе-
леномошном лесу, редко.

Skeletocutis amorpha (Fr.) Kotl. et Pouzar — 1: на валежных стволах Picea 
abies в еловом чернично-хвощевом лесу, редко.

*S. sajanensis (Parmasto) Rui Du et Y.C. Dai [= Piloporia sajanensis (Par-
masto) Niemelä] — на валежном стволе хвойной породы, единственная 
находка (HJ, 2016).

*S. stellae (Pilát) Jean Keller — на валежных стволах хвойной породы, 
редко (HJ, 2016).

Irpicaceae

Crystallicutis serpens (Tode) El-Gharabawy, Leal-Dutra et G.W. Griff. 
[= Ceraceomyces serpens (Tode) Ginns] — 1: на валежных стволах Populus 
tremula в сосновом с осиной и ивой чернично-разнотравном лесу, редко.

Gloeoporus pannocinctus (Romell) J. Erikss. — на валежном стволе ли-
ственной породы, единственная находка (OM, 2016).

Meruliopsis taxicola (Pers.) Bondartsev [= Gloeoporus taxicola (Pers.) Gilb. 
et Ryvarden] — 3, 5: на валежных стволах Picea abies в еловых приручейных 
чернично-зеленомошном лесах, редко.

Vitreoporus dichrous (Fr.) Zmitr. [= Gloeoporus dichrous (Fr.) Bres.] — на ва-
лежных стволах Betula spp., редко (OM, 2016).

Meruliaceae

Hermanssonia centrifuga (P. Karst.) Zmitr. [= Phlebia centrifuga P. Karst.] — 
1, 3, 4: на валежных стволах Picea abies в еловом с осиной приручейном 
кустарничково-сфагновом и чернично-зеленомошном, сосновом с осиной 
и ивой чернично-разнотравном лесах, редко (OM, 2016).

Phlebia segregata (Bourdot et Galzin) Parmasto – 4: на валежном стволе 
Pinus sylvestris в сосновом скальном бруснично-лишайниково-зелено-
мошном лесу, единственная находка.

P. serialis (Fr.) Donk — на валежном стволе Pinus sylvestris, единствен-
ная находка (OM, 2016).

Phanerochaetaceae

Atheliachaete sanguinea (Fr.) Spirin et Zmitr.  — 1, 2, 4, 5: на валежных 
стволах Picea abies и Pinus sylvestris в еловых чернично-хвощевых и сосно-
вых чернично-зеленомошных, кустарничково-лишайниково-зеленомош-
ных и скальных чернично-лишайниково-зеленомошных лесах, нередко.

Bjerkandera adusta (Wild.) P. Karst.  — 1: на валежном стволе Betula sp. 
в еловом чернично-хвощевом лесу, единственная находка.

Hapalopilus rutilans (Pers.) Murrill — на сухостойных и валежных ство-
лах лиственных пород, редко (OM, 2016).

Phanerochaete sordida (P. Karst.) J. Erikss. et Ryvarden — 1: на валежных 
стволах Populus tremula в сосновом с осиной и ивой чернично-разнотрав-
ном лесу, редко.

Phlebiopsis gigantea (Fr.) Jülich  — 1: на валежном стволе Picea abies 
в еловом чернично-хвощевом лесу, единственная находка.

Polyporaceae

Cerioporus leptocephalus (Jacq.) Zmitr. [= Polyporus leptocephalus (Jacq.) 
Fr.] — 1: на валежном стволе Populus tremula в сосновом с осиной и ивой 
чернично-разнотравном лесу, единственная находка.

Dichomitus squalens (P. Karst.) D.A. Reid — на валежных стволах Pinus 
sylvestris, редко (OM, 2016).

Fomes fomentarius (L.) Fr. — 1, 2, 3, 4, 5: на валежных стволах Betula spp. 
в еловых чернично-хвощевых и приручейных чернично-зеленомошных, 
еловых с осиной и приручейных кустарничково-сфагновых, сосновых 
скальных кустарничково-зеленомошных, бруснично-лишайниково-зе-
леномошных лесах, часто.

Trametes ochracea (Pers.) Gilb. et Ryvarden — 1, 2: на валежных стволах 
Populus tremula в сосновом скальном кустарничково-зеленомошном, сосно-
вом с осиной и ивой чернично-разнотравном, еловом чернично-хвощевом 
приручейном и чернично-папоротниково-зеленомошном лесах, редко.

T. pubescens (Schumach.) Pilát — 2: на валежных стволах Betula spp., Populus 
tremula в сосновом скальном кустарничково-зеленомошном лесу, редко.

Sparassidaceae

Crustoderma corneum (Bourdot etGalzin) Nakasone [= Phlebia cornea 
(Bourdot et Galzin) J. Erikss.] — 3: на валежном стволе Pinus sylvestris в еловом 
с сосной приручейном чернично-зеленомошном лесу, единственная находка.

Steccherinaceae

Antrodiella pallasii Renvall, Johannesson et Stenlid — 3: на валежных 
стволах Picea abies в еловом приручейном чернично-зеленомошном 
лесу, редко; PTZ 2864.

Butyrea luteoalba (P. Karst.) Miettinen [= Junghuhnia luteoalba (P. Karst.) 
Ryvarden] — 4, 5: на валежных стволах Picea abies и Pinus sylvestris в сосно-
вых чернично-зеленомошных лесах, редко; PTZ 2861.

Incertae sedis

Amaropostia stiptica (Pers.) B.K. Cui, L.L. Shen et Y.C. Dai [= Postia 
stiptica (Pers.) Jülich] — 5: на валежных стволах Picea abies в сосновом 
чернично-зеленомошно-лишайниковом лесу.
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*Diplomitoporus crustulinus (Bres.) Domański — 4: на валежном стволе 
Picea abies в еловом с осиной приручейном кустарничково-сфагновом 
лесу, единственная находка; PTZ 286.

Fuscopostia lateritia (Renvall) B.K. Cui, L.L. Shen et Y.C. Dai [= Postia 
lateritia Rennvall] — на валежных стволах Pinus sylvestris, редко (OM, 2016).

F. leucomallella (Murrill) B.K. Cui, L.L. Shen et Y.C. Dai [= Postia leu-
comallella (Murrill) Jülich] — 1: на валежном стволе Picea abies в сосновом 
с осиной и ивой чернично-разнотравном лесу, единственная находка; 
PTZ 2852.

*Rhodonia placenta (Fr.) Niemelä, K.H. Larss. et Schigel — на валежном 
стволе хвойной породы (OM, 2016).

Russulales

Auriscalpiaceae

Artomyces pyxidatus (Pers.) Jülich — 1: на валежных стволах Populustremula 
в еловом чернично-хвощевом лесу, редко.

Auriscalpium vulgare Gray — 2: на опавших шишках Pinus sylvestris в со-
сновом скальном кустарничково-зеленомошном лесу, редко.

Peniophoraceae

Dichostereum boreale (Pouzar) Ginns et M.N.L. Lefebvre — 1, 3: на валеж-
ных стволах Picea abies в еловом приручейном чернично-зеленомошном 
и сосновом чернично-разнотравном лесах, редко.

Russulaceae

Lactarius aurantiacus (Pers.) Gray — 1: в еловом чернично-хвощевом 
лесу, очень часто.

L. camphoratus (Bull.) Fr.  — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, 
часто; PTZ 10-2022-Нюк.

L. necator (Bull.) Pers. — 3: в еловом приручейном чернично-зелено-
мошном лесу, очень часто.

L. rufus (Scop.) Fr. — 1, 2, 3, 4: в еловых чернично-зеленомошном, 
приручейном чернично-зеленомошном, кустарничково-сфагновом 
с сосной лесах, в сосновых скальном, скальном чернично-бруснично-зе-
леномошном на склоне, кустарничковом зеленомошно-лишайниковом 
лесах, очень часто.

L. torminosus (Schaeff.) Pers. — 1: в еловом чернично-зеленомошном 
лесу, очень часто (собр. В.В. Тимофеева).

L. trivialis (Fr.) Fr. — 3: в еловом приручейном чернично-зеленомош-
ном лесу, очень часто.

L. vietus (Fr.) Fr. — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, очень часто; 
PTZ 2-2022-Нюк.

Russula claroflava Grove — 1, 2, 3, 4: в еловых чернично-зеленомошном, 
приручейном с сосной чернично-зеленомошном, кустарничково-сфагно-
вом лесах, в сосновом с елью чернично-зеленомошном лесу, очень часто.

R. decolorans (Fr.) Fr.  — 1, 2, 3, 4, 5: в еловых чернично-зеленомош-
ном, чернично-хвощевом, приручейном чернично-зеленомошном лесах, 
в сосновых скальном черничном, кустарничковом зеленомошно-лишай-
никовом, черничном зеленомошно-лишайниковом лесах, очень часто.

R. emetica (Schaeff.) Pers. — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, очень 
часто; PTZ 4-2022-Нюк.

R. paludosa Britzelm. — 1: в еловом чернично-хвощевом лесу, очень 
часто.

R. puellaris Fr. — 1: в еловых чернично-хвощевом, чернично-зелено-
мошном лесах, очень часто.

R. velenovskyi Melzer et Zvára — 3: в еловом приручейном чернично-зе-
леномошном лесу, часто.

R. xerampelina (Schaeff.) Fr.  — 1, 4, 5: в еловых чернично-зелено-
мошном, приручейном чернично-зеленомошном лесах, в сосновых 
лишайниково-зеленомошном, черничном зеленомошно-лишайниковом 
лесах, очень часто.

Stereaceae

Stereum hirsutum (Willd.) Pers.  — 2: на валежных стволах Betula spp. 
в сосновом скальном кустарничково-зеленомошном лесу, редко.

Xenasmataceae

Xenasmatella vaga (Fr.) Stalpers — 1, 2, 4, 5: на валежных стволах Betula 
spp., Picea abies и Pinus sylvestris в еловом с осиной приручейном кустар-
ничково-сфагновом, сосновых чернично-разнотравных, скальных ку-
старничково-зеленомошных и чернично-зеленомошно-лишайниковых 
лесах, часто.

Thelephorales

Bankeraceae

Hydnellum caeruleum (Hornem.) P. Karst. — 1, 2, 4, 5: на подстилке 
в сосновых скальных кустарничково-зеленомошных и бруснично-ли-
шайниково-зеленомошных лесах, часто; PTZ-2867.

H. ferrugineum (Fr.) P. Karst. — 2: на подстилке в сосновых скальных 
чернично-лишайниково-зеленомошных лесах, очень часто (HJ, OM, 2016).

!!H. gracilipes (P. Karst.) P. Karst. — на валежных стволах Pinus sylvestris, 
единственная находка (OM, 2016).

Thelephoraceae

Phellodon tomentosus (L.) Banker — 5: на подстилке в сосновых чернич-
но-зеленомошно-лишайниковых лесах, редко; PTZ 2865.

Thelephora terrestris Ehrh. ex Fr. — 2, 3: на валежных стволах и подстилке 
в еловых чернично-зеленомошных лесах, редко.

Tomentella bryophila (Pers.) M.J. Larsen — 1: на валежном стволе Popu-
lus tremula в сосновом с осиной и ивой чернично-разнотравном лесу, 
единственная находка.

!T. cinereoumbrina (Bres.) Stalpers — 4: на валежном стволе Picea abies 
в сосновом скальном с елью бруснично-лишайниково-зеленомошном 
лесу, единственная находка; PTZ 2876.

T. coerulea (Bres.) Höhn. et Litsch. — 4: на валежном стволе Picea abies 
в сосновом скальном с елью бруснично-лишайниково-зеленомошном 
лесу, единственная находка.

T. lapida (Pers.) Stalpers.  — 4: валежном стволе Betula sp. в сосновом 
скальном бруснично-лишайниково-зеленомошном лесу, единственная 
находка; PTZ 2863.

T. lilacinogrisea Wakef. — 4: на валежном стволе Salix spp. в еловом 
чернично-зеленомошном лесу, единственная находка; PTZ 2861.

Incertae sedis

Odonticium romellii (S. Lundell) Parmasto — на валежных стволах хвой-
ных пород, часто (HJ, OM, 2016).

Наибольшее видовое разнообразие грибов пред-
ставлено в биотопах с разными лесообразующими 
породами (сосна, ель, осина, береза, ива). Обилие 
валежных стволов в разной степени разложения обе-
спечивает подходящие условия для развития многих 
видов, различных стадий сукцессии. Такие биотопы 
располагаются по берегам оз. Нюк, рек, ручьев и бо-
лот. Интересны в плане биоразнообразия приручье-
вые ельники. Кроме того, сосняки дополняют общую 
картину видового богатства напочвенными видами.

Большинство из выявленных базидиомицетов 
широко распространены на территории республики 
(Krutov et al., 2014). Впервые для Республики Ка-
релия приводятся Hydnellum graсilipes и Tubulicrinis 
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medius. Для биогеографической провинции Karelia 
pomorica occidentalis новыми являются семь видов 
(Hydnellum graсilipes, Hydnum umbilicatum, Kneiffiella 
floccosa, Raduliporus aneirinus, Tomentella cinereoumbri-
na, Tubulicrinis medius, Typhula lutescens). На распро-
странении некоторых видов остановимся подробнее. 
Hydnellum graсilipes на Северо-Западе России ранее 
отмечался только в Архангельской (Svetasheva et al., 
2017) и Ленинградской (Bondartseva et al., 2015) об-
ластях. Находки Tubulicrinis medius известны в Ар-
хангельской (Ruokolainen, 2006), Ленинградской 
(Bondartseva et al., 1999), Мурманской (Khimich et al., 
2015), Нижегородской (Spirin, 2003) и Свердловской 
(Shiryaev, Stavishenko, 2008) областях, Пермском крае 
(Bondartseva, Zmitrovich, 2004) и в Республике Коми 
(Kosolapov, 2005). Hydnum umbilicatum был отмечен 
только в Сортавальском (Kotkova, 2019) и Суоярвском 
р-нах (неопубл.). Kneiffiella floccosa был зарегистри-
рован в Сортавальском р-не (Ruokolainen, Kotkova, 
2019). Для Tomentella cinereoumbrina местонахождения 
в Карелии известны только в Кемском (Ruokolain-
en, Shiryaev, 2020) и Медвежьегорском (Ruokolainen, 
Predtechenskaya, 2023) р-нах. Typhula lutescens был от-
мечен в Кондопожском (Ruokolainen, Kotkova, 2016) 
и Пряжинском (Ruokolainen, 2023) и Суоярвском 
(неопубл.) р-нах.

Ценность и обоснованность сохранения лесных 
массивов подтверждают находки индикаторных, 
специализированных и краснокнижных видов. Из 
списка грибов, занесенных в Красную книгу Респу-
блики Карелия (Red data book, 2020), здесь отме-
чено 6 видов со статусом 3 (VU), 2 — со статусом 3 
(NT), 1 вид — со статусом 2 (EN). 17 видов являются 
специализированными (Amylocystis lapponica, Antho-
poria albobrunnea, Chaetodermella luna, Crustoderma 
corneum, Diplomitoporus crustulinus, Flavidoporia mellita, 
Gloeophyllum protractum, Inonotus leporinus, Neoantrodia 
infirma, Odonticium romellii, Phellopilus nigrolimitatus, 
Phlebia serialis, Resinoporia crassa, Rhodonia placenta, 
Sidera lenis, Skeletocutis stellae, S. sajanensis,), приу-
роченными к определенным типам местообитаний 
биологически ценных лесов, испытывающих ми-
нимальную антропогенную нагрузку. Еще 13 видов 
(Asterodon ferruginosus, Dichostereum boreale, Fuscopostia 
lateritia, F. leucomallella, Gloeoporus pannocinctus, Her-
manssonia centrifuga, Meruliopsis taxicola, Phellinidium 
ferrugineofuscum, Phellinus chrysoloma, P. populicola, P. 
viticola, Rhodofomes roseus, Serpula himantioides) являют-
ся индикаторами малонарушенных лесов, а Phyllotopsis 
nidulans — индикатор сообществ редких видов грибов, 
складывающихся в некоторых типах лиственных ле-
сов (Andersson et al., 2009).

Предположительно в еловом лесу, примыкающем 
к берегу озера Нюк, среди папоротника впервые для 

Карелии отмечена Amanita regalis (Fr.) Michael. Дан-
ный вид не включен в аннотированный список, по-
скольку идентификация проведена по фотографии 
(https://www.inaturalist.org/observations/130251804), 
сделанной А.Э. Хумала, так как образец не был 
гербаризирован.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На планируемой ООПТ “Озеро Нюк” в настоящее 
время выявлено 183 вида агарикоидных и афиллофо-
роидных грибов и пополнены сведения о микобиоте 
Республики Карелия в целом. На обследованной тер-
ритории зарегистрированы новые местонахождения 
9 видов грибов, занесенных в Красную книгу Респу-
блики Карелия. Полученные сведения использованы 
для обоснования планируемой ООПТ. Сохранение 
лесных массивов на ПООПТ “Озеро Нюк” важно 
для поддержания видового разнообразия микобиоты, 
а также флоры и фауны Республики Карелия и в це-
лом для Северо-Запада России.

Исследования выполнены в рамках государствен-
ного задания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ 
РАН). Финансирование исследования обеспечено 
Минобрнауки России. Авторы благодарны фин-
ским коллегам за сбор и предоставление материа-
лов. Выражаем признательность Е.А. Пилипенко 
и О.В. Ильиной за содействие в проведении работ 
и к.б.н. В.В. Тимофеевой и к.б.н. А.Э. Хумала за уча-
стие в сборе материала.
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Mycobiota of the Planned Protected Area Nyuk Lake 
(Republic of Karelia, Russia)
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The article reports the results of macrofungi surveys in the planned protected area Lake Nyuk (pPA), situated in the 
north-west of the Republic of Karelia. The forests there are primarily north-boreal pine stands with pine trees aged 
170—250 years at maximum. As of now, records from the pPA include 183 species of 114 genera of aphyllophoroid and 
agaricoid fungi. The annotation for each species specifies their habitats and occurrence. Seven species are reported for 
the biogeographical province Karelia pomorica occidentalis for the first time; of which two species, Hydnellum gracilipes 
and Tubulicrinis medius, are first records for the Republic of Karelia. The territory was found to harbor nine fungal species 
(Anthoporia albobrunnea, Diplomitoporus crustulinus, Flavidoporia mellita, Gloeophyllum protractum, Resinoporia crassa, 
Rhodonia placenta, Sidera lenis, Skeletocutis sajanensis, S. stellae) red-listed in the Republic of Karelia (2020). Locations 
of 13 indicator species and 16 specialist species of biologically valuable forests are known within the pPA. The findings 
are validated by the herbarium specimens stored at the Karelian Research Centre RAS Herbarium (PTZ) and Botanical 
Museum of the University of Helsinki (H). The rationale for establishing a nature conservation area in the territory is 
provided.

Keywords: agaricoid fungi, aphyllophoroid fungi, biodiversity, Northwest Russia, pristine taiga, rare species
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Исследовано действие субмикронных частиц оксидов тяжелых металлов WO3, CsTeMoO6 и RbTe1.5W0.5O6, 
обладающих фотокаталитической активностью, на содержание пероксида водорода и активность экстра-
целлюлярных оксидоредуктаз (каталаза, пероксидаза) в среде культивирования грибов Aspergillus niger и 
Penicillium chrysogenum. Введение в среду культивирования исследуемых соединений снижало содержание 
Н2О2 для обоих видов. Отмечено неоднозначное действие исследуемых соединений на активность экстра-
целлюлярных каталазы и пероксидазы. В большинстве случаев данные соединения вызывали повышение 
активности исследуемых энзимов как в условиях действия света, так и в темноте. Достоверное снижение 
активности показано только для экзокаталаз обоих грибов под действием WO3 и под действием CsTeMoO6 
у P. chrysogenum.

Ключевые слова: активность экзокаталазы и экзопероксидазы, биоцидная активность, микромицеты, 
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ВВЕДЕНИЕ

Многие промышленные материалы подвергаются 
биодеградации под воздействием различных микроор-
ганизмов. Одним из основных агентов биодеструкции 
промышленных материалов являются мицелиальные 
грибы. В силу разнообразия их метаболических путей, 
лабильности ферментных систем эта группа живых 
организмов способна вызывать биодеградацию как 
природных, так и синтетических полимеров. Наиболее 
эффективной и распространенной формой защиты 
от биоповреждений является применение биоцидов. 
В качестве биоцидов сейчас широко используются ве-
щества на основе оксидов металлов. Особый интерес 
вызывают мелкодисперсные нано- и субмикронные 
частицы оксидов металлов. Они способны подавлять 
жизнедеятельность различных микроорганизмов и ис-
пользуются в медицине, ветеринарии, сельском хозяй-
стве, а также для защиты промышленных материалов 

от биоповреждений (He et al., 2011; Gunatillake et al., 
2018; Veltri et al., 2019; Meleshko et al., 2020; Marin-
Flores et al., 2021; Nevezhina, Fadeeva, 2021). Многие 
из этих соединений обладают фотокаталитической 
активностью, т.е. под действием света они способны 
образовывать активные формы кислорода (АФК) 
(Thabet et al., 2014; Sirelkhatim et al., 2015; Liu et al., 
2020; Valenzuela et al., 2020; Riduan, Zhang, 2021). 
Весьма перспективным направлением является ис-
пользование данных соединений для создания ан-
тимикробных полимерных композиций. Биоцидная 
активность фотокаталитически активных оксидов 
металлов зависит от множества факторов. Например, 
более мелкие частицы этих веществ показывают бо-
лее сильную антимикробную активность. Большое 
влияние на это также оказывают их концентрация, 
форма и волновой спектр, а также виды металлов, 
входящих в состав оксида. Также имеют значение 
интенсивность излучения, специфика и особенности 
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биологического объекта, например, вида или штамма 
микромицета (Yamamoto, 2001; Kutawa et al., 2021).

Одним из недостатков, ограничивающих приме-
нение оксидов металлов в качестве антимикробных 
агентов, является то, что они проявляют фотоката-
литическую активность в области УФ‑излучения 
(Kathirvelu et al., 2009; Bhanvase et al., 2017). Весь-
ма перспективным является поиск новых оксидов, 
проявляющих фотокаталитическую активность (т.е. 
обладающих антимикробным эффектом) в условиях 
видимого света. В этом плане в НИИ Химии ННГУ 
разработаны сложные оксиды на основе W, Rb и Cs, 
фотокаталитический эффект которых проявляется 
в условиях видимого света. У этих соединений пока-
зана антимикробная активность по отношению к бак-
териям и мицелиальным грибам в темноте и на свету, 
причем на свету антимикробный эффект возрастал 
(Smirnov et al., 2022). В настоящее время работ по 
изучению механизмов ингибирующего действия (как 
на свету, так и в темноте) исследуемых соединений на 
метаболизм микроорганизмов немного. Отсутствие 
знаний о механизмах действия данных соединений 
на метаболизм микромицетов-биодеструкторов сдер-
живает их эффективное и целенаправленное при-
менение в качестве средств защиты промышленных 
материалов от биоповреждений в плане создания 
различных промышленных композиций, обладаю-
щих антимикробной активностью.

Известно, что процесс биоповреждений и биораз-
рушений промышленных материалов происходит под 
воздействием экзометаболитов, выделяемых микро-
мицетами. Важную роль в процессах биодеградации 
играют грибные экстрацеллюлярные оксидоредуктазы 
(каталаза, пероксидаза), а также активные формы 
кислорода, в частности пероксид водорода (Veignie 
et al., 2004). Ранее нами исследовалась активность 
внеклеточных (секретируемых) оксидоредуктаз (ка-
талазы, пероксидазы) у штамма Aspergillus niger van 
Tieghem ВКМF‑1119 при действии низкочастотного 
импульсного магнитного поля и низкоинтенсивного 
лазерного излучения. Было показано разнонаправ-
ленное действие этих факторов на активность данных 
ферментов (действие излучения могло как стимулиро-
вать, так и ингибировать активность вышеуказанных 
энзимов) (Makarov et al., 2019).

Целью настоящей работы являлось изучение вли-
яния субмикронных частиц новых сложных оксидов 
металлов различного химического состава на ряд 
экзооксидоредуктаз (каталазы и пероксидазы) и на 
содержание пероксида водорода в среде культиви-
рования грибов-биодеструкторов промышленных 
материалов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В качестве объекта исследований использовали 
оксид вольфрама (V) (WO3) со средним размером ча-
стиц 670 нм, сложные оксиды CsTeMoO6 со средним 
диам. частиц 670 нм и RbTe1.5W0.5O6 со средним диам. 
частиц 736 нм. В качестве образца мелкодисперсного 
оксида вольфрама WO3 был использован химически 
чистый реактив, который предварительно перетира-
ли в агатовой ступке в этиловом спирте. Соединения 
CsTeMoO6 и RbTe1.5W0.5O6 были синтезированы в НИИ 
химии ННГУ им. Н.И. Лобачевского и описаны ранее 
(Fukina et al., 2021, 2022а, 2022b).

В качестве тест-культур микроорганизмов ис-
пользовали штаммы мицелиальных грибов, получен-
ные из Всероссийской коллекции микроорганизмов 
(ИБФМ РАН, Пущино): A. niger van Tieghem ВКМ 
F‑1119 и Penicillium chrysogenum Thom ВКМ F‑245. 
Данные штаммы широко используются в различ-
ных стандартных испытаниях по оценке устойчи-
вости промышленных материалов и изделий к дей-
ствию микроскопических грибов (Smirnov et al., 2018; 
Ivanushkina et al., 2023). Штамм Aspergillus niger van 
Tieghem ВКМ F‑1119 был выделен в Австралии с ради-
отехнического изделия в процессе его биоповрежде-
ния; штамм Penicillium chrysogenum Thom ВКМ F‑245 
выделен в Федеральном государственном унитарном 
предприятии “Государственный научный центр по ан-
тибиотикам” (ФГУП ГНЦА), Россия. Данные грибы 
являются хорошими продуцентами оксидоредуктаз 
и широко используются в различных биохимических 
экспериментах (Makarov et al., 2019).

В качестве источника света использовали светоди-
одный прожектор JAZZWAY PFL-C3 мощностью 50 
Вт. Поверхностная плотность потока излучения свето-
диодного прожектора, воздействующая на поверхность 
образцов соединений, составляла 524 Вт/м2. Значитель-
ную часть в спектральном составе данного прожектора 
составляет излучение в области видимого спектра, что 
является хорошей моделью естественных условий.

Культивирование микроскопических грибов про-
водили на жидкой полной питательной среде Чапе-
ка — Докса следующего состава (г/л): NaNO3–2.0, 
KH2PO4-0.74, K2HPO4–0.3, KCl – 0.5, MgSO4 × 7Н2О – 
0.5, FeSO4 × 7Н2О – 0.01, сахароза – 30.0. Выращен-
ный на жидкой питательной среде мицелий грибов 
отфильтровывали, взвешивали и помещали в колбы 
с 50 мл новой жидкой питательной средой Чапека — 
Докса. В исследовании было представлено три вари-
анта эксперимента: контрольная группа (культиви-
рование грибов в среде, не содержащей исследуемые 
оксиды металлов) и две опытные группы (культиви-
рование грибов в среде, содержащей исследуемые 
оксиды металлов, в темноте и под воздействием света). 
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В опытные группы добавлялись субмикронные части-
цы оксида металла в концентрации 2 мг/мл. Культи-
вирование проводилось в течение 7 сут на шейкерах 
при температуре 25 ± 2 оC, скорость — 120 об./мин. 
Затем отбирали равные аликвоты (10 мл) культураль-
ной жидкости из каждой колбы и центрифугировали 
со скоростью 10 300g в течение 20 мин. Надосадочную 
жидкость использовали для определения активности 
экзокаталазы и экзопероксидазы, а также количества 
образовавшегося пероксида водорода.

Определение содержания суммы гидроперекисей 
проводили на основе методики Gay, Gebicki (2000) 
с изменениями. К 1 мл культуральной жидкости при-
ливали 200 мкл 0.25 М H2SO4, 200  мкл 1 мМ ксилено-
лового оранжевого, 200 мкл 1 мМ соли Мора, 400 мкл 
0.5 М сорбитола. В контрольном р-ре культуральную 
жидкость заменяли на жидкую питательную среду 
Чапека — Докса. Контрольную и опытные пробирки 
выдерживали в темноте в течение 30 мин и измеряли 
оптическую плотность на спектрофотометре UV-mini 
1240 “Shimadzu” (Япония) при длине волны 560 нм 
против оптического контроля.

Активность ферментов определяли спектрофо-
тометрически на приборе UV‑mini 1240 “Shimadzu” 
(Япония): каталазную — по убыли Н2О2 при λ = 240 нм 
(Li, Schellhorn, 2007), пероксидазную — по окислению 
п-фенилендиамина при λ = 535 нм в присутствии Н2О2 
(Nagaraja et al., 2009). За единицу активности (ед.) фер-
ментов принимали изменение оптической плотности 
реакционной смеси за 1 мин в пересчете на 1 мг белка. 
Содержание белка в культуральной среде определяли 
методом Лоури — Фолина (Dawson et al., 1991).

Все результаты, полученные не менее чем в трех 
независимых экспериментах и не менее чем в трех — 
пяти повторностях, обрабатывали с помощью про-
грамм Statistica 11.0 и Microsoft Excel 2007. Оценку 
достоверности различий средних значений прово-
дили по критерию Стьюдента для уровня вероятно-
сти не менее 95%. На рисунках приведены средние 
значения всех опытов со стандартными ошибками 
(Kobzar, 2006).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Как уже отмечалось нами выше, определенная 
роль в процессе биодеградации грибами промыш-
ленных материалов принадлежит пероксиду водоро-
да. Выделяемый почвенными микромицетами H2O2 
участвует в трансформации различных химических 
соединений, образующийся в результате разложе-
ния пероксида водорода кислород способен также 
окислять различные природные и синтетические 
субстраты. Кроме этого пероксид водорода может 
являться субстратом для ряда экзооксидоредуктаз, 

участвующих в биодеструкции различных промыш-
ленных материалов. Известно, что многие микро-
организмы, в том числе и грибы, используют H2O2 
в процессах конкуренции и антагонизма (Marinho et 
al., 2014; Zhang et al., 2019; Vilchis-Landeros et al., 2020).

Используемые нами методы позволяют определять 
суммарное содержание образующихся гидропереки-
сей в среде. Исходя из того, что основная их масса 
представлена пероксидом водорода, в целом, на наш 
взгляд, при обсуждении полученных результатов будет 
обоснованно говорить именно об этом соединении.

Согласно литературным данным, H2O2 может об-
разовываться в водной среде под воздействием ис-
следуемых соединений в результате их фотокатали-
тической активности (Smirnov et al., 2022):

МеO + hν → МеО (h+ + e–) [1];
H2O + h+ → H+ + •OH [2];
O2 + e– → •O2

– [3];
•O2

–+ H+ → •HO2 [4];
2HO2• → H2O2+ O2 [5];
HO2 + H+→ H2O2 [6].

Известно, что супероксид-анион радикал является 
основным предшественником пероксида водоро-
да, образующегося в воде под действием света, или 
в результате его дисмутации, или в результате взаи-
модействия с протонами, образующимися при дис-
социации воды в процессе ее фотолиза (уравнения 2, 
5, 6). Аналогичные реакции образования пероксида 
водорода происходят и в клетках живых организмов 
(Andrés et al., 2022).

На первом этапе исследований представляло ин-
терес определить содержание H2O2 в среде культи-
вирования без грибов в присутствии исследуемых 
соединений. Как уже отмечалось выше, фотокатали-
тическая активность оксидов металлов, в т.ч. иссле-
дуемых нами соединений, связана с образованием 
АФК (супероксид-анион радикала, гидроперекисного 
радикала, пероксида водорода). Согласно литератур-
ным данным, количество АФК и их вид зависит от 
природы металла и ширины его запрещенной зоны. 
В данном эксперименте мы обнаружили H2O2 только 
в случае воздействия света на CsTeMoO6. Что касается 
содержания пероксида водорода в воде, то извест-
но, что оно зависит от многих факторов и варьирует 
в широких пределах. Отсутствие пероксида водорода 
в среде, содержащей RbTe1.5W0.5O6 и WO3, может быть 
связано с рядом причин: недостаточная чувствитель-
ность используемой методики определения перок-
сида водорода, что не позволяет определить малые 
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концентрации данного соединения; известно, что 
в зависимости от природы металла в сложных ок-
сидах в ряде случаев супероксидный анион радикал 
может не образовываться в процессе воздействия 
света, и в таком случае продукция H2O2 невозможна 
(Fukina et al., 2022a).

Далее нами было изучено влияние частиц окси-
дов тяжелых металлов в условиях света и темноты на 
содержание гидроперекисей в среде при культивиро-
вании грибов Aspergillus niger и Penicillium chrysogenum 
(рис. 1, 2).

Показано, что данные грибы способны выделять 
во внешнюю среду пероксид водорода, причем P. 
chrysogenum в большей степени по сравнению с As-
pergillus niger. Известно, что грибы могут синтези-
ровать эндогенные и экзогенные формы пероксида 
водорода, используя для этого различные ферменты. 
В частности, внутри клетки работают эндоферменты, 
такие как супероксиддисмутаза, глюкозооксидаза 
и некоторые другие. При этом образующийся H2O2 
может выделяться в окружающую среду. Образование 
внеклеточного пероксида водорода может катализи-
роваться некоторыми экзоферментами, в частности, 
с помощью внеклеточных изоформ глюкозооксида-
зы (Hernández-Ortega et al., 2012; Daou, Faulds, 2017; 
Dzambi, Mangoyi, 2020; Martínez-Ruiz et al., 2022).

При добавлении в среду культивирования грибов 
A. niger и Penicillium chrysogenum изучаемых оксидов 
тяжелых металлов содержание пероксида водорода 

в культуральных жидкостях значительно снижалось 
по сравнению с контролем. При этом в условиях дей-
ствия света на WO3 содержание H2O2 в культуральной 
среде Aspergillus niger было больше, нежели в темноте, 
что может быть связано с продукцией пероксида во-
дорода оксидом вольфрама в процессе фотокатализа, 
а в случае Penicillium сhrysogenum содержание H2O2 
было больше в условиях темноты, что может гово-
рить о более стойком к воздействию данного оксида 
процессе синтеза пероксида водорода указанного 
гриба в темноте.

Установлено, что при введении RbTe1.5W0.5O6 продук-
ция пероксида водорода полностью блокировалась как 
в темноте, так и на свету у обоих видов грибов.

Соединение CsTeMoO6 оказало меньший эффект, 
чем другие вещества в случае Aspergillus niger, на что 
указывает примерно одинаковое по сравнению с WO3 
количество пероксида водорода в среде культивиро-
вания как на свету, так и в темноте. Тот же оксид при 
сохранении своего пероксид-образующего эффекта 
в чистой среде оказал значительно больший ингиби-
рующий эффект как в условиях темноты, так и света 
на продукцию внеклеточного пероксида водорода 
у Penicillium chrysogenum, что говорит о более слабой 
устойчивости систем, нужных для нормального про-
текания всех процессов, способствующих синтезу 
этим грибом внеклеточного H2O2. В основе указан-
ных выше ингибирующих эффектов могут лежать как 
световые механизмы, так и темновые. В настоящее 
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Рис. 1. Содержание гидроперекисей в среде культиви-
рования Aspergillus niger (К) и при внесении в нее субми-
кронных частиц оксидов металлов WO3 (1), RbTe1.5W0.5O6 
(2), CsTeMoO6 (3) в  условиях воздействия света (C) 
и в условиях темноты (Т).

Рис. 2. Содержание гидроперекисей в  среде культи-
вирования Penicillium chrysogenum (К) и при внесении 
в нее субмикронных частиц оксидов металлов WO3 (1), 
RbTe1.5W0.5O6 (2), CsTeMoO6 (3) в условиях воздействия 
света (C) и в условиях темноты (Т).
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время темновой механизм ингибирующего действия 
нано- и субмикронных частиц оксидов металлов на 
метаболизм микроорганизмов связывают с тем, что 
эти вещества разрушают мембраны, легко проникают 
в микробную клетку и связываются с SH‑группами 
в активных центрах ряда ферментов, вызывая инак-
тивацию последних. В результате нарушается про-
ницаемость мембран и дыхание живых организмов 
(Zakharova, Gusev, 2019). Ингибирующие механизмы 
данных частиц под воздействием света обусловлены 
синтезом АФК, которые могут негативно влиять на 
клеточную мембрану, обеспечивающую транспорт 
как самого пероксида водорода, так и экзоферментов, 
необходимых для его продукции снаружи клетки, а так-
же нарушение поступления и выведения различных 
органических и неорганических веществ. Кроме того, 
АФК могут негативно влиять и на сами экзо- и эндо-
ферменты, взаимодействуя с их активными центра-
ми, а также изменяя пространственную структуру 
ферментов. Более того, АФК могут негативно влиять 
на генетический аппарат клетки, нарушая процессы 
экспрессии различных белков, а также различных РНК 
(Sirelkhatim et al., 2015).

Далее нами было исследовано влияние оксидов 
тяжелых металлов на активность внеклеточных (секре-
тируемых) ферментов (каталазы и пероксидазы) у гри-
бов Aspergillus niger и Penicillium chrysogenum (рис. 3—6). 
На рис. 3 и 4 показано, что активность экзокаталазы 
Aspergillus niger значительно возросла по сравнению 
с контролем при добавлении CsTeMoO6, причем на 
свету эта активность больше, чем в темноте. Однако 
введение этого же оксида в среду культивирования 
Penicillium chrysogenum полностью блокировало актив-
ность данного фермента в случае с указанным грибом.

Также было обнаружено, что при введении WO3 
активность каталазы снижалась у обоих видов грибов 

только под действием света, тогда как в условиях 
темноты она практически не изменялась. Соединение 
RbTe1.5W0.5O6 не оказывало никакого воздействия на 
активность экзокаталазы Aspergillus niger как в усло-
виях действия света, так и в темноте. В то же время 
активность данного фермента у Penicillium chrysogenum 
при введении данного оксида повышалась в темноте 
и не изменялась при действии света.

На рис. 5 и 6 продемонстрировано влияние субми-
кронных частиц оксидов металлов на активность эк-
зопероксидазы Aspergillus niger и Penicillium chrysogenum.

Показано, что соединение CsTeMoO6, как и в случае 
экзокаталазы, увеличивало активность экзоперок-
сидазы Aspergillus niger. Обнаружено, что активность 
экзопероксидазы Penicillium chrysogenum также суще-
ственно увеличивалась, хотя в случае экзокаталазы 
наблюдался ингибирующий эффект. Отмечено, что 
под воздействием света активность экзопероксида-
зы обоих видов увеличивалась в большей степени по 
сравнению с темновыми условиями.

Соединения WO3 и RbTe1.5W0.5O6 так же изме-
няли активность данного энзима у Aspergillus niger 
и Penicillium chrysogenum, но в меньшей степени.

Неоднозначность действия исследуемых материа-
лов на содержание пероксида водорода в среде куль-
тивирования может быть связана как с различным 
химическим строением оксидов металлов, так и с фи-
зиолого-биохимическими особенностями исследуе-
мых культур микромицетов. Следует также заметить, 
что изменение активности экзоферментов может быть 
связано с рядом причин: действием соединений на 
структуру и активный центр исследуемых ферментов, 
воздействием оксидов тяжелых металлов на меха-
низмы синтеза фермента в клетках грибов de novo, 
транспортом эндооксидоредуктаз из клетки в среду 
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Рис. 3. Активность внеклеточной каталазы в культуральной жидкости Aspergillus niger (К) и при внесении в нее субми-
кронных частиц оксидов металлов WO3 (1), RbTe1.5W0.5O6 (2), CsTeMoO6 (3) в условиях воздействия света (C) и в условиях 
темноты (Т).
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культивирования. Детальное выяснение конкретных 
механизмов требует дополнительных исследований.

Таким образом, анализ полученных резуль-
татов показал, что исследуемые соединения WO3, 
RbTe1.5W0.5O6 и CsTeMoO6 в разной степени способ-
ны снижать содержание пероксида водорода в среде 

культивирования как в условиях действия света, так 
и в темноте для обоих штаммов грибов. Превали-
рующий эффект снижения содержания пероксида 
водорода в среде культивирования в условиях воз-
действия света по сравнению с темнотой наблюдался 
только в случае WO3 для P. chrysogenum. Достоверное 

Т Т ТС С С
К 1 2 3

0

0.01

0.02

0.03

0.04

А
к

ти
в

н
о

с
ть

,
у.

е
.

Рис. 4. Активность внеклеточной каталазы в культуральной жидкости Penicillium chrysogenum (К) и при внесении в нее 
субмикронных частиц оксидов металлов WO3 (1), RbTe1.5W0.5O6 (2), CsTeMoO6 (3) в условиях воздействия света (C) и в ус-
ловиях темноты (Т).
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Рис. 5. Активность внеклеточной пероксидазы в культуральной жидкости Aspergillus niger (К) и при внесении в нее субми-
кронных частиц оксидов металлов WO3 (1), RbTe1.5W0.5O6 (2), CsTeMoO6 (3) в условиях воздействия света (C) и в условиях 
темноты (Т).

Рис. 6. Активность внеклеточной пероксидазы в культуральной жидкости Penicillium chrysogenum (К) и при внесении в нее 
субмикронных частиц оксидов металлов WO3 (1), RbTe1.5W0.5O6 (2), CsTeMoO6 (3) в условиях воздействия света (C) и в ус-
ловиях темноты (Т).
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снижение активности экзокаталазы наблюдалось под 
действием WO3 для обоих грибов и под действием 
CsTeMoO6 у P. chrysogenum. Было отмечено, что вне-
сение в среду культивирования исследуемых препа-
ратов в большинстве случаев вызывало увеличение 
активности экстрацеллюлярной пероксидазы у обоих 
видов грибов.

Возможность использования данных соединений 
в качестве средств защиты промышленных материа-
лов от биоповреждений, вызываемых микромицетами, 
основанная на ингибировании экзометаболитов, уча-
ствующих в процессе биодеструкции, на наш взгляд, 
требует дифференцированного подхода.

В основе этого подхода должны лежать знания 
о возможных механизмах процесса биодеградации 
того или иного материала (роль конкретных экзоме-
таболитов грибов, участвующих в начальных стадиях 
биоразрушения). Следует обратить внимание, что 
факт увеличения активности грибных экзооксидоре-
дуктаз под воздействием оксидов тяжелых металлов 
может быть использован в биотехнологических про-
цессах, связанных с наличием высокой активности 
исследуемых энзимов.

Работа выполнена при финансовой поддержке 
Минобрнауки РФ (базовая часть Госзадания, проект 
FSWR‑2023-0024) с использованием оборудования 
ЦКП “Новые материалы и ресурсосберегающие тех-
нологии” (ННГУ им. Н.И. Лобачевского).
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The Effects of Submicron Particles of Metal Oxides on the Production 
of Hydrogen Peroxide and the Activity of Oxidative Enzymes of Aspergillus niger 

and Penicillium chrysogenum
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The submicron particles effect of heavy metal oxides WO3, CsTeMoO6 и RbTe1.5W0.5O6 with photocatalytic activity on 
the content of hydrogen peroxide and the activity of extracellular oxidoreductases (catalase, peroxidase) in the cultiva-
tion medium of the Aspergillus niger and Penicillium chrysogenum fungi was studied. Addition of the studied compounds 
to the cultivation medium reduced the H2O2 content for both fungi. An ambiguous effect of the studied compounds on 
the activity of extracellular catalase and peroxidase was noted. In most cases, these compounds caused an increase in 
the activity of the studied enzymes both under light and in the dark. A significant decrease in activity was shown only 
for exocatalases of both fungi under the influence of WO3 and under the influence of CsTeMoO6 in P. chrysogenum.

Keywords: biocidal activity, exocatalase and exoperoxidase activity, fungi, heavy metal oxides, hydrogen peroxide
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Аскохитоз сои – широко распространенное заболевание, которое вызывают несколько близкород-
ственных видов фомоидных грибов, и которое нередко приводит к ощутимым потерям урожая. Из чис-
ла представителей этой большой и таксономически гетерогенной группы наиболее традиционными 
представителями микобиоты сои являются виды родов Boeremia и Didymella. Надежную идентификацию 
видов фомоидных грибов можно осуществлять, только анализируя совокупность молекулярно-филоге-
нетических, микроморфологических и культуральных признаков. В результате многолетнего фитоса-
нитарного мониторинга посевов сои, нами были собраны листья с симптомами аскохитоза, из которых 
в чистую культуру было выделено более 100 изолятов фомоидных грибов. Большинство из них в ре-
зультате филогенетического анализа были идентифицированы как виды Boeremia и Didymella. Восемь 
изолятов были определены как представители других родов, предположительно относящиеся к редким 
видам. Целью работы была идентификация этих изолятов и оценка их патогенности. Мультилокусный 
филогенетический анализ, основанный на последовательностях ITS-локуса и участков, ответствен-
ных за синтез β-тубулина и второй большой субъединицы фермента РНК-полимеразы II позволил 
отнести эти изоляты к четырем видам – Neoascochyta graminicola, Remotididymella capsici, Stagonosporopsis 
heliopsidis и S. stuijvenbergii. Все эти грибы были впервые выявлены на таком растении-хозяине, как соя. 
Виды Neoascochyta graminicola и Stagonosporopsis stuijvenbergii были впервые выявлены на территории Рос-
сии в Рязанской и Амурской областях соответственно. В результате оценки патогенности изолятов этих 
грибов в отношении сои было установлено, что таким свойством они не обладают, по всей вероятности, 
развиваются сапротрофно или эндофитно в листьях сои. Помимо детальных филогенетических данных, 
рукопись сопровождена подробным описанием культуральных и микроморфологических признаков 
всех видов, а также оценкой патогенных свойств.

Ключевые слова:  аскохитоз сои, молекулярная филогения, патогенность, Didymellaceae, Neoascochyta, 
Phoma, Remotididymella, Stagonosporopsis

DOI: 10.31857/S0026364824020062, EDN: vozrsf

ВВЕДЕНИЕ

Соя — перспективная культура, активно возделы-
ваемая в России. Расширение посевов и увеличение 
доли сои в севооборотах способствует накоплению 
инфекционного потенциала фитопатогенных микро-
мицетов. Аскохитоз сои — широко распространенное 
заболевание, которое вызывают несколько близко-
родственных видов фомоидных грибов, приводящих 
к развитию на сое сходных симптомов.

Фомоидные грибы — крупная, таксономически 
гетерогенная, полифилетическая группа морфоло-
гически сходных аскомицетов. Ранее большинство 
представителей этой группы объединяли в несколько 

крупных морфологически сходных родов, в основном 
Phoma Sacc., а также в Ascochyta Lib., Diaporthe Fuckel, 
Mycosphaerella Johanson, Paraphoma Morgan-Jones et 
J.F. White, Phyllosticta Pers., Stagonospora (Sacc.) Sacc. 
и др. (также понимаемых широко). Теперь фомоидные 
грибы делят на более чем 60 родов, относящихся к 20 
семействам (Aveskamp et al., 2008, 2009, 2010; Boerema 
et  al., 2004; Chen et al., 2015, 2017; Hou et al., 2020a, b; 
Rai et al., 2022; Gomzhina, Gannibal, 2017). Многие 
роды и виды фомоидных грибов являются фитопа-
тогенами, приводящими к существенным потерям 
урожая (Deb et al., 2020; Hou et al., 2020a, 2020b; Rai 
et al., 2021; Zhao et al., 2021).
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Одним из ключевых элементов для понимания того, 
как возникают и распространяются болезни растений 
и как с ними можно бороться, является выявление 
и корректная идентификация их возбудителей. Из-
вестно, что оценку биоразнообразия и надежную 
идентификацию видов фомоидных грибов в насто-
ящее время осуществляют только с применением 
полифазного подхода в рамках консолидированной 
концепции вида (Consolidated species concept, CSC) 
(Crous et  al., 2015), анализирующей в совокупности 
набор морфологических и молекулярно-генетиче-
ских признаков. Таксономически информативными 
локусами ДНК, используемыми для реконструкции 
филогении в этой группе грибов, являются ITS‑локус, 
участки генов, ответственные за синтез β-тубули-
на (tub2) и второй большой субъединицы фермента 
РНК‑полимеразы II (rpb2).

Среди фомоидных грибов пятнистость листьев 
сои могут вызывать Boeremia exigua (Desm.) Aveskamp, 
Gruyter et Verkley и виды рода Didymella Sacc., в част-
ности, Didymella glomerata (Corda) Qian Chen et L. Cai, 
D. pinodella (L.K. Jones) Qian Chen  et L. Cai, D. pomo-
rum (Thüm.) Qian Chen et L. Cai, и др. (Kövics et al., 
2014; Deb et al., 2020; Hou et al., 2020a). Все эти виды 
являются сапротрофами и могут развиваться в почве, 
на растительных остатках, в воде, на широком круге 
других растений, включая культивируемые бобовые. 
На сое они могут быть патогенами, сапротрофами 
и эндофитами.

На текущий момент информация о фомоидных 
грибах, распространенных на территории России, яв-
ляется фрагментарной. Существуют отдельные работы, 
посвященные микобиоте конкретных растений-хозяев 
или биоразнообразию отдельных родов фомоидных 
грибов (Gomzhina et al., 2020a, 2020b, 2022; Gomzhina, 
Gasich, 2022; Nekrasov et al., 2022).

Исследования биоразнообразия фомоидных гри-
бов, ассоциированных с соей, в рамках консолиди-
рованной концепции видов находятся на начальной 
стадии. Существует большое количество отечествен-
ных публикаций, посвященных изучению микобиоты 
сои, возделываемой на территории России (Abramov, 
1931, 1938; Bondartseva-Monteverde, Vasilevskiy, 1940; 
Nikitina, 1962; Gunina, 1967; Nelen, 1977; Muravieva, 
1977; Zhukovskaya, 1979; Naumova, 1988; Zaostrovnykh 
et al., 2018). Идентификация видов фомоидных ми-
кромицетов в опубликованных работах проводи-
лась традиционными методами по морфологическим 
признакам спороносных структур. Очевидно, что 
данные, приведенные в этих работах, утратили свою 
актуальность.

Целью настоящего исследования являлась иденти-
фикация изолятов фомоидных грибов, выделенных из 

сои, собранной на территории нескольких регионов 
России, по молекулярно-генетическим, микромор-
фологическим и культуральным признакам и оценка 
их патогенности.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал. В результате фитосанитарного монито-
ринга посевов сои, проводимого с 2017 г. в основных 
регионах, где возделывают эту культуру, были собра-
ны листья с симптомами аскохитоза (рис. 1), а так-
же семена пораженных растений. Образцы листьев 
хранятся в Микологическом гербарии LEP (ВИЗР).

Изоляты. Растительный материал поверхностно 
стерилизовали 5%-м р-ром гипохлорита натрия. Затем 
фрагменты листьев раскладывали на агаризованную 
картофельно-сахарозную питательную среду (КСА) 
(Samson et al., 2000) с добавлением смеси антибио-
тиков (ампициллин, стрептомицин, пенициллин, 
HyClone, Austria) и 0.4 мкл/л раствора Triton X‑100 
(Panreac, Spain). Чашки Петри инкубировали при 
24 оC в темноте. Отсев выросших грибов проводили 
на 7—10-е сут, из каждой культуры гриба получали 
монопикнидиальные изоляты. Всего было выделено 
100 изолятов фомоидных грибов. Бóльшая часть изо-
лятов в результате мультилокусного севкенирования 
(данные не представлены) были идентифицированы 
как широко распространенные виды родов Boeremia 
и Didymella — традиционные представители микобио-
ты листьев сои. Восемь изолятов, отличающихся от 
большинства, было выбрано для исследования (табл. 
1). Все изоляты хранятся в коллекции чистых культур 
микромицетов лаборатории микологии и фитопато-
логии ВИЗР (MF).

Выделение ДНК, ПЦР и секвенирование. Мице-
лий для экстракции ДНК был собран с поверхности 
14-суточных чистых культур, выращенных на КСА при 
24 оC. ДНК выделяли согласно стандартному методу 
СТАВ/хлороформ (Doyle, Doyle, 1990).

Для всех изолятов были определены нукле-
отидные последовательности ITS‑локусов рДНК 
и участки генов, tub2 и rpb2. Амплификацию локусов 
ДНК проводили с соответствующими парами прай-
меров: ITS‑локус — ITS1/ITS4 (White et al., 1990), 
tub2 — βtub2Fw/βtub4Rd (Aveskamp et  al., 2009), rpb2 — 
fRPB2—5F2 (Sung et al., 2007)/fRPB2—7cR (Liu et al., 
1999). Финальный объем ПЦР смеси 25 мкл, включая 
dNTPs (200 μМ), прямой и обратный праймеры (0.5 
μМ каждый), Taq ДНК полимеразу (5 ед./мкл), 10× 
ПЦР буфер с ионами Mg2+ и NH4

+, и 1—10 нг тотальной 
геномной ДНК. Условия проведения ПЦР были следу-
ющие: преденатурация 95 оC, 5 мин.; затем 35 циклов, 
состоящие из денатурации 92 оC, 50 с; отжиг праймеров 
55 оC, 40 с, (ITS1/ITS4), 52 оC, 40 с (βtub2Fw/βtub4Rd), 
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элонгация 72 оC, 75 с; финальная элонгация 5 мин при 
72 оC. Участок гена rpb2 был амплифицирован согласно 
протоколу с прогрессивным снижением температуры 
отжига. Все этапы были проведены, как описано выше, 
но температуру отжига последовательно снижали, на-
чиная с пяти циклов при 60 оC, 40 с, далее пять циклов 
при 58 оC, 40 с, затем 30 циклов при 54 оC, 40 с.

Для секвенирования, согласно стандартному про-
токолу (Boyle, Lew, 1995), производили очистку ДНК, 
полученной после ПЦР. Очищенные фрагменты 
секвенировали по методу Сэнгера (1977) на секве-
наторе ABIPrism 3500 (Applied Biosystems — Hitachi, 

Япония) в соответствии с протоколами производителя 
с использованием набора реактивов с флуоресцентно 
меченными дезоксинуклеозидтрифосфатами BigDye 
Terminator v. 3.1 Cycle Sequencing Kit (ABI, США).

Филогенетический анализ. Нуклеотидные после-
довательности выравнивали с помощью программы 
ClustalX 1.8 (Thompson et al., 1997), после чего при не-
обходимости выравнивание корректировали вручную.

Филогенетические деревья были построены со-
гласно трем алгоритмам. Метод максимального прав-
доподобия (maximum likelihood — ML) был применен 

Рис. 1. Листья сои с симптомами аскохитоза, из которых были выделены изученные изоляты: A — Рязанская обл., выделен 
Neoascochyta graminicola MF 1.42, 2020 г. (LEP 123703); Б — Амурская обл., выделен Remotididymella capsici MF 1.28, 2019 г. 
(LEP 123702); В — Амурская обл., выделен Stagonosporopsis stuijvenbergii MF 1.30, 2019 г. (LEP 123704).

Таблица 1. Исследованные изоляты фомоидных грибов, выделенные из сои

№ штамма Вид гриба Сорт Субстрат Дата сбора Место сбора

MF 1.42 Neoascochyta 
graminicola

– лист 2020 Рязанская обл.

MF 1.28 Remotididymella 
capsici

– лист 26.08.2019 Амурская обл., Константиновский р-н, 
Золотоножка

MF 21.1 Лазурная лист 5.10.2019 Амурская обл., Тамбовский р-н, 
Козьмодемьяновка

MF 21.6 Опус лист 5.09.2019 Амурская обл., Тамбовский р-н, 
Толстовка

MF 1.2—15 Stagonosporopsis 
heliopsidis

Даурия семя 2018 Амурская обл., Белогорский р-н, 
Белогорск

MF 1.25 – семядоля 2018 Приморский край, Уссурийск, 
Новоникольск

MF 1.30 Stagonosporopsis 
stuijvenbergii

– лист 26.08.2019 Амурская обл., Тамбовский р-н, 
Новоалександровка

MF 6.1 Нега семя 2018 Амурская обл., Белогорский р-н
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с использованием программного обеспечения IQ‑tree 
(Minh et al., 2020). Оптимальная модель нуклеотидных 
замен была определена согласно Байесовскому ин-
формационному критерию (BIC) в программе IQ‑tree. 
Принцип максимальной экономии (maximum parsi-
mony — MP) — в программном обеспечении Molecu-
lar Evolutionary Genetics Analysis версии 10 (MEGA X; 
Kumar et al., 2018). Анализ последовательностей мето-
дом Байесовской статистики был проведен с использо-
ванием программы Mr. Bayes v. 3.2.1., интегрированной 
в платформу Armadillo v. 1.1 (Lord et al., 2012). Надеж-
ность топологии дендрограмм, построенных разными 
методами, была оценена с помощью бутстреп-анализа 
c 1000 повторностей. В качестве референсных были 
использованы полученные из базы данных GenBank 
последовательности ITS локуса рДНК, участков ге-
нов tub2, rpb2 всех видов на настоящий момент опи-
санных для родов Neoascochyta Qian Chen et L. Cai, 
Remotididymella Valenz.-Lopez, Crous, Cano, Guarro et 
Stchigel и Stagonosporopsis Died. (табл. 2). В качестве 
внешней группы были взяты последовательности 
штамма Pyrenochaetopsis kuksensis Špetík, Eichmeier 
et Berraf-Tebbal.

Морфология. Для оценки культуральных призна-
ков изоляты выращивали на трех агаризованных 
питательных средах, традиционно используемых для 
изучения фомоидных грибов, а именно на КСА, ов-
сяной (OA) и солодовой (MEA) (Boerema et al., 2004). 
Изоляты культивировали в течение 14  сут при 24 оC. 
Первые семь сут в темноте, следующие семь — при 
переменном облучении ближним УФ в режиме день/
ночь (12/12 ч). Диаметр колоний измеряли как на 
седьмые, так и на 14-е сут роста. Описание колоний 
осуществляли на 14-е сут. Микроморфологические 
признаки спороносных структур оценивали на 14-е 
сут на ОА. Наблюдения и измерения по 100 конидий 
и по 50 пикнид для каждого изолята были осущест-
влены на стереомикроскопе Olympus SZX16 (Olympus, 
Tokyo, Japan) и на микроскопе Olympus BX53. Ми-
крофотографии были получены с камеры PROKYON 
(Jenoptik, Jena, Germany) с дифференциальным ин-
терференционным контрастом Номарского.

Патогенность. Изучение патогенности изолятов 
в отношении сои осуществляли путем искусственного 
заражения отрезков листьев в лабораторных услови-
ях. Для инокуляции использовали восприимчивый 
к листовым пятнистостям сорт сои Селекта 201 (ООО 

“Компания Соевый Комплекс”). Поверхностно сте-
рилизованные 0.1%-м р-ром нитрата серебра семена 
помещали в чашки Петри на увлажненную водой 
фильтровальную бумагу и инкубировали в термоста-
те при 24 оC, проросшие семена высевали в сосуды 
с почвой (по 2 шт. на 250 мл сосуд). Растения выращи-
вали на светоустановке при переменном освещении 

люминесцентными лампами (12 ч день/12 ч ночь) до 
стадии двух тройчатых листьев. Инокулировали от-
резки листочков первого тройчатого листа.

В качестве инокулюма использовали мицелиальную 
суспензию, полученную при культивировании изолятов 
на жидкой соевой среде (KH2PO4 —2 г; (NH4)2SO4 —1 г; 
MgSO4  —1 г; глюкоза — 20 г; соевая мука — 10 г; вода — 
1 л; 50 мл среды на 250 мл колбу) в течение четырех 
суток на качалке (200 об./мин). Мицелий отделяли 
от культуральной жидкости, отжимали и измельчали, 
концентрацию мицелия доводили до 50 мг/мл.

Отрезки листьев растений раскладывали в чашки 
Петри на увлажненную стерильной водой фильтро-
вальную бумагу. В центр листового отрезка помещали 
каплю (10 мкл) мицелиальной суспензии. Инокулюм 
наносили на абаксиальную или адаксиальную поверх-
ности листовых отрезков, интактные или надколотые 
в центре иглой. Чашки инкубировали на лаборатор-
ном столе при естественном освещении. Диаметр 
некрозов измеряли на 7, 14 и 21-е сут.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Филогенетический анализ
Филогенетический анализ, основанный на нукле-

отидных последовательностях трех филогенетиче-
ски информативных локусов ДНК (ITS, rpb2 и tub2), 
включал 82 штамма. Выборка объединяла все иссле-
дованные российские изоляты (8) а также типовые 
или репрезентативные штаммы, представляющие на 
настоящий момент все виды, принятые в родах Neo-
ascochyta (17), Remotididymella (10) и Stagonosporopsis 
(34). Данные об общей длине матриц для каждого 
изолята, длине каждого локуса в отдельности, числе 
вариабельных сайтов и оптимальных моделях нукле-
отидных замен суммированы в табл. 3.

Топология филограмм, построенных разными 
методами на основании последовательностей каж-
дого локуса в отдельности, совпадали с топологией 
комбинированной филограммы (рис. 2).

Изолят MF 1.42 на мультилокусном филогене-
тическом древе формировал кладу с тремя репре-
зентативными штаммами Neoascochyta graminicola 
(Punith.) Qian Chen et L. Cai CBS102789, CBS301.69 
и CBS586.79. Три изолята MF 1.28, MF 21.1, MF 21.6 
формировали кладу вместе с типовым штаммом Re-
motididymella capsici (Bond.-Mont.) L.W. Hou, L. Cai  et 
Crous CBS679.77. Четыре изолята Stagonosporopsis на 
комбинированной филограмме входили в состав двух 
клад. Одну составляли два изолята MF 1.2—15 и MF 
1.25 и репрезентативный штамм Stagonosporopsis he-
liopsidis (H.C. Greene) Aveskamp, Gruyter et Verkley 
CBS109182, вторую — MF 1.30, MF 6.1 и типовой 
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Таблица 2. Номера доступа (GenBank) нуклеотидных последовательностей штаммов фомоидных грибов, включенных 
в исследование

Вид Номер штамма, статус
Номера доступа (GenBank)

ITS rpb2 tub2

Allophoma tropica CBS436.75; DSM 63365, T GU237864 KT389556 GU237663
Boeremia exigua CBS431.74; PD74/2447, T FJ427001 KT389569 FJ427112
Chaetasbolisia erysiphoides CBS148.94, T GU237785 MT018061 GU237522
Heterophoma sylvatica CBS874.97; PD93/764, T GU237907 MT018052 GU237662
Macroascochyta grandis CBS100409, T GU237712 MT018063 GU237593
Neoascochyta argentina CBS112524, T KT389524 MT018302 KT389822
N. cylindrispora UTHSC: DI16—352; FMR13845 LT592962 LT593101 LT593031
N. dactylidis MFLU19—2859, T MT185527 – –
N. desmazieri CBS297.69, T KT389508 KT389644 KT389806
N. euorpaea CBS820.84, T KT389511 KT389646 KT389809
N. exitialis CBS389.86 KT389515 KT389648 KT389813
N. fuci CMG 47; MUM19.41, T MN053014 – MN066618
N. fusiformis CBS876.72, T KT389527 MT018303 KT389825
N. graminicola CBS102789; ICMP 14103, R KT389518 KT389649 KT389816

“   “ CBS301.69, R KT389519 KT389650 KT389817
“   “ CBS586.79, R KT389521 MN983637 KT389819
“   “ MF 1.42 OR452316 OR460084 OR464020

N. humicola CBS127323, T MN973628 MT018316 MT005740
N. longispora CBS113420, T MN973629 MT018317 MT005741
N. mortariensis CBS516.81, T KT389525 KT389653 KT389823
N. paspali CBS560.81; PD92/1569, T FJ427048 KP330426 FJ427158
N. rosicola MFLUCC15—0048, T MG828921 MG829258 –
N. soli CGMCC3.18365; LC8165, T KY742121 MT018306 KY742363
N. tardicrescens CBS689.97, T KT389526 KT389654 KT389824
N. triticicola CBS544.74, T GU237887 KT389652 GU237488

Pseudopeyronellaea eucalypti CPC27678; CBS142522, T KY979755 KY979848 KY979921

Pyrenochaetopsis kuksensis CBS146534; MEND-F57, T MT371092 MT372656 MT372662 

Remotididymella ageratinae YMF1.6173; CGMCC3.19991, T MN864294 MN871530 MN871533

R. anemophila YMF1.6171; CGMCC3.19990, T MN864293 MN871529 MN871532

R. anthropophila CBS142462; UTHSC: DI16—278; 
FMR13770, T LT592936 LT593075 LT593005

R. bauhiniae MFLUCC17—2281, T MK347737 MK434914 MK412884
R. brunnea CBS993.95, T MN973476 MT018064 MT005576
R. capsici CBS679.77; LEV 11926b MN973478 MT018066 MT005578

“   “ MF 1.28 OR452317 OR460085 OR464021
“   “ MF 21.1 OR452318 OR460086 OR464022
“   “ MF 21.6 OR452319 OR460087 OR464023

R. destructiva CBS378.73, T GU237849 LT623258 GU237601
R. fici-microcarpae ZHKU22—0095, T NR_185819 OQ343377 OQ336261
R. humicola CBS120117, T MN973477 MT018065 MT005577
R. villepreuxpowerae BRIP 71430a, T OP903484 OP921970 –
Stagonosporopsis actaeae CBS106.96; PD94/1318, T GU237734 KT389672 GU237671
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S. ajacis CBS177.93; PD90/115, T GU237791 KT389673 GU237673
S. andigena CBS269.80; PD75/914, R GU237817 MT018026 GU237675
S. artemisiicola CBS102636, R GU237728 KT389674 GU237676
S. astragali CBS178.25; MUCL 9915, R GU237792 MT018030 GU237677
S. bomiensis CGMCC3.18366; LC8167, T KY742123 KY742189 KY742365
S. caricae CBS282.76 GU237821 MT018022 GU237682

“   “ CBS248.90 GU237807 MT018023 GU237680
S. centaureae MFLUCC16—0787, T KX611240 – –
S. chrysanthemi CBS500.63; MUCL 8090, R GU237871 MT018012 GU237695
S. citrulli CBS214.65; BBA 9963 MN973454 MT018020 MT005553

S. crystalliniformis CBS713.85; ATCC76027; PD83/826, T GU237903 KT389675 GU237683

S. cucumeris CBS386.65, T MN973455 MT018021 MT005554
S. cucurbitacearum CBS109171; PD91/310, R GU237922 MN983682 GU237685
S. dennisii CBS631.68; PD68/147, T GU237899 KT389677 GU237687

S. dorenboschii CBS426.90; IMI 386093; PD86/551, T GU237862 KT389678 GU237690

S. helianthi CBS200.87, T KT389545 KT389683 KT389848
S. heliopsidis CBS109182, R GU237747 KT389679 GU237691

“   “ PD95/6189 GU237924 – GU237692
“   “ MF 1.25 OR452320 OR460088 OR464024
“   “ MF 1.2—15 OR452321 OR460089 OR464025

S. hortensis CBS572.85; PD79/269, R GU237893 KT389681 GU237704
S. inoxydabilis CBS425.90, T GU237861 KT389682 GU237693
S. loticola CBS562.81; PDDCC6884, T GU237890 KT389684 GU237697
S. lupini CBS101494; PD98/5247, T GU237724 KT389685 GU237699
S. nemophilae CBS715.85; PD74/364, T MN973460 MT018031 MT005559
S. oculi-hominis CBS634.92; IMI 193307, T GU237901 KT389686 GU237701
S. papillata CGMCC3.18367; LC8169, T KY742125 KY742191 KY742367
S. pedicularis-striatae ZHKUCC22—0167, T OQ275212 OQ343379 OQ336263
S. pini MFLUCC18—1549, T MK347800 MK434860 MK412886
S. pogostemonis ZHKUCC21—0001, T MZ156571 MZ203135 MZ203132
S. rhizophila CGMCC3.19852; XDPOP-RS‑9, T MN422101 MN422105 MN422099
S. rudbeckiae CBS109180; PD79/175, R GU237745 MT018015 GU237702
S. sambucella CBS130003, T MN973459 MT018029 MT005558
S. stuijvenbergii CBS144953; JW 132011, T MN823449 MN824475 MN824623

“   “ MF 1.30 OR452322 OR460090 OR464026
“   “ MF 6.1 OR452323 OR460091 OR464027

S. tanaceti CBS131484, T NR_111724 MT018013 JQ897496
S. trachelii CBS379.91; PD77/675, T GU237850 KT389687 GU237678
S. valerianellae CBS329.67; PD66/302, T GU237832 MT018034 GU237706
S. vannaccii LFN0148; IMI 507030, T MK519453 MN534891 MK519454
S. weymaniae CBS144959; JW 201003, T MN823453 MN824479 MN824627

Примечание. Типовые и репрезентативные штаммы обозначены буквами T и R соответственно. Номера доступа ну-
клеотидных последовательностей исследованных изолятов выделены полужирным. ATCC — American Type Culture 
Collection, Virginia, USA; BRIP — Plant Pathology Herbarium, Department of Employment, Economic, Development and 

Таблица 2. Окончание
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Innovation, Queensland, Australia; DSM — Deutsche Sammlung von Mikroorganismen und Zellkulturen GmbH, Braunschweig, 
Germany; CBS — Westerdijk Fungal Biodiversity Institute, Utrecht, The Netherlands; CGMCC — China General Microbio-
logical Culture Collection Center, Beijing, China; CMG — Culture collection of Micael Gonçalves, housed at Department of 
Biology, University of Aveiro, Aveiro, Portugal; CPC — Culture collection of Pedro Crous, housed at CBS; FMR — Facultat 
de Medicina, Universitat Rovira i Virgili, Reus, Spain; JW — Johanna Westerdijk working collection housed at the Westerdijk 
Fungal Biodiversity Institute, Utrecht, The Netherlands; ICMP — International Collection of Microorganisms from Plants, 
Auckland, New Zealand; IMI — International Mycological Institute, CABI-Bioscience, Egham, Bakeham Lane, UK; LC — Per-
sonal Culture Collection Lei Cai, State Key Laboratory of Mycology, Institute of Microbiology, Chinese Academy of Sciences, 
Beijing, China; LEV — Plant Health and Diagnostic Station, Auckland, New Zealand; MF — Collection of Pure Cultures of 
the Laboratory of Mycology and Phytopathology, All-Russian Institute of Plant Protection, VIZR, Saint Petersburg, Russia; 
MFLU — Herbarium of Mae Fah Luang University, Chiang Rai, Thailand; MFLUCC — Mae Fah Luang University Culture 
Collection, Chiang Rai, Thailand; MUCL — Mycotheque de l’Universite catholique de Louvain, Louvain-la-Neuve, Belgium; 
MUM — Culture collection hosted at Center for Biological Engineering of University of Minho, Braga, Portugal; PD — Plant 
Protection Service, Wageningen, the Netherlands; PDDCC — Plant Diseases Division Culture Collection, Auckland, New 
Zealand; UTHSC — Fungus Testing Laboratory at the University of Texas Health Science Center, San Antonio, Texas, USA; 
YMF — Herbarium of the Laboratory for Conservation and Utilization of Bio-Resources, Yunnan University, Kunming, Yunnan, 
PR China; ZHKUCC — Culture Collection of Zhongkai University of Agriculture and Engineering, China; ZHKU — Herbarium 
of Zhongkai University of Agriculture and Engineering, China.

Таблица 3. Данные об общей длине матриц, длине каждого локуса в отдельности, числе вариабельных сайтов и опти-
мальных моделях нуклеотидных замен, использованных для филогенетического анализа

Параметр
Локус ДНК

ITS rpb2 tub2 ITS + rpb2 + tub2
Общая длина 486 600 325 1411
Невариабельные значения 335 309 173 817
Информативные значения 83 255 115 453
Неинформативные значения 68 36 37 141
Оптимальная модель нуклеотидных замен K2 + G + I TN93 + G + I K2 + G TIM2e + I + G4
Длина MP дерева 326 1674 560 2607
Индекс согласованности 0.4811 0.2776 0.3836 0.3165
Индекс гомоплазии 0.5189 0.7224 0.6164 0.6835
Индекс удержания 0.8819 0.7534 0.7606 0.7687
Перемасштабированный индекс 
согласованности 0.4242 0.2092 0.2917 0.2433

Примечание. K2 — двухпараметрическая дистанция Кимуры; TN93 — дистанция Тамуры — Нея; TIM — переходная 
модель.

штамм S. stuijvenbergii Hern.-Restr., L.W. Hou, L. Cai 
et Crous CBS144953.

Морфология
Neoascochyta graminicola MF 1.42, соя, листья, Рязанская обл., 2020 г. 

(рис. 3). Колонии на КСА 45.0 ±   ± 0.9 мм в диам. после седьмых сут 
роста (рис. 3, А) и 74.2 ± 3.1 мм после 14 сут (рис. 3, Г). Край неровный, 
дендритный. Колония равномерно покрыта матом пушистого, слегка 
хлопьевидного воздушного мицелия, оливково-серого в центре, край золо-
тисто-оливковый, очевидно отличается границей от всей колонии. Реверс 
в центре темно-серый, по краю двухцветная кайма, состоящая из серо- 
оливковой и желтовато-серой полос. Колонии на ОА 39.8 ± 1.0 мм в диам. 
после седьмых сут роста (рис.  3, Б) и 73.0 ± 3.6 мм после 14 сут (рис.  3, Д). 
Край слегка неровный, хлопьевидный. Колония покрыта необильным 
хлопьевидным воздушным мицелием темно-серого цвета, субстратный 

мицелий серо-зеленый, с краю перламутрово-серый. Реверс сходный, 
в центре крапчатый. Колонии на МЕА 39.5 ± 0.5 мм в диам. после седьмых 
сут роста (рис. 3, В) и 60.0 ± 4.9 мм после 14 сут (рис. 3, Е). Край сильно 
неровный, лопастной и дендритный, центр слегка складчатый. Колония 
равномерно покрыта бархатистым мицелием персиково-коричневого 
цвета, по периферии бежево-персиковая. Реверс сходный.

На ОА пикниды (рис. 3, Ж, З) немногочисленные, рассеянные по 
периферии колонии, поверхностные и полупогруженные, одиночные, 
реже в группах по две, с одним, реже двумя остиолами, иногда с кремо-
вым споровым экссудатом, гладкие, коричневые и светло-коричневые, 
118—322(206  ±  35) × 111—332(217 ± 36) мкм. Стенка пикниды состоит 
из изодиаметрических клеток, внешние слои пигментированы. Ко-
нидиеносцы редуцированы до прозрачных колбовидных конидиоген-
ных клеток (рис. 3, З), формирующихся на внутренних слоях стенки 
пикниды. Конидии (рис.  3, И) в большинстве бобовидные с двумя 
полярными гуттулами, редко конидии яйцевидные или гантелевидные 
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внутренних слоях стенки пикниды. Конидии (рис. 5, Л) в большинстве 
бобовидные с двумя полярными гуттулами, прозрачные, несептированные, 
3.7—5.07(4.41 ±  0.03) × 1.67—2.74(2.02 ± 0.02) мкм.

S. stuijvenbergii MF 6.1, соя, семена, Амурская обл., 2018 г. (рис. 6). Ко-
лонии на КСА 71.0 ± 0.4 мм в диам. после седьмых суток роста (рис. 6, А), 
после 14  сут достигают края чашки (рис. 6, Г). Край ровный. Колония 
равномерно покрыта обильным хлопьевидным воздушным мицелием 
серо-желтого цвета в центре, далее серовато-желто-оливкового. Реверс 
черно-коричневый, по периферии светлый оливково-серый, в центре 
крапчатый. Колонии на ОА 59.8±2.0 мм в диаметре после седьмых сут 
роста (рис. 6, Б), после 14 сут достигают края чашки (рис.  6, Д). Край 
ровный. Колония покрыта редким воздушным мицелием серебристо-се-
рого цвета, субстратный мицелий практически черный в центре, по 
периферии желтовато-серо-оливковый. Реверс графитно-серый, по 
периферии коричнево-зеленый, крапчатый. Многочисленные пикниды 
равномерно рассеяны по поверхности колонии, на пикнидах крупные 
капли светло-серого экссудата. Колонии на МЕА 62.0 ± 0.9 мм в диам. 
после седьмых сут роста (рис.  6, В), после 14 сут достигают края чашки 
(рис. 6, Е). Край ровный. Колония равномерно покрыта бархатистым 
мицелием серебристо-серого цвета. Реверс коричнево-оранжевый.

На ОА многочисленные пикниды (рис. 6, Е, Ж), одиночные или собранные 
в конгломераты по двое- трое, с обильным споровым экссудатом светло-кре-
мового цвета. Бóльшая часть пикнид поверхностные, полупогруженные 
и редко погруженные. Многочисленны погруженные пикниды прямо на 
донце чашки Петри, из-за чего реверс выглядит крапчатым. Пикниды 
округлые (рис. 6, З) 137.8—250.8(192 ± 12.6) × 142.5—283.6(195.3 ± 12.7) 
мкм, с одним или двумя сосочками, светло-коричневые. Стенка пикниды 
состоит из изодиаметрических клеток, внешние слои пигментированы. 
Конидиеносцы редуцированы до прозрачных колбовидных конидиоген-
ных клеток, формирующихся на внутренних слоях стенки пикниды. Ко-
нидии (рис. 6, И) в большинстве бобовидные или эллипсоидные, с двумя 
полярными гуттулами, прозрачные, несептированные, 3.39—5.5(4.27 ± 
0.04) ×  1.52—2.38(1.87 ± 0.02) мкм, отдельные конидии очевидно крупнее 
остальных 5.82—8.24(6.97 ± 0.23) × 1.64—2.46(2.01 ± 0.09) мкм.

Патогенность

Все исследованные изоляты не проявили патоген-
ных свойств в отношении листьев сои тестируе- мого 
восприимчивого к листовым пятнистостям сорта 
Селекта 201. На 21-е сут после заражения симпто-
мы отсутствовали на всех листьях во всех вариантах 
опыта (рис. 7).

ОБСУЖДЕНИЕ

Все исследованные изоляты в результате мульти-
локусного филогенетического и сравнительно-мор-
фологического анализа были идентифицированы 
до таксонов уровня вида. Обычно аскохитоз сои вы-
зывают виды родов Didymella: D. pinodella, D. pinodes, 
D.  pomorum и др., поэтому находки грибов Neoascochyta 
graminicola, Remotididymella capsici, Stagonosporopsis 
heliopsidis и S. stuijvenbergii являются редкими. Все 
эти грибы были впервые выявлены на таком расте-
нии-хозяине, как соя.

Изоляты MF 1.28, MF 21.1 и MF 21.6 по морфологи-
ческим признакам плодовых тел были идентифициро-
ваны как Mycosphaerella. Результаты мультилокусного 
филогенетического анализа позволили заключить, что 

с многочисленными гуттулами, прозрачные, несептированные, 3.55—
6.06(4.82 ± 0.4) × 1.58—2.24(1.94 ± 0.01) мкм.

На ОА многочисленные погруженные практически до самого донца 
чашки Петри скопления толстостенных меланизированных гиф со взду-
тыми клетками, а также склероциоподобных структур, из-за чего реверс 
выглядит крапчатым. На МЕА также формируются меланизированные 
утолщенные гифы, но их мало и они не погруженные, а в воздушном 
мицелии.

Remotididymella capsici MF 1.28, соя, листья, Амурская обл., 2019 г. (рис. 4). 
Колонии на КСА 72.2 ± 0.2 мм в диам. после седьмых сут роста (рис.  4, А), по-
сле 14 сут колонии достигают края чашки (рис.  4, Г). Край ровный. Колония 
равномерно покрыта матом обильного войлочного воздушного мицелия, 
серебристо-серая в центре, зелено-серая по периферии. Реверс в центре 
графитно-черный, по периферии темно-серый. Многочисленные пло-
довые тела равномерно рассеяны по поверхности колонии. Колонии на 
ОА 67.2 ±  0.5  мм в диам. после седьмых сут роста (рис. 4, Б), после 14 
сут колонии достигают края чашки (рис. 4, Д). Край ровный. Колония 
покрыта обильным войлочным воздушным мицелием агатово-серого 
цвета, в центре колония практически черная, по периферии зеленова-
то-серая. Реверс серо-зеленый, в центре крапчатые секторы, по пери-
ферии равномерно крапчатый. Колонии на МЕА 49.5 ± 0.9 мм в диам. 
после седьмых сут роста (рис. 4, В), после 14 сут колонии достигают края 
чашки (рис. 4, Е). Край неровный, слегка лопастной. В центре колонии 
мицелий лизирован. Далее колония равномерно покрыта бархатистым 
мицелием, располагающимся радиальными кругами, разных оттенков 
персиково-бежевого цвета. Реверс сходный.

На ОА многочисленные плодовые тела (рис. 4, Ж, З), одиночные или 
собранные в крупные конгломераты, поверхностные. Многочисленны 
погруженные конгломераты из плодовых тел прямо на донце чашки 
Петри, из-за чего реверс выглядит крапчатым. Плодовые тела округлые 
или кувшинообразные, с одним слегка выраженным сосочком, темные, 
в массе практически черные, размеры сильно варьируют 52—145(114 ± 7) × 
77—153(108 ± 5) мкм. Стенка плодового тела состоит из изодиаметрических 
клеток, внешние слои пигментированы. Внутри плодового тела в массе 
веером развиваются многочисленные сумки (рис. 4, З, И), в зрелых сум-
ках формируется по восемь аскоспор. Аскоспоры двуклеточные с мно-
гочисленными гуттуалми, у перегородки перетянутые (обе части слегка 
сужаются к основанию), вершины закругленные, самая широкая часть — 
верхняя в основании сразу после септы (рис. 4, К) 9.78—17.3(13.47 ± 0.18) 
× 2.88—4.59(3.76 ± 0.04) мкм.

Stagonosporopsis heliopsidis MF 1.25, соя, семядоли, Приморский край, 
Уссурийск, 2018 г. (рис. 5). Колонии на КСА достигают края чашки по-
сле седьмых сут роста (рис. 5, А). Край ровный. Колония равномерно 
покрыта матом обильного войлочного воздушного мицелия от светлого 
серо-зеленого до оливково-серого, по периферии крапчатая. Реверс 
графитно-черный. Многочисленные пикниды равномерно рассеяны 
по колонии и под воздушным мицелием. Колонии на ОА достигают 
края чашки после седьмых сут роста (рис. 5, Б). Край ровный. Колония 
покрыта необильным клочковатым вой- лочным воздушным мицелием 
серо-пепельного цвета, субстратный мицелий темный серо-оливко-
во-зеленый. Реверс металлическо-серый, по периферии равномерно 
или секторно-крапчатый. Колонии на МЕА 72.5  ±  1.0  мм в диам. после 
седьмых сут роста (рис.  5, В), после 14 сут достигают края чашки (рис. 5, 
Е). Край ровный. Колония слегка складчатая, равномерно покрыта нео-
бильным редким бархатистым мицелием, оранжево-коричневая в центре, 
далее к периферии перламутрово-золотистая. Реверс сходный. На  ОА 
многочисленные пикниды (рис. 5, Ж–И), одиночные или собранные 
в конгломераты по две-три, поверхностные, погруженные и полупогружен-
ные. Многочисленны погруженные пикниды прямо на донце чашки Петри, 
из-за чего реверс выглядит крапчатым. Пикниды округлые (рис. 5, И) 61.6—
184.9(149.4 ± 29.4) × 57—218.8(162.6 ± 36.5) мкм или кувшинообразные (рис. 5, 
З) 119.5— 144.9(133.5 ± 7.4) × 76.5—81.8(78.5 ± 1.75) мкм, с одним небольшим 
сосочком, темные. Стенка пикниды состоит из изодиаметрических клеток, 
внешние слои пигментированы. Конидиеносцы редуцированы до прозрач-
ных колбовидных конидиогенных клеток (рис. 5, К), формирующихся на 
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эти изоляты являются видом Remotididymella capsici, 
входящими в состав другого рода и даже семейства. 
Базионимом R. capsici был Ascochyta capsici Bond.-Mont. 
Этот гриб был описан В.Н. Бондарцевой-Монтеверде 
в 1923 (Bondartseva-Monteverde, 1923) с листьев Capsi-
cum annuum, собранных в РСФСР. В 1977 г. на Фиджи 
были собраны и сохранены в гербарии (CBS H‑24340) 

листья этого же вида растения с симптомами пятни-
стости, возбудитель которой был идентифицирован 
как Ascochyta capsici. В мире существует единственный 
штамм A. capsici CBS679.77 = LEV 11926b, выделенный 
из этого образца. В 2020 г. в результате идентификации 
этого штамма по молекулярно-филогенетическим 
признакам было установлено, что он не является 

Рис. 2. Комбинированное филогенетическое древо видов Neoascochyta, Remotididymella, Stagonosporopsis, построенное ме-
тодом ML, основанное на нуклеотидных последовательностях ITS, rpb2 и tub2. Числовые значения бутстреп-поддержки, 
полученные методами ML (≥ 70), MP ≥ 70) и Байесовский статистики (≥ 0.7), приведены в узлах ветвей дендрограммы 
соответственно. Номера типовых или репрезентативных штаммов выделены буквами Т или R. Номера исследованных 
изолятов выделены синим.
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сестринским другим штаммам Ascochyta, а попадает 
в кладу, сформированную видами Remotididymella, где 
образует отдельную монофилетичную линию (Hou 
et  al., 2020a). Так была предложена новая таксоно-
мическая комбинация Remotididymella capsici. Штамм 

CBS679.77, который предложили использовать как 
репрезентативный для этого вида, в чистой культуре 
является стерильным. По морфолого-культуральным 
признакам исследованные нами изоляты отличались 
от репрезентативного. Так на ОА репрезентативный 

Рис. 3. Морфологические особенности Neoascochyta graminicola MF 1.42: A–Е — культуры (A – на КСА, 7 сут; Б — на ОА, 
7 сут; В — на МЕА, 7 сут; Г — на КСА, 14 сут; Д — на ОА, 14 сут; Е — на MEA, 14 сут); Ж, З — пикниды; И — внутренняя 
стенка пикниды, выстланная конидиогенными клетками; К — конидии. Левая половина — верхняя часть колонии, пра-
вая — реверс колонии. Масштаб: Ж — 500 мкм; З — 100 мкм; И и К — 20 мкм.
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Рис. 4. Морфологические особенности  Remotididymella capsici MF 1.28: A–Е — культуры (A – на КСА, 7 сут; Б — на ОА, 7 
сут; В — на MEA, 7 сут; Г — на КСА, 14 сут; Д — ОА, 14 сут; Е — MEA, 14 сут); Ж, З — плодовые тела; И — незрелая сумка; 
К — аскоспоры; Л — сумка. Левая половина — верхняя часть колонии, правая — реверс колонии. Масштаб: Ж — 1 мм; 
З — 100 мкм; И и К — 20 мкм.
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В 2021 г. из воздуха, взятого между листьями 
Ageratina adenophora в Китае в провинции Юннань, 
был выделен штамм CGMCC3.19990, на основании 
которого был описан новый вид Remotididymella 
anemophila H.B. Zhang, A.L. Yang et L. Chen (Yang et  al., 
2021). В мультилокусный филогенетический ана-
лиз по необъяснимой причине авторы не включили 

штамм формирует быстрорастущие колонии свет-
ло-коричневатого оттенка (Hou et al., 2020a), в то 
время как колонии исследованных изолятов зелено-
вато-серого оттенка. На МЕА колонии репрезента-
тивного штамма беловатые с черными зонами (Hou 
et al., 2020a), а колонии исследованных изолятов 
персиково-бежевого цвета.

Рис. 5. Морфологические особенности Stagonosporopsis heliopsidis MF 1.25: A–Е — культуры (A – на КСА, 7 сут; Б — на ОА, 
7 сут; В — на MEA, 7 сут; Г — на КСА, 14 сут; Д — ОА, 14 сут; Е — MEA, 14 сут); Ж–И — пикниды; К — конидиогенная 
клетка; Л — конидии. Левая половина — верхняя часть колонии, правая — реверс колонии. Масштаб: Ж — 2 мм; З, И — 50 
мкм; К, Л — 20, мкм.
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Рис. 6. Морфологические особенности Stagonosporopsis stuijvenbergii MF 6.1: A–Е — культуры (A – на КСА, 7 сут; Б — на 
ОА, 7 сут; В — на MEA, 7 сут; Г — на КСА, 14 сут; Д — ОА, 14 сут; Е — MEA, 14 сут); Ж, З — пикниды; И — конидии. Левая 
половина — верхняя часть колонии, правая — реверс колонии. Масштаб: Ж — 5 мм; З — 100 мкм; И — 20, мкм.
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последовательности ITS, rpb2 и tub2 репрезента-
тивного штамма R. capsici CBS679.77, хотя другие 
виды Remotididymella, описанные в работе Hou et al. 
(2020), в этом анализе были использованы. Нуклео-
тидные последовательности всех трех локусов штамма 
CGMCC3.19990 являются идентичными таковым 
у штамма R. capsici CBS679.77. Кроме того, все ис-
следованные нами изоляты имеют также одинаковые 
нуклеотидные последовательности ITS, rpb2 и tub2, 
что и штаммы CGMCC3.19990 и CBS679.77. Более 
того, морфологические особенности R. anemophila, 
описанные в протологе, полностью согласуются 
с морфологическими признаками исследованных 
изолятов MF 1.28, MF 21.1 и MF 21.6. Таким образом, 
на основании изучения молекулярно-филогенетиче-
ских, морфолого-культуральных и микроморфоло-
гических признаков, очевидно, что все пять штам-
мов (CGMCC3.19990, CBS679.77, MF 1.28, MF 21.1 
и MF 21.6) являются представителями одного вида 
Remotididymella. Согласно кодексу номенклатуры водо-
рослей, грибов и растений, имя R. anemophila следует 
признать избыточным и изменить его статус на nom. 
rej., оставив приоритет за ранее описанным именем 
R. capsici (Bond.-Mont.) L.W. Hou, L. Cai et Crous. R. capsici 
был выявлен на листьях перца в России (Bondartseva-
Monteverde, 1923) и на Фиджи (Hou et  al., 2020a). 
Соя впервые зарегистрирована нами как субстрат 
для этого гриба.

Neoascochyta graminicola широко распространен 
в Европе на растениях семейства Poaceae (Chen et al., 
2017; Hou et al., 2020a). Stagonosporopsis stuijvenbergii из-
вестен из образцов почвы, собранной в Нидерландах 
(Hou et al., 2020а), а изоляты S. heliopsidis были обна-
ружены в США, Канаде, Нидерландах, России только 

на сложноцветных растениях. Таким образом, виды 
Neoascochyta graminicola и Stagonosporopsis stuijvenbergii 
были впервые выявлены на территории России в Ря-
занской и Амурской областях соответственно.

В результате оценки патогенности изолятов этих 
грибов в отношении сои восприимчивого сорта Се-
лекта 201 было установлено, что таким свойством 
они не обладают, по всей вероятности, развиваются 
сапротрофно на вызванных другими фитопатогенны-
ми грибами некротических пятнах или же являются 
эндофитами. Микобиота листьев сои обогатилась на 
четыре новых вида фомоидных грибов.

Работа выполнена при финансовой поддержке Рос-
сийского научного фонда (проект № 19-76-30005).
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Unique Findings of Phoma-like Fungi Associated with Soybean
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#e-mail: gomzhina91@mail.ru

##e-mail: elena_gasich@mail.ru

Ascochyta leaf blight of soybean is a widespread disease caused by several closely related Phoma-like species, this dis-
ease often leads to significant crop losses. Among Phoma-like species from Didymellaceae family, the most frequently 
associated with symptomatic soybean tissues are species of the genera Boeremia and Didymella. Currently reliable 
species identification in Didymellaceae relies on polyphasic approach based on consolidated species concept and com-
bined molecular phylogenetic, micromorphological and cultural features. At  least three loci are commonly used for 
reconstruction of the molecular phylogeny of Didymellaceae: internal transcribed spacer (ITS) of the ribosomal DNA, 
partial RNA‑polymerase II gene (rpb2), and β-tubulin (tub2). As a result of long-term phytosanitary monitoring of 
soybean crops, soybean leaves with symptoms of  Ascochyta blight were collected from major soybean producing areas 
of Russia. From surface sterilized plant tissues more than 100 isolates of Phoma-like fungi were obtained and stored in 
the collection of pure cultures of the Laboratory of Mycology and Phytopathology (MF, All-Russian Institute of Plant 
Protection). Most of them, as a result of multilocus phylogenetic analysis, were identified as Boeremia and Didymella 
species. Eight isolates were identified as species of other genera, suspected to be rare findings. The aim of this study 
was to identify these eight isolates based on multilocus phylogenetic analysis, as well micromorphological, cultural, 
and pathogenicity data. Multilocus phylogenetic analysis has resulted in identification of all eight isolates to species 
level. Single isolate from the Ryazan region was Neoascochyta graminicola. Three other from three different districts 
of the Amur region were Remotididymella capsici. Two isolates from the Primorskiy territory and Amur region were 
Stagonosporopsis heliopsidis. Another two from two districts of the Amur region were S. stuijvenbergii. Pathogenicity 
tests have resulted in conclusion, that all studied isolates were not pathogenic for soybean leaves. Probably, these 
Phoma-like species are associate with soybean as saprophytes or endophytes. For all these Phoma-like species Glycine 
max was detected as substrate for the first time. Neoascochyta graminicola is widespread in Europe in association with 
Poaceae plants. There are only two findings of Remotididymella capsici in the world, both from leaves of Capsicum an-
nuum. First finding was made in the former USSR in 1977 and was identified based on only morphological features. 
Second findings was collected in the Fiji and verified with multilocus phylogenetic analysis. Stagonosporopsis heliopsi-
dis isolates were revealed in the USA, Canada, Netherlands and Russia and this fungus was believed to be specific for 
Asteraceae plants. Isolates of Stagonosporopsis stuijvenbergii are known only from soil in the Netherlands. Thus, such 
species as Neoascochyta graminicola and Stagonosporopsis stuijvenbergii were revealed in the Russia for the first time. 
Studied Remotididymella capsici isolates were first confirmed findings of this fungus in Russia. Additionally to detailed 
phylogenetic data, the manuscript is supplement with a detailed description of the cultural and micromorphological 
features of all species.

Keywords: Ascochyta leaf blight, Didymellaceae, Neoascochyta, pathogenicity, Phoma, phylogeny, Remotididymella, 
Stagonosporopsis
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Irish potato and tomato are among the most widely cultivated crops in Uganda. In 2020, samples of affected potato 
tubers and tomato fruits were collected from farms across four regions in Uganda for analysis. A total of 22 strains of 
Fusarium spp. were isolated from potato tubers and seven strains were isolated from tomato fruits. Identification of 
the fungal species was accomplished using cultural and morphological characteristics, as well as DNA sequencing 
targeting specific regions: ITS1–5.8S–ITS2, parts of the elongation factor 1 (tef 1) gene, and beta-tubulin (β-tub) 
gene. The analysis of the isolated strains from potato tubers revealed the presence of Fusarium incarnatum-equisety 
species complex, F. sambucinum species complex, F. oxysporum species complex, F. solani species complex. Addi-
tionally, F. incarnatum-equiseti species complex was detected in tomato fruits. All the investigated strains exhibited 
the ability to successfully infect both injured tomato fruits and potato tubers. Tested strains were susceptible to 
difenoconazole (ЕС50 = 0.08–8.5 mg/L) and thiabendazole (EC50 = 0.67–5.1 mg/L).

Ключевые слова: difenoconazole, dry rot of potato tubers, Fusarium, potato diseases, tomato diseases, potato in 
Uganda, thiabendazole
DOI: 10.31857/S0026364824020077, EDN: voxjyk

INTRODUCTION

Irish potato holds great significance as a popular and 
promising crop in Uganda, playing a pivotal role in the 
income generation of small farmers. Annually, approx-
imately 327.3 thousand tons of potatoes are cultivated 
across 111 thousand hectares, yielding an average of sev-
en tons per hectare. It is noteworthy that most potato 
farming is carried out by small farmers with limited or no 
formal agricultural training, and their average field size is 
1.51 hectares (Potato Roadmap.., 2021). The prevailing 
choice of potato variety, Victoria, despite its lack of high 

yield and disease resistance, remains popular due to its early 
ripening, enabling farmers to harvest twice a year and avoid 
the challenges of cultivating potatoes during the dry season 
from November to February.

However, low potato yields pose a significant challenge 
in the African tropics. An extensive survey (Harahagazwe 
et al., 2018) conducted among potato growers in sub-Sa-
haran revealed that 95% of farmers attributed low-quality 
seeds as a leading cause of reduced potato yields. Other 
factors contributing to this issue included the development 
of the bacterium Ralstonia solanacearum, viral infections, 

ГРИБЫ – ВОЗБУДИТЕЛИ БОЛЕЗНЕЙ РАСТЕНИЙ
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acetate (1/10 volume, 5M, pH = 4.6). After washing with 
70% ethanol, the DNA was dissolved in deionized water 
and stored at –20 оC for future use.

PCR was conducted using a Biometra T1 amplifier 
(Biometra, Germany). For each sample, 0.5 µl of 100  mM 
forward and reverse primers, 0.5 µl of dNTP (10 mM each), 
0.5 µl of DNA polymerase (5 units/µl), 2.5 µl of 10x PCR 
buffer were taken. DNA fragments ITS1—5.8S–ITS2 
[(primers ITS4 and ITS5, (White et al., 1990)], β-tub gene 
fragments [Btu-F-F01 and Btu-F-R01, (Watanabe et al., 
2011)], and tef1 were amplified [EF1 and EF2, (O’Donnell 
et al., 1998)]. The amplification program consisted of an 
initial denaturation step at 94 оC for 1 minute, followed by 
30 cycles of denaturation at 94 °C for 30 seconds, primer 
annealing (at 52 оC for ITS4/ITS5, 57 оC for Btu-F-F01/
Btu-F-R01, and 54 оC for EF1/EF2) for 30 seconds, and 
elongation at 72 оC for 70 seconds. A final elongation step 
was performed at 72 оC for 5 minutes. Each PCR experi-
ment included both negative controls (Nucleic acid-free 
water) and positive controls (known DNA samples ex-
pected to yield an amplicon of a specific size). After the 
PCR reaction, the length and purity of the amplified DNA 
products were assessed using electrophoresis in a 1% agarose 
gel containing ethidium bromide. Once the electrophoresis 
was completed, a gel piece containing the desired amplicon 
size was excised with a sterile scalpel and placed in a micro-
tube. The extraction of DNA from the gel was performed 
according to the manufacturer’s instructions specified in 

late blight disease, and poor phytosanitary conditions of 
soils. The spread of pathogens through seed material or 
their persistence in the soil was a common observation 
among farmers. In Uganda, up to 60% of the potato crop 
is lost annually due to diseases and pests, with pesticide 
costs accounting for up to 50% of the total product cost.

Tomato cultivation is also prominent in Uganda, offer-
ing year-round growth opportunities. Over time, tomato 
production in the country has seen significant growth, 
increasing from 5 700 tons in 1972 to 37 654.34 tons in 
2021, at an average annual rate of 4.07%.

To effectively protect both potato and tomato crops from 
diseases, it is necessary to understand the species compo-
sition of microorganisms associated with plants. While the 
populations of late blight pathogens Phytophthora infestans 
(Tumwine et al., 2002; Njoroge et al., 2016, 2019; Namugga 
et al., 2018) and bacterial wilt Ralstonia solanacearum (Ab-
durahman et al., 2019) have been studied in considerable 
detail among potato and tomato pathogens in Uganda and 
works on potato viruses (Byarugaba et al., 2020) and soil 
biota (Ivanova et al., 2021) have been published, the diversity 
of fungi infecting these crops remains grossly understudied. 
Thus, the primary objective of this research is to explore 
the species diversity of the Fusarium genus associated with 
potato and tomato plants, examining their pathogenicity 
and resistance to popular fungicides. This study aims to 
bridge the knowledge gap in this domain and contribute 
valuable insights for effective disease management strategies 
in potato and tomato cultivation.

MATERIALS AND METHODS

Samples of infected potato tubers and tomato fruits 
were collected from farms in different districts of Uganda 
(Fig. 1). The isolation of fungi was performed by directly 
transferring affected tissue, mycelium, or spores of the 
fungus onto Petri dishes containing potato dextrose agar 
(PDA) supplemented with penicillin (benzylpenicillin 
sodium salt, 1 million units/L). The selection of spores 
and mycelium from the samples was carried out with a 
sterile sharpened preparation needle under a binocular 
microscope (MBS10, Russia). Strains displaying similar 
morphology and isolated from the same damaged areas 
were excluded from consideration to avoid duplication and 
ensure a representative diversity of fungal species.

To isolate DNA, the mycelium of each fungal culture 
was ground in a mortar with the addition of aluminum 
oxide, and the homogenized material was transferred into 
a 1.5 ml microtube. Subsequently, 800 µl of CTAB lysing 
buffer [100 mM TRIS Ph 8.0; 1.4 M NaCl, 20 mM EDTA, 
CTAB solid 2% (W/V)] was added to the tube. The mixture 
was stirred and then incubated for an hour in a water bath 
at 65 оC, purified with chloroform treatment, followed by 
precipitation with a mixture of isopropanol and potassium 

Fig. 1. Samples of infected potato tubers and tomato fruits 
were collected samples were collected in the southwest (1, 2), 
center (3) and east (4) of Uganda.
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the CleanUp Standard gel kit (Evrogen Ltd, Russia). For 
DNA sequencing, the Sanger method was employed by the 
Evrogen Ltd company. The obtained DNA sequences were 
compared with existing sequences from the NCBI GenBank 
database. DNA sequence analysis was conducted using the 
MEGA 10 software for further investigation and identification 
of the isolated Fusarium species.

To evaluate the pathogenicity of the strains, small potato 
tubers (about 40 mm in diam.) and green Cherry tomato 
fruits were used. After surface sterilization, the tubers and 
fruits were sliced into slices about 7 mm thick and placed 
in a humid chamber. Infection was achieved by introduc-
ing a block of agar containing mycelium from an axenic 
culture of the studied strain. As a control, a sterile agar 
block was placed on a tuber slice. The inoculated tuber 
slices were placed in humid chambers and kept at 22 оC. 
Over a period of 7 days the diameters of the damages 
caused were recorded.

For assessing susceptibility to fungicides, in vitro test-
ing was conducted on nutrient media in Petri dishes. Two 
fungicides, namely thiabendazole (Tecto, species complex) 
and difenoconazole (Score, EC), were investigated. The 
fungicides were added to the PDA medium to obtain a 
final concentration of the active substance 0.1, 1, 10, 100 
mg/L. The fungicide-free medium was used as a control. A 
block containing mycelium of a studied strain was placed 
in the center of the Petri dish with the medium. When the 
diameter of the colony on the control plate was 60—80% 
of the diameter of the Petri dish, the diameters of the col-
onies on the media with fungicide were measured, based 
on which the EC50 index (fungicide concentration limiting 
the radial growth of the colony by two times relative to the 
control) was calculated.

RESULTS

A total of 22 Fusarium spp. strains were isolated from 
potato tubers and 7 strains from tomato fruits grown in 
various regions (Table 1).

The analysis of the partial tef gene region led to the 
identification of all studied strains being categorized into 
four species complexes: F. incarnatum-equisety species 
complex, F. sambucinum species complex, F. oxysporum 
species complex, F. solani species complex (Table 2, Fig. 2, 
3). Among the isolates from potato, representation was 
observed across all species complexes. Conversely, all 
isolates from tomato fruits were found to belong solely to 
F. incarnatum-equisety species complex.

Within the F. sambucinum species complex one strain 
isolated from a potato tuber grouped together with strains 
previously isolated from grain in Belgium, wheat stem in 
Japan, and another potato tuber in Poland. Additionally, 
two genetically similar isolates were grouped with F. solani 

species complex strains. One of these strains originated 
from Spanish soil, while the other was isolated from an 
Algerian potato tuber.

The largest number of analyzed strains belonged to the 
F. incarnatum-equiseti species complex and F. oxysporum 
species complex. Specifically, F. oxysporum species complex 
comprised 15 strains isolated from potato tubers, displaying 
minimal differences among them. Strains previously isolat-
ed from potato tubers in Russia and Poland also were found 
within this species complex.

The F. incarnatum-equiseti species complex demon-
strated notably higher diversity. It included three strains 
isolated from potato tubers and six strains from tomato 
fruits. Potato strains have been isolated from tubers grown 
in different regions of Uganda. Genetically, these strains 
were identical in the tef gene region and grouped together 
with a strain isolated from soil in the Netherlands, iden-
tified by the authors as F. flageliforme. In contrast, the 
tomato strains within the F. incarnatum-equisety species 
complex showed greater diversity and were divided into 
four distinct groups, with three of these groups represent-
ed by a single strain each. Noteworthy associations were 
observed, such as strain 20UgTF2 grouping with a strain 
previously isolated from eggplant in Tanzania, 20UgTF3 
grouping with peanut strains from Mexico and Brazilian 
wheat, and 20UgLaTF9 grouping with a banana strain from 
Tanzania. Moreover, genetically similar strains, namely 
20UgLaTF7, 20UgLaTF1, 20UgTF5/1, and 20UgLaTF5/2, 
isolated from tomato fruits in distant parts of Uganda, were 
closely related to the strain from the F.  incarnatum-equiseti 
species complex, identified as F. citri.

The concatenated sequences of two genes tef and tub 
were analyzed in a subset of 16 strains, with four isolated 
from tomato fruits and the remainder from potato tubers 
(Fig. 3). The analysis largely revealed patterns consistent 
with the tef gene sequence analysis. However, it is worth 
noting that only a few strains with the analyzed tub se-
quences have been deposited in the databases, posing 
challenges in the identification of strains using concate-
nated tef and tub gene sequences.

Pathogenicity testing revealed differences between strains 
within all studied species and species complexes (Table 3). 
All fungal species analyzed developed much better growth 
on a tomato slices compared to potato slices.

An experiment was carried out to evaluate the sus-
ceptibility of the tested strains to fungicides (Table 4). 
Under laboratory conditions, on a nutrient medium with 
varying concentrations of fungicides, the vast majority of 
tested Fusarium spp. were highly susceptible to difeno-
conazole (EC50 < 1 mg/L). Increased resistance (EC50 = 
8.5 mg/L) to this fungicide was found in a single strain 
(20UgLaPT2_1) from the F. graminearum species complex 
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Table 2. Description of strains isolated

Species Strain Collection 
site (Fig. 1)

Host 
plant ITS tef tub

Fusarium incarnatum-
equiseti species 
complex 

20UgTF_2 3 T OM421612 OM362484

“   “ 20UgTF3 3 T OM421613 OM362475 OM362470
“   “ 20UgTF5/1 3 T OM421614 OM362476 OM362471
“   “ 20UgTF5/2 3 T OM421615 OM362478 OM362472
“   “ 20UgLaTF1 2 T OM421616 OM362479
“   “ 20UgLaTF7 2 T OM421617 OM362477 OM362469

Table 1. Reference strains used in the present study

Species Strain 
identifier

Origin (country, 
substrate)

GenBank NCBI accession number
ITS tub tef

Fusarium incarnatum-equiseti species 
complex

 (= F. flagelliforme)

26MPL17AB Russia, PL ON292470 ON292364

F. incarnatum-equiseti species complex 
(= F. citri)

NRRL 25084 Austria, 
Adelphocoris sp.

JF740715

F. incarnatum-equiseti species complex 
(= F. equiseti)

Z331 Poland, PT KP264661 KP674236 KP400714

“   “ 31MPL17AB Russia, PL ON292431 ON292366
F. incarnatum-equiseti species complex 

(= F. flagelliforme)
NL19—052002 Netherlands, soil MZ890499 MZ921842

F. incarnatum-equisety species 
complex (= F. semitectum)

CAV2580 Tanzania, banana KX365415

F. incarnatum-equiseti species complex R2PS(A) Algeria, PT MK752405 MK752398 MK752460

“   “ FS5 Tanzania, egg-
plant

JQ244854 JQ244848

“   “ MA-PET‑03 Mexico, peanut 
root

OQ679821

“   “ F1009 Brasil, wheat MN958256
F. oxysporum species complex 
(f. sp. batatas)

173VPT19AB Vietnam, PT ON292476 ON292417

F. oxysporum species complex MFG 70165 Russia, PT OR020727
“   “ NRRL 52785 JF740853
“   “ Z322C Poland, PT KP264657 KP674232 KP400710

F. sambucinum species complex 
(= F. asiaticum)

RTT17 Japan, wheat stem LC500061 LC500694

F. sambucinum (= F. boothii) MBC7644 Belgium, grain KX881786
F. sambucinum species complex 
(= F. graminearum)

M216A Poland, PT KP295509 KP765707 KP400687

F. solani species complex 
(= F. bostrycoides)

NRRL 52701 JF740906 JF740784

F. solani species complex 
(= F. tonkinense)

7B Algeria, PT MK752499

F. solani species complex ML Spain, soil MH300508
“   “ 147MPT17AB Russia, PT ON292467 ON292380

Note. PT — potato tuber; PL — potato leaf.
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complex. All tested strains were susceptible to thiabenda-
zole too (EC50 < 5.1 mg/L).

DISCUSSION

The examination of cultural and morphological char-
acteristics, along with the analysis of species-specific re-
gions in the studied strains, made it possible to identify 
fungal species present on potato tubers and tomato fruits 
in Uganda. being a highly diverse group of fungi, exhibits 
variations in its physiological characteristics. As new data 
on the phylogeny of the genus are obtained, its species 
composition changes (O’Donnell et al., 2015, 2022).

Based on our findings, Fusarium strains isolated from 
potato tubers in Uganda can be classified into four species 
complexes: F. incarnatum-equisety species complex, F. sam-
bucinum species complex, F. oxysporum species complex, 
F. solani species complex (Table 2, Fig. 2, 3). Most potato 
strains are represented by F. oxysporum species complex, 
that also dominated in potato tubers in Poland (Stefańczyk 

et al., 2016) Michigan state USA (Gachango et al., 2012) 
and South Korea (Kim, Lee, 1994) (Table 5). Strains of 
F. oxysporum species complex were also found in potato 
tubers in Vietnam (unpublished data from our laboratory). 
In Algeria and China F. sambucinum prevails instead (Azil 
et al., 2021; Du et al., 2012). F. solani species complex 
dominated in England from 2000—2002 (Peters et al., 
2008). Nevertheless, it is essential to acknowledge that 
the species identified in previous works may not align 
with the current taxonomy, considering the revision of 
the phylogeny of the genus.

F. incarnatum-equiseti species complex were noted in 
all countries, while F. solani species complex strains were 
found everywhere except China. F. sambucinum species 
complex was identified in all countries, F. tricinctum species 
complex was absent in Uganda. Species of the F. fujikuroi 
species complex were present in Algeria. These findings 
imply that the sample size might not be sufficient to fully 
ascertain the species and species complexes of Fusarium 
spp. in Uganda.

Table 2. Continuation
“   “ 20UgLaTF9/1 2 T OM362480

F. sambucinum species 
complex

20UgLaPT2/1 2 P OL364745 OM830309 OM830308

F. incarnatum-equiseti 
species complex

20UgLaPT1 2 P OM362481 OM362473

“   “ 20UgPT208 3 P OM421619 OM362482
“   “ 20UgPT211 3 P OM421620 OM362483

F. oxysporum species 
complex

20UgMbPT5/2 4 P OL372289 OM649880 OM649892

“   “ 20UgKgPT1/3 1 P OM649878
“   “ 20UgKgPT3 1 P OL372288 OM649879 OM649896
“   “ 20UgPT4/1 3 P OL372290 OM649877 OM649893
“   “ 20UgPT5 3 P OM649875 OM649894
“   “ 20UgKacPT15 1 P OL372285 OM649886 OM649895
“   “ 20UgPT195 3 P OL372293 OM649881 OM649889
“   “ 20UgPT199 3 P OL372291 OM649876
“   “ 20UgPT200 3 P OM649882
“   “ 20UgPT201 3 P OM649885 OM649888
“   “ 20UgPT205 3 P OM649887 OM649891
“   “ 20UgPT206 3 P OM649873
“   “ 20UgPT217 3 P OL372287 OM649883
“   “ 20UgPT241 3 P OL372292 OM649884
“   “ 20UgPT242 3 P OM649874

F. solani species complex 20UgPT204 3 P OM743507 OM801560

“   “ 20UgPT197 3 P OM743506
“   “ 20UgMbPT3/1 4 P OM662233 OM743505 OM801559

Note. T — tomato; P — potato.
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Fig. 2. Phylogenetic tree inferred from maximum-likelihood analysis of the concatenated alignment, including partial tef gene region 
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Separate strains of Fusarium and related species from 
the CBS collection were tested and identified at the species 
level in studies dedicated to the phylogeny of the genus. 
For instance, the work of Crous et al. (2021), an analysis 
of specific DNA regions of F. sambucinum (F. sambucinum 
species complex), F. martii, F. noneumartii, F. paraeumartii, 
and F. solani (all F. solani species complex) strains isolated 
from potato and F. tonkinense (F. solani species complex) 
from tomato is presented. This adds to the understanding 
of the genetic diversity within the Fusarium genus and 
aids in refining the classification of species in this group.

In tomato, we found strains belonging to the F. in-
carnatum-equiseti species complex. A study of Fusarium 
lesions of tomatoes in Northern Pakistan, reported 68.9% 
of infections being caused by F. incarnatum-equiseti spe-
cies complex, followed by 20.7% F. graminearum species 
complex, 6.8% F. acuminatum, and 6.8% F. solani (Akbar 
et al., 2018). Additionally, representatives of the F. ox-
ysporum species complex were found on tomato plants in 
various countries including Nigeria (Srinivas et al., 2019; 
Borisade et al., 2017). In Uganda we found one strain of 
F. oxysporum species complex in tomato fruit, but its tef1α 
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Таble 3. Pathogenicity testing of Fusarium representatives isolated from various Uganda localities on potato and tomato slices

Species Strain Host 
plant

Lesion diameter on 
potato slices, mm

Lesion diameter on tomato 
slices, mm

Fusarium incarnatum-equiseti 
species complex

20UgTF_1 T 12* 12

F. incarnatum-equiseti species 
complex

20UgTF_2 T 7.5 15

“   “ 20UgTF3 T 23.25 28.025
“   “ 20UgTF5_1 T 9.3 13
“   “ 20UgLaTF1 T 14.7 28
“   “ 20UgLaTF7 T 14.4 28
“   “ 20UgLaTF9_1 T 5.7 22.48
“   “ 20UgPT208 P 4.8 7.5
“   “ 20UgLaPT1 P 7.6 25

F. sambucinum species complex 20UgLaPT2_1 P 35.3 32
F. oxysporum species complex 20UgMbPT5_2 P 10.7 15.5

“   “ 20UgKgPT1_3 P 8 19.5
“   “ 20UgKgPT3 P 10.7 29
“   “ 20UgKacPT_15 P 12.7 22
“   “ 20UgPT4_1 P 6 19
“   “ 20UgPT5 T 11.3 26.5
“   “ 20UgPT195 P 13 16
“   “ 20UgPT200 P 23 20
“   “ 20UgPT201 P 11 14
“   “ 20UgPT205 P 15.7 20
“   “ 20UgPT206 P 18.3 22
“   “ 20UgPT217 P 6.5 20.5
“   “ 20UgPT241 P 9.33 21
“   “ 20UgPT242 P 13.7 10
“   “ 20UgPT243 P 9.33 23

F. solani species complex 20UgMbPT3_1 P 15.1 20.65
“   “ 20UgPT197 P 6.67 14

Note. T — tomato; P — potato; *average diameters of three replications.

Table 4. Sensitivity of tested fungal strains to fungicides difenoconazole and thiabendazole

Species Strain Host plant
Sensitivity to fungicides, EC50, mg/L

difenoconazole thiabendazole 
Fusarium incarnatum-equiseti species complex 20UgTF_1 T 0.09 0.54

“   “ 20UgTF_2 T 0.08 not tested
“   “ 20UgTF5_1 T 0.1 not tested
“   “ 20UgLaTF1 T 0.92 0.77
“   “ 20UgLaTF7 T 0.1 not tested

F. oxysporum species complex 20UgLaTF4 T 0.51 0.85
F. sambucinum species complex 20UgLaPT2_1 P 8.5 2.78
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region was not sequenced. Its species was determined by 
the DNA sites β-tub (OM649897) and ITS (OL372284).

In our experiments, all tested Fusarium spp. strains 
successfully infected slices of both potato tubers and to-
mato fruits. Similar results were observed in studies with 
strains isolated from Poland, Algeria (Stefańczyk et al., 
2016; Azil et al., 2021), and Vietnam (unpublished data). 
A particularly aggressive F. incarnatum-equiseti species 
complex strain isolated from tomato in South-Western 
Russia was able to infect the tomato fruits directly through 
the intact epidermis (Chudinova et al., 2020).

Regarding resistance to fungicides, our study revealed 
that all tested strains were susceptible to difenoconazole 
(EC50 = 0.08—8.5 mg/L) and thiabendazole (EC50 = 0.67—
5.1 mg/L). These concentrations are significantly lower 
than the concentration of thiabendazole in the working 
fluid for treating tubers (for example, in the working liquid 

for tuber treatment before planting concentration of thia-
bendazole 4800 mg/L). As a result, all the strains studied 
can be considered susceptible to these fungicides.

In the literature, we could not f ind any data on 
Fusarium strains resistant to difenoconazole. However, 
there is evidence of increased resistance to difenocona-
zole (EC50 = 19.2 mg/L, Rekanović et al., 2010) and 
the ability of Fusarium strains to adapt to triazoles by over-
expressing drug resistance transporters (Hellin et al., 2018).

Fusarium spp. strains with increased levels of resist-
ance to thiabendazole were found among potato tubers 
isolated in the USA in 1992—1993 (Hanson et  al., 1996). 
There EC50 values were more than 30  mg/L. Strains with 
increased resistance were found in Germany (Langerfeld, 
1990) and Canada (Peters et al., 2001). An analysis of 
strains of F. sambucinum isolated in different years from 
samples collected in North America (Desjardins et al., 

F. incarnatum-equiseti species complex 20UgPT208 P 0.08 0.73
F. oxysporum species complex 20UgPT4_1 P 0.48 3

“   “ 20UgPT5 P 0.38 3.7
“   “ 20UgKgPT1_3 P 0.42 2.63
“   “ 20UgKgPT3 P 0.88 3.8
“   “ 20UgKacPT_15 P 0.13 0.98
“   “ 20UgPT200 P 0.87 4.17
“   “ 20UgPT206 P 0.79 4.32
“   “ 20UgPT242 P 0.3 5.1

F. solani species complex 20UgPT197 P 7.3 4.82
Note. T — tomato; P — potato.

Table 5. Fusarium species complexes on potato tubers in different countries (% of infections)

Species or species complexes Uganda Poland Algeria US China

Fusarium merismoides 0.7

F. torulosum 2.2

F. redolens species complex 3.5 1.1

F. incarnatum-equiseti species complex 13.8 0.7 8.6 19.2 3.1

F. oxysporum species complex 58.6 47.2 30.3 9.2

F. sambucinum species complex 6.9 23.4 82.7 22 56.2

F. solani species complex 20.7 11.3 5.4 7.5

F. tricinctum species complex 12.7 1.1 19.8 30

F. fujikuroi species complex 1.1

Total number of analyzed samples 29 142 93 228 260

DNA regions, used for analysis β-tub, tef1α β-tub, tef1α tef1α tef1α tef1α
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1993) showed changes in resistance to thiabendazole at the 
turn of 1986—1991 years. Thus, 17 strains isolated between 
1963 and 1986 were susceptible to thiabendazole (EC50 < 
2 mg/L), while strains isolated in 1990—1991 had signifi-
cantly higher resistance (EC50 = 26—48 mg/L). However, 
it’s important to note that among the studied Fusarium 
strains (including those in our study and the literature), no 
high levels of resistance (EC50 > 100 mg/L) were observed.

CONCLUSION

In conclusion, it is evident that the species diversity 
of fungi that infect potato tubers and tomato fruits in the 
tropical zone remains poorly studied and is often over-
looked when developing protective measures. It  is crucial 
to recognize that different Fusarium species exhibit var-
iations in pathogenicity and susceptibility to fungicides 
(Hanson et al., 1996). Consequently, further research on 
the mycobiota of potato and tomato is highly relevant and 
should be pursued. Understan- ding the composition of 
fungal species that affect these crops can lead to the devel-
opment of more effective and targeted strategies for disease 
management, thus enhancing agricultural productivity and 
food security in the tropical regions. Continued efforts in 
this area will undoubtedly contribute to the advancement 
of  agricultural practices and sustainable crop protection.

This research was supported by the Russian Science 
Foundation (grant N 23-16-00048). 
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Картофель и томат являются одними из наиболее широко возделываемых культур в Уганде. В 2020 г. 22 
штамма Fusarium spp. были выделены из клубней картофеля и семь штаммов из плодов томата. Образцы были 
собраны на фермах в четырех регионах Уганды. Идентификацию видов грибов проводили с использовани-
ем культурально-морфологических характеристик и секвенирования части генов фактора элонгации 1 (tef 
1) и бета-тубулина (β-tub), а также региона ITS1—5.8S–ITS2 (ITS). Анализ выделенных штаммов из клубней 
картофеля выявил наличие видовых комплексов Fusarium oxysporum species complex, F. solani species complex, 
F. sambucinum species complex, F. incarnatum-equiseti species complex. В плодах томата был обнаружен только 
F. incarnatum-equiseti species complex. Все проанализированные штаммы проявляли способность успешно 
заражать как поврежденные плоды томата, так и клубни картофеля. Анализ устойчивости к фунгицидам 
показал, что исследуемые штаммы были чувствительны к дифеноконазолу (ЕС50 = 0.08—8.5 мг/л) и тиабен-
дазолу (ЕС50 = 0.67—5.1 мг/л).

Ключевые слова: фузариоз картофеля, фузариоз томата, сухая гниль клубней картофеля, тропическое 
овощеводство


