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The paper is devoted to ecological and biodiversity studies on basidiomycetes associated with common juniper
(Juniperus communis) from subtaiga zone of Belarus as well as several taiga regions of the European part of Rus-
sia, namely, the Leningrad Region, the Republic of Karelia, the Komi Republic, the Arkhangelsk Region, the
Murmansk Region. The taiga zone represents an ecological-coenotic optimum of common juniper and the wid-
est spectrum of its fungal consorts is expected to be revealed. A total of 96 species of wood-inhabiting basidiomy-
cetes, both from dead and living wood, were recorded in association with J. communis in the boreal regions of
Belarus and the European part of Russia. These species belong to the Pucciniomycetes (Pucciniales, 3 species),
Dacrymycetes (Dacrymycetales, 1 species), and Agaricomycetes (Agaricales, Atheliales, Auriculariales, Boletales,
Cantharellales, Gloeophyllales, Gomphales, Hymenochaetales, Polyporales, Russulales, Thelephorales, Trechispo-
rales, 92 species). An annotated species list is given, including an expanded substratum and ecology datasets. The
ecological and geographical preferences of these fungi and the strength of their connection with juniper were an-
alyzed by thermal map, clusterization, and Sankey diagram methods. The various types of wood decomposition
by juniper-associated basidiomycetes were discussed. The global distribution pattern of the species was analyzed.
It was concluded that the biota of basidiomycetes associated with juniper in Eastern European taiga forests is a
heterogeneous and heterochronous formation, where it is possible to distinguish clearly a f lorogenetically ancient
core of the species specialized on juniper, exhibiting in one or other way biotrophic properties, and several taiga
sets of species (suites) connected with pine trees and their litter as well as with spruce-pine-leaved taiga mosaics
and boreo-nemoral mosaics typical of the Northern Hemisphere.

Keywords: biodiversity, coenotic preferences, Gymnosporangium, Pinetum, species composition, substratum
spectra
DOI: 10.31857/S002636482301004X, EDN: HMUJHI

INTRODUCTION
The genus Juniperus is an example of ecological

specialization of initially subtropical Cupressaceae in

cold (high altitude and boreal) climates. The common
juniper (Juniperus communis) is a Holarctic species (re-
corded as an invasive species in Libya, South Africa,

УДК 582.28 : 582.5/.9
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Argentina, Australia, and New Zealand) with the high-
est abundance on fairly drained soils in boreal forests.
It is an evergreen tree or shrub with egg-shaped or con-
ical crown, and gray-brown longitudinally scaly bark.
The needles are dense, 1–1.5 cm long and 0.7–1.5 mm
wide, shallowly grooved at the top, brilliantly green be-
low with a blunt keel, elongated into a thorny point at
the end. This plant is anemophilous, mesophilic, mi-
crothermal, oligotrophic, and represents rather stable
asseсtator. Over a large extent of its range, the common
juniper grows predominantly in the undergrowth of co-
niferous (Pinus sylvestris, Picea abies, P. obovata, Larix
sibirica) and also in birch and birch-aspen derived for-
ests. The communities with its dominance are very ra-
re, as, for example, in alvars on limestone along the
Baltic Sea or in forest-tundra valleys. In boreal forests
this species grows mostly in lichen, Vaccinium myrtillus
or V. vitis-idaea types of forests, although it is recorded
in f low-moistened spruce forests too, reaching 18 m in
height. On dry and stony soils in communities of
sparsely standing larch on plateaus of Siberia as well as
in tundra light forests it grows as a shrub, reaching 1–
1.5 m in height. At the southern boundary of its range,
J. communis is included in the undergrowth of steppe
insular oligotrophic pine forests (Sokolov, Svyazeva,
1965; Lammers et al., 2016).

The juniper’s mycobiota attracted the attention of
researchers since a long time (Holm, Holm, 1977; Be-
lomesyatseva, 2004; Volobuev, Ivanushenko, 2020) be-
cause it is a species with very strong wood, dense nee-
dles, and a very peculiar niche, which occupied by only
some fungi from the total mycobiome of communities
with juniper.

Concerning basidiomycetes, yet Linnaeus (1753)
described Gymnosporangium teliostage on juniper as
Tremella juniperina, whereas Persoon (1794) described
the same species as Puccinia juniperi. Subsequently, the
juniper as a substratum for fungi attracted attention of
Fries (1828), who described from this substratum such
species as Thelephora juniperina and Th. laevigata.
Karsten (1876) described from juniper such species as
Corticium juniperi (later under the name Xerocarpus ju-
niperi; Karsten, 1881); the same researcher noted 22 spe-
cies of basidiomycetes for this host. Bourdot and Gal-
zin described for the first time from juniper such taxa
as Corticium serum var. juniperi (Bourdot, Galzin, 1911;
current name is Lyomyces juniper) and Peniophora gle-
bulosa subsp. juniperina [Bourdot, Galzin, 1913; cur-
rent name is Tubulicrinis sororius (Bourdot et Galzin)
Oberw.].

There is a number of classical works devoted to the
rust genus Gymnosporangium (Arthur, 1934; Dietel,
1888; Sydow, Sydow, 1924; Transhel, 1939). This genus
is a kind of exception among other rust fungi because
coniferous plants usually serve as a reservoir for its te-
liostage, while most of other rust fungi infecting conif-
erous species (the genera Cronartium, Coleosporium,
Calyptospora, Hyalopsora, Melampsora, Melampsorel-
la, Pucciniastrum, Uredinopsis) develop on coniferous

hosts their aecia and spermogonia. Another exception
is Chrysomyxa, which produce its telia on Picea).

Crowell (1940) summarized the data on the locali-
ties of Gymnosporangium species, Sávulescu (1953)
published a picture of the distribution of Gymnosporan-
gium species in Europe. The origin and taxonomy of
the genus Gymnosporangium were discussed by Leppik
(1956), who considered the correlation between evolu-
tion of host groups and formation of sections within the
genus, and this process was analyzed in time and eco-
logical-geographical aspects.

Parmasto (1968) mentioned 15 species which devel-
op on Juniperus communis. In particular from juniper
he described a new species, Atheloderma mirabile.
Scandinavian mycologists, primarily J. Eriksson and
his students, made a great contribution to the study of
aphyllophoroid fungi on J. communis. In the beginning
period of his studies, Eriksson described an interesting
species, Peniophora junipericola, specialized on this ge-
nus (Eriksson, 1950). In the book series “The Corticia-
ceae of North Europe” (Eriksson, Ryvarden, 1973,
1975, 1976; Eriksson et al., 1978, 1981, 1984; Hjorts-
tam et al., 1987, 1988), Eriksson and co-authors cited
many finds from this plant, including Amylostereum
laevigatum, Lyomyces juniperi, Peniophora junipericola.

Several species of corticioid fungi were described on
juniper in the Netherlands and Germany by B. de
Vries, for example, Hyphoderma cryptocallimon and
Trechispora kavinioides (Vries, 1987). The finds of fun-
gi confined to Juniperus communis were listed in special
papers by Bernicchia (2000), and Sell and Kotiranta
(2011).

Annotated checklists of basidiomycetes, published
in recent decades, include some species indicated on
common juniper as a substratum. However, special
studies of this host in the optimum zone of the species,
similar to that Bernicchia did for southern species of
Juniperus, began relatively recently starting from the
territory of the Republic of Belarus (Belomesyatseva,
2002, 2004). The present paper complements this data
with new finds of basidiomycetes on J. communis from
the subtaiga part of Belarus as well as several taiga re-
gions of the European part of Russia, namely, the Len-
ingrad Region, the Republic of Karelia, the Komi Re-
public, the Arkhangelsk Region, the Murmansk Re-
gion. The taiga zone represents an ecological-coenotic
optimum of common juniper (at least this follows from
the documented records of this species in GBIF data-
base, 2022) and the widest spectrum of its fungal con-
sorts is expected to be observed. Having identified the
list of basidiomycetes associated with living and dead
wood of common juniper, we intended to analyze eco-
logical and geographical preferences of these fungal
species and to assess the strength of their connection
with common juniper as substratum. We assumed that
this information would shed a light on the issues of
ecological specialization and substratum adaptation of
wood-inhabiting Basidiomycota.
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MATERIAL AND METHODS
Study area. The studies were carried out in the fol-

lowing vegetation bands in eastern Europe (the borders
of zones and subzones in Russia follow the maps by
Ogureeva (1999).

Subtaiga. Belarus: Vitebsk Region, Grodno Region,
Minsk Region. The border between boreal and nemoral
biomes in Belarus is accepted by us as the boundary between
Pre-Polesie and Polesie physiographic provinces (Martsin-
kevich et al., 2001).

Southern taiga, middle taiga near the oceanic sector of
the taiga zone. Leningrad Region: Vyborg, Vsevolozhsk,
Lodeynopolsky, Podporozhsky districts.

Middle taiga. Arkhangelsk region: Shenkursk, Vel’sky,
Kotlas, Plesetsk, Nyandoma districts. The Republic of
Karelia: Kondopoga, Lakhdenpokhya, Pitkyaranta, Prione-
zhsky, Pudozh, Sortavala districts, Kostomuksha town. The
Republic of Komi: Knyazhpogostsky district (Lyali village).

Northern taiga. Arkhangelsk region: Onega, Primorsky,
Pinega districts. Murmansk Region: Pechenga, Kola, Kovdor
districts, Apatity Town, Khibiny Mountains (Fig. 1).

Extrazonal locatity in mountain taiga belt. Karachayevo-
Circassian Republic: Teberda State Biosphere Reserve.

Sampling. When collecting the material, mostly the
method of conventional f loristic route studies was
used, with more detailed searches within the comuni-
ties with old or numerous juniper plants. Additionally,
the methods of radial routes proposed by Tolmachev
(1974) was used with the concentration of routes near
the base camp and sparse routes of reconnaissance
character at the periphery of the site. Living and dead
trunks, branches and stumps of juniper in different
types of forests (spruce, pine, aspen, birch, mixed
stands) were examined. Particular attention was paid to
the areas with favourable conditions for the develop-
ment of fungi growing on roots and litter. Well recog-
nized in field conditions and widespread species were
mostly not collected and information about them was
recorded in field notebooks.

The collected material is deposited in the Komarov
Botanical Institute Herbarium (LE), N. Laverov Fed-
eral Center for Integrated Arctic Research Herbarium
(AR), Karelian Research Center RAS Herbarium
(PTZ), Herbarium of Institute of North Industrial
Ecology Problems, Kola Science Center, Russian Acade-
my of Sciences (INEP), and Herbarium of  V.F. Kupre-
vich Institute of Experimental Botany, National Acad-
emy of Sciences of Belarus (MSK).

Data analysis. Identification of the collected mate-
rial was carried out using light microscopes MBS-10,
Axio Imager.A1, Nikon Eclipse E200, and Olympus
BX-51 under magnification up to ×1000. Generative
elements and mycelia of the fungi were prepared in 3–
5% KOH water solution – for dissolving part of glucans
and softening plectenchymes, Melzer’s reagent – for
identifying the amyloid and dextrinoid reaction of glu-
can structures; 0.1% solution of blue toluidine dye in
lactophenol (“cotton-blue”) was also used – for iden-
tification of cyanophilic reaction of the walls of spores
and hyphae (Zmitrovich, 2008). Some microscopic

studies of specimens were carried out at the Center for
collective use of scientific equipment “Cellular and
molecular technologies of studying plants and fungi”
(Komarov Botanical Institute, Russian Academy of
Sciences, St. Petersburg).

The collected specimens of wood-inhabiting fungi
were prepared for storage in herbarium in accordance
with recommendations by Ryvarden and Gilbertson
(1993). Material identification was carried out using
key-books and monographic treatments of the corre-
sponding taxa (Eriksson, Ryvarden, 1973, 1975, 1976;
Eriksson et al., 1978, 1981, 1984; Jülich, Stalpers, 1980;
Hjortstam et al., 1987, 1988; Ryvarden, Gilbertson,
1993, 1994; Kõljalg, 1996; Hansen, Knudsen, 1997;
Ryvarden, Melo, 2014, 2017) as well as by comparative

Fig. 1. Study area. Belarus: Vitebsk Region: 1 – Myory dis-
trict, 2 – Beshankovichy district, 3 – Lepel district, Grod-
no Region: 4 – Astravets district, 5 – Smarhon district, 6 –
Hrodna district, 7 – Masty district, 8 – Svislach district,
Minsk Region: 9 – Myadzel district, 10 – Stoubtsy, Uzda,
and Dzyarzhynsk districts. Russia: Leningrad Region: 11 –
Vyborg district, 12 – Vsevolozhsk district, 13 – Lodeyno-
polsky district, 14, 15 – Podporozhsky district; Arkhangelsk
region: 16, 17 – Primorsky district, 18 – Pinega district;
19 – Onega district, 20 – Plesetsk district, 21 – Shenkursk
district, 22 – Nyandoma district, 23 – Velsk district, 24 –
Kotlas district; the Republic of Karelia: 25 – Kostomuksha
town, 26 – Kondopoga district, 27 – Pudozh district, 28 –
Prionezhye district, 29 – Pitkyarantsk district, 30 – Sorta-
vala district, 31, 32 – Lakhdenpokhya district; the Republic
of Komi: 33 – Knyazhpogostsky district; Murmansk Re-
gion: 34, 35, 36 – Pechenga district, 37 – Kola district, 38,
39 – Khibiny Mountains, 40 – Kovdor district, 41 – Apa-
tity Town.

60�N

50�40�30�E

35
34

36 37
3839

40
41

25

26

28

27
22

20
21

23

24

2930

31

33

32
11 12

1

10

23
9

4
5

6
7

8

13
14

19

16 17
18

15



6

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 1  2023

EZHOV et al.

analysis with specimens available in herbaria LE, AR,
PTZ, INEP.

The taxonomic status of species is given in accor-
dance with the nomenclatural database Index Fungo-
rum (2022). Higher taxa of basidiomycetes are given
according to Kirk et al. (2008), the trophic status – ac-
cording to Zmitrovich et al. (2015). Latin nomencla-
ture of plant communities is given according to domi-
nant classification, widely accepted in East European
geobotanical tradition (Sukachev, 1931; Tsinzerling,
1932; Lashchenkova, 1954; Vasilevich, Bibikova, 2010;
Kucherov, 2014). The communities called Pinetum
pleuroziosum are included in this paper in Pinetum hy-
locomiosum type.

The cluster analysis was performed using R 3.3.3
programming language (R Core, 2022) in RStudio
1.0.136 software environment (RStudio Team, 2022).
For this, a matrix of Euclidean distances built on non-
standardized data was used, constructed using Vegan
package (Oksanen et al., 2018). The clustering of the
obtained matrix was performed by Ward’s method, fol-
lowed by visualization of the obtained data using APE
package (Paradis et al., 2004) in RStudio.

The graphs were performed using the packages Gg-
plot2 (Wickham, 2009), Scales (Scales, 2022), Ggpubr
(RPackages, 2022) as well as the online program San-
key Diagram Generator v. 1.2 (Sankey, 2022).

RESULTS
A total of 96 species of wood-inhabiting basidiomy-

cetes were identified in association with Juniperus com-
munis in the boreal regions of Belarus and the Europe-
an part of Russia (Table 1). These species belong to the
Pucciniomycetes (Pucciniales, 3 species), Dacrymycetes
(Dacrymycetales, 1 species), and Agaricomycetes (Aga-
ricales, Atheliales, Auriculariales, Boletales, Cantharel-

lales, Gloeophyllales, Gomphales, Hymenochaetales,
Polyporales, Russulales, Thelephorales, Trechisporales,
92 species; fig. 2). The richest orders are Hymenochae-
tales, representing 25% of the considered species diver-
sity, and Thelephorales (23.9%). The orders Polyporales
(11.4%), Atheliales (10.4%), and Russulales (8.4%) are
quite representative. The share of the remaining orders
in the structure of considered fungi diversity is small
and varies from 1.1% (Auriculariales, Dacrymycetales,
Gloeophyllales, Gomphales) to 3.1% (Pucciniales, Tre-
chisporales).

In terms of their trophic status (Fig. 3), most of the
juniper-associated basidiomycetes identified (65.6%)
are saprotrophs, decomposing lignocellulosic compo-
nents of the wood of dead trunks. Essentially saprobic
group of pathogenic saprotrophs (2.1%) also develops
on living trunks. This group is adapted to develop un-
der conditions of functioning xylem. At the same time,
a part of saprotrophs colonizing wood debris or the
part of a trunk submerged in forest litter, can form ec-
tomycorrhizae with both juniper and adjacent alien
rhizospheres (28.1%). Moreover, the teliostage of sev-
eral species of true biotrophic fungi of the order Puc-
ciniales (3.1%) was revealed. Several saprotrophic spe-
cies associated with colonization of small tree rem-
nants exhibit biotrophic properties with respect to
aerophytic algae and mosses protonemata (1.1%).

As it was shown by Nagy et al. (2015), there are three
main types of rot caused by basidiomycetes: I – ances-
tral soft rot with the prevalence of hydrolases, II –
white rot, III – brown rot with oxidation by Fenton
mechanism. Most of the studied fungi species (69.9%)
cause white rot, the ancestral soft rot and brown rot are
less common (21.5 and 8.6%, respectively). Among the
studied fungi, 3 species (Gymnosporangium clavarii-
forme, G. cornutum, G. tremelloides; Pucciniales) do not

Fig. 2. Taxonomic structure of juniper-associated basidiomycetes biota of the taiga regions of Belarus and the European part of
Russia.
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cause rot, but feed by establishing a parasite-host inter-
face (Fig. 4).

As can be seen from table 1, there are not too many
species of basidiomycetes strictly specialized on juni-
per. Of these, Lyomyces juniperi, Oxyporus millavensis,
Peniophora junipericola, and the teliostages of Gymno-
sporangium should be mentioned (while aecio- and
uredostadia of the latter are associated with members
of the Rosaceae family: Amelanchier ovalis, Cydonia
oblonga, Malus spp., Pyrus communis). A group of spe-
cies, highly specialized on juniper, includes also Amy-
lostereum laevigatum, although this fungus occasionally
can be found also on Pinus sylvestris.

Most species found on juniper have a fairly wide
spectrum of substrata, even within the taiga zone. Fig-
ure 5 shows the so-called “thermal map” of the distri-
bution of the identified species by host genera, from
which it can be seen that most of the fungi found on
Juniperus are also occur on such tree genera as Alnus,
Betula, Picea, Pinus, Populus, less often on Abies and
Salix. On the remaining genera of plants, basidiomy-
cetes from the present work are found sporadically.

Fig. 6 shows the similarity of species composition of
juniper-inhabiting basidiomycetes from our list in as-
sociation with the genera of host plants in environment
of Eastern European taiga forests. According with this
analysis, the core of juniper-associated mycobiota con-
sists of Basidiodendron caesiocinereum, Globulicium
hiemale, Gymnosporangium tremelloides, G. cornutum,
G. clavariiforme, Kneiffiella cineracea, Leptosporomyces
fuscostratus, Lyomyces juniperi, Peniophora junipericola,
Peniophorella pallida, Piloderma lanatum, Pseudoto-

mentella mucidula, Tomentella fuscocinerea, T. galzinii,
and Trechispora kavinioides.

According to their patterns of global distribution
(Fig. 7), basidiomycetes associated with juniper in
Eastern European taiga forests were grouped as Hol-
arctic, i.e., common in non-tropical areas of the
Northern Hemisphere (27 species, 28%), bipolar, i.e.,
common in temperate regions of both hemispheres
with pronounced disjunction in tropical belt (26 spe-
cies, 27%), circumglobal, i.e., widespread everywhere,
including tropical climates (21 species, 22%), Euro-
American, i.e. distributed in Europe and North Amer-
ica (11 species, 12%), European, i.e., common in Eu-
rope, sometimes irradiating a little east of the Urals
(8 species, 8%), Eurasian, i.e., common in temperate
Eurasia (3 species, 3%).

The ecological-phytocoenotic spectrum of basidio-
mycetes associated with common juniper in taiga East-
ern European forests is presented In the Fig. 8. As it can
be seen, most of species (45) are associated with Pinetum
myrtillosum, then follow Pinetum cladinosum (31 spe-
cies), Pinetum hylocomiosum (10 species), Pinetum vac-
ciniosum (6 species), Parvo-Betuletum myrtilloso-her-
bosum (5 species), and Betuleto-Piceetum myrtilloso-
herbosum (4 species). In sub-virgin spruce forests Pi-
ceetum hylocomiosum/P. myrtillosum (where common
juniper is extremely rare) as well as in north taiga com-
munities with Empetrum – Pinetum empetroso-cladino-
sum and Cladinetum empetroso-nano-betulosum these
fungi are represented by 1 species in each type.

In the Fig. 9 it is possible to trace the correspon-
dence between coenotic gravitation of basidiomycetes
and their general geographical distribution pattern.
The largest number of Holarctic species is confined to

Fig. 3. Trophic structure of juniper-associated basidiomy-
cetes biota of the taiga regions of Belarus and the European
part of Russia (classification of trophic groups according to:
Zmitrovich et al., 2015): S – saprotrophs; S EM – sapro-
trophic species on forest litter and small wood debris capa-
ble to forming of ectomycorrhizas; B – biotrophs; PS –
pathogenic saprotrophs; B S – saprotrophic fungi capable
to biotrophic nutrition on epixylic algae and protonemata
mats.
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Fig. 5. A thermal map of the distribution of basidiomycetes by substrata.

AbiesAesculusAlnusBerberisBetula
Caragana
Carpinus
Cerasus

Crataegus
Cydonia

ElaeagnusFomes

Hippophae
Inocutis

JuniperusLarixlitter
LoniceraM

alusPadus

PhellinidiumPiceaPinus
Populus

PorodaedaleaPyrus
QuercusRibesRubusSalix

SambucusSorbusTiliaUlmus

AcerAmelanchier

AbiesAesculusAlnusBerberisBetula
Caragana
Carpinus
Cerasus

Crataegus
Cydonia

ElaeagnusFomes

Hippophae
Inocutis

JuniperusLarixlitter
LoniceraM

alusPadus

PhellinidiumPiceaPinus
Populus

PorodaedaleaPyrus
QuercusRibesRubusSalix

SambucusSorbusTiliaUlmus

AcerAmelanchier

10 2

T
he num

ber of
plant species

10 2

T
he num

ber of
plant species

Aleurodiscus lividocaeruleus
P

hanerochaete sanguinea
P

hanerochaete sordida
P

hellinus viticola
P

hlebia segregata
P

iloderm
a bicolor

P
iloderm

a byssinum
P

iloderm
a lanatum

Postia caesia
P

seudotom
entella m

ucidula
P

seudotom
entella nigra

P
seudotom

entella tristis
R

adulom
yces confl

uens
R

adulom
yces rickii

R
am

aricium
 albo-ochraceum

R
esinicium

 bicolor
R

esinicium
 furfuraceum

Sistotrem
a alboluteum

Sistotrem
astrum

 suecicum
Steccherinum

 fim
briatum

T
helephora atra

T
helephora cf. w

akefieldiae
T

helephora ellisii
T

helephora terrestris
T

helephora terrestris f. radiosa
Tom

entella badia
Tom

entella bryophila
Tom

entella cinerascens
Tom

entella cinereoum
brina

Tom
entella fuscocinerea

Tom
entella galzinii

Tom
entella griseoum

brina
Tom

entella lapida
Tom

entella lilacinogrisea
Tom

entella punicea

Tom
entella subclavigera

Tom
entella stuposa

Tom
entella terrestris

Tom
entellopsis echinospora

T
rechispora hym

enocystis
T

rechispora kavinioides
Tubulicrinis glebulosus
Tubulicrinis m

edius
Tubulicrinis subulatus
Tylospora asterophora
Xenasm

atella vaga
Xylodon asperus
Xylodon brevisetus

Am
phinem

a byssoides
Am

ylostereum
 laevigatum

A
sterodon ferruginosus

A
sterostrom

a laxum
Athelia alnicola
Athelia epiphylla
B

asidiodendron caesiocinereum
B

otryobasidium
 candicans

B
otryobasidium

 conspersum
B

otryobasidium
 isabellinum

C
eraceom

yces eludens
C

eraceom
yces serpens

C
eratobasidium

 cornigerum
C

oniophora arida
C

oniophora olivacea
C

ylindrobsidium
 evolvens

D
acrym

yces m
inor

Fibricium
 rude

G
lobulicium

 hiem
ale

G
loeocystidiellum

 convolvens
G

loeophyllum
 sepiarium

G
loiothele citrina

G
ym

nosporangium
 clavariiform

e
G

ym
nosporangium

 cornutum
G

ym
nosporangium

 trem
elloides

H
ym

enochaete cinnam
om

ea
H

ym
enochaete fuliginosa

H
ym

enochaetopsis tabacina
H

yphoderm
a sibiricum

H
ypochnella violacea

Incrustoporia papyracea
K

neiffi
ella cf. fl

occosa
K

neiffi
ella cineracea

K
neiffi

ella subalutacea
K

urtia argillacea
L

eptosporom
yces fuscostratus

L
eptosporom

yces galzinii
L

yom
yces crustosus

L
yom

yces juniperi
L

yom
yces sam

buci
M

etulodontia nivea
O

dontia fibrosa
O

xyporus m
illavensis

Peniophora incarnata
Peniophora junipericola
Peniophorella pallida
Peniophorella praeterm

issa
P

hanerochaete laevis



МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 1  2023

JUNIPER-ASSOCIATED WOOD-INHABITING BASIDIOMYCOTA 17

Fig. 6. Dendrogram of similarity for species composition of juniper-associated basidiomycetes, recorded for various genera of host
plants in Eastern European taiga forests (scale bar shows Euclidean distance).
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Pinetum myrtillosum, the circumglobal species are
evenly distributed in the wet (Pinetum myrtillosum), dry
(Pinetum cladinosum), and cryotic (Parvo-Betuletum
myrtilloso-hylocomiosum) types. Bipolar, European,
and Euro-American species also have fairly diverse co-
enotic spectra.

In the Fig. 10, the correspondence between the
spectrum of substrata and the coenotic preferences of
juniper-associated basidiomycetes can be traced. It can
be seen that many species are able to colonize the main
stand-formers of the taiga zone in a wide range of eco-
logical and coenotic conditions.

In the Figure 11, the similarity between species of
juniper-associated basidiomycetes in their ecological-
phytocoenotic preferences is shown. There are two
main clusters corresponding to dry (Pinetum cladino-
sum: Gloeophyllum sepiarium – Tubulicrinis glebulosus)
and moderately wet conditions (Pinetum myrtillosum:
Asterostroma laxum – Lyomyces sambuci).

The Fig. 12 shows the similarity of phytocoenoses
of Eastern European taiga forests by species composi-
tion of juniper-associated basidiomycetes. Oligospe-
cies communities form a single cluster, whereas multi-
ple species communities are differentiated in order of
increasing differences in species composition in the
following series: Pinetum vacciniosum – Pinetum hylo-
comiosum – Pinetum cladinosum – Pinetum myrtillosum.

DISCUSSION

The present study significantly enlarges our knowl-
edge of the species composition of basidiomycetes as-
sociated with juniper. More than 90 species have been
observed in total, that constitutes about 1/5 of the
wood-inhabiting basidiomycetes diversity of the taiga
zone. The main orders of the classes Agaricomycetes,
Dacrymycetes, and Pucciniomycetes are presented on
the substratum in question. It is noteworthy that there
are no representatives of Tremellomycetes, quite com-
monly associated in the taiga zone with fungi that col-
onize other conifers (for example, spruce and pine).
The reason may be related to clear specialization of
Tremellomycetes to certain species of xylotrophic Rus-
sulales, which, in turn, also show a tendency to sub-
stratum specialization. A rather high proportion of
Thelephorales associated with juniper attracts atten-
tion, too. These are mainly debris-inhabiting species
that can develop in litter and are quite widespread in
pine forests, developing in extremely poor (oligotro-
phic) soil conditions, where Juniperus communis main-
ly grows.

Common uniper is characterized by significantly
dense wood with relatively small diameter and height of
senile shoots, so its destruction occurs after a fairly
long decay in standing state, where it harbours most of
saprotrophic basidiomycetes. Pathogenic saprotrophs,
such as Amylostereum laevigatum, begin this process.
The parts of the stem that come into contact with forest
f loor are colonized by unspecialized saprotrophs and
saprotrophic ectomycorrhiza-forming species from the
genera Thelephora and Tomentella (Zmitrovich et al.,
2018). The bark is colonized by group of saprotrophs
with biotrophic activity, capable of absorbing the me-
tabolites produced by aerophytic algae (Athelia epiphyl-
la, Resinicium bicolor, possibly also Lyomyces juniperi).
True biotrophic species (Gymnosporangium spp.), at-
tacking cambium cells, cause hypertrophy and hyper-
plasia of shoots. Like pathogenic biotrophs, true
biotrophs develop chronically, but the results of their
development can be detachment of bark and partial ne-

Fig. 7. Distribution of juniper-associated basidiomycetes
from this study by global distribution patterns according to
GBIF data (2022).
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Fig. 8. Distribution of species of juniper-associated fungi over the phytocoenoses types of Eastern European taiga forests.
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crosis of stems, which are then colonized by a wide
range of saprotrophs.

Like in the taiga mycobiotas as a whole, white rot
species are predominating (69.9%) among xylotrophs
on juniper, although the percentage of species capable
of causing brown rot is also quite high (21.5%), which
is typical for conifers (Zmitrovich et al. 2007; Arefyev
2010). It should be noted, however, that the brown rot
of juniper proceeds inactively and the integrity of the
trunks and branches is maintained for some time; usu-
ally old plants penetrated by deep corrosive rot collapse
from fracture in the area of root collar, while in wet for-
est types they remain standing, somewhat retained by
moss carpets or Lerchenfeldia flexuosa curtains. The
group of fungi that cause ancestral soft rot (8.6%) is al-
so fairly representative – these are mainly species col-
onizing small wood debris associated with common ju-
niper phytosphere.

Specialized juniper species gravitate to various parts
of this plant: cambial zone (Gymnosporangium ssp.),
bark (Lyomyces juniperi, Oxyporus millavensis, Penio-
phora junipericola) as well as sapwood (Amylostereum
laevigatum). The majority of juniper-associated species
(Fig. 5) are widely represented on the main forest-
forming arboreous plant genera of the taiga zone, as Pi-
cea, Pinus, Abies, Larix, Populus, Betula, Alnus, Sorbus,
Salix as well as on species introduced or irradiant from
the broadleaf forest zone (Quercus robur, Tilia cordata,
and their satellites).

Juniperus communis is a Holarctic species (recorded
as an invasive in some tropicl and Southern Hemi-
sphere areas) (GBIF, 2022).

It seems therefore quite natural that Holarctic
(28.1%) and bipolar (27.1%) species play an important

role in the considered fungal list and that circumglobal
species complexes have a significant presence as well.
Basidiomycetes having more fine differentiation of
their distribution areas within the Holarctic are also
present in the composition of juniper-associated my-
cobiota. At the same time, there seems to be a natural
representation of Eurasian species (3.1%), which opti-
mum area is generally shifted to the cryo-xerophilic
zones.

The ecological and phytocoenotic optimum of
J. communis in the taiga belt is pine forests (at least this
follows from the documented records of this species in
GBIF database, 2022) in oligotrophic sandy soil con-
ditions, having the dynamics after occasional fires, and
lacked spruce renewal. This type corresponds to Pine-
tum cladinosum and pioneering communities preceding
this type on the burnt areas. However, in the pine com-
munities of Pinetum myrtillosum and Pinetum hylocomi-
osum types, which are the long-lived successive stages
of Piceetum myrtillosum, J. communis plays a rather
prominent role in the structure of the phytocenoses till
the stage of spruce and pine trees crown closure. Most
species of basidiomycetes (45) were noted on common
juniper in Pinetum myrtillosum. These are sufficiently
moist forests, the hydrothermal regime of which is suit-
able for the development of many fungal species. To-
gether with Pinetum hylocomiosum (10 species), they
give almost half of the species list of juniper-associated

Fig. 9. Sankey diagram of relationships of coenotic prefer-
ences of fungi with their distribution pattern. The coenotic
preferences of fungi is shown in the left column, the relation
of individual coenotic preferences to the general geograph-
ical distribution of fungi is shown in the right column. For
groupings containing one or two species, the numbers are
not indicated.

Fig. 10. Sankey diagram of relationships of the substrate
(the main taiga stand-formers) and the coenotic preferenc-
es of juniper-associated basidiomycetes. In the left column
is the number of species of basidiomycetes confined to tree
species, in the right column – the number of fungi having a
certain coenotic affinity for the above species of trees. For
groupings containing one ot two species, the numbers are
not indicated.
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Fig. 11. Dendrogram of similarity of juniper-associated basidiomycete species by ecological-phytocoenotic preferences (scale bar
shows Euclidean distance).
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basidiomycetes identified in the taiga zone. The drier
types are Pinetum cladinosum (31 species), Pinetum
vacciniosum (6 species), Parvo-Betuletum myrtilloso-
herbosum (5 species), Betuleto-Piceetum myrtilloso-
herbosum (4 species), Pinetum empetroso-cladinosum
(1 species), and Cladinetum empetroso-nano-betulosum
(1 species), which add fewer species, but they are more
characteristic of the portrait of the juniper-associated
mycobiota, corresponding to fungal associations such
as Bankero-Amyloporietum and Suillo bovinis-Amyloste-
reum laevigatidis (Zmitrovich, 2011). Thus, Peniophora
junipericola is found on juniper predominantly in open
pine forests, and only on shores of sea or large lakes
(Sell et al., 2011; Ezhov, Zmitrovich, 2017).

Correspondence between coenotic preferences of
basidiomycete species and their general geographical
distribution (Fig. 8) shows that the greatest number of
Holarctic species is confined to Pinetum myrtillosum,
circumglobal species are distributed uniformly in wet
(Pinetum myrtillosum), dry (Pinetum cladinosum), and
cryotic (Parvo-Betuletum myrtilloso-hylocomiosum)
types, whereas bipolar, European, and Euro-American
species have fairly diverse coenotic spectra. There is no
doubt that dry and cryotic highland habitats involving
pine and juniper are peculiar guides of taiga species
complexes to warmer pine and juniper communities in
the Southern Hemisphere.

The revealed relationships between a spectrum of
substrata and a coenotic preferences of juniper-associ-
ated basidiomycetes show that most of the basidiomy-
cetes can colonize the main stand-formers of the taiga
zone in a wide range of ecological-coenotic conditions,
that is, they have a wide environmental plasticity.
At the same time, there are two main complexes
among juniper-associated basidiomycetes (Fig. 10),
according to their ecological-phytocoenotic preferenc-
es, corresponding to: 1) dry conditions (Pinetum cladi-
nosum: Gloeophyllum sepiarium – Tubulicrinis glebulo-
sus), which in terms of coenogeography represents the
binding complex with those of the Southern Hemi-
sphere pine forests, and 2) moderately humid condi-
tions (Pinetum myrtillosum: Asterostroma laxum – Ly-
omyces sambuci), which in terms of coenogeography
represents the core of the taiga juniper-associated my-
cobiota.

The similarity of phytocoenoses of Eastern Europe-
an taiga forests in respect of species composition of ju-
niper-associated basidiomycetes (Fig. 12) reflects a
kind of “degenerate” species composition of open
communities with the participation of juniper, the sim-
ilarity of which is determined by few dominant basidi-
omycetes. The Pinetum myrtillosum – Pinetum cladino-
sum – Pinetum hylocomiosum – Pinetum vacciniosum
series does not reflect any gradient of vegetation condi-
tions, but rather the fact that most numerous groups of
basidiomycetes are characteristic of Pinetum myrtillo-
sum and Pinetum cladinosum, where the juniper is most
abundant and its consortium is most developed.

It is necessary to note that our conclusions are
based on boreal juniper-associated fungal diversity
studies and in the case of addition of data from the
Eastern Europe regions located to the center and east,
where vast thickets of juniper develop on limestones in
the south boreal and hemiboreal forests, then the re-
sults will change.

CONCLUSION
In general, we can conclude that the biota of basid-

iomycetes associated with juniper in Eastern European
taiga forests is a heterogeneous and heterochronous
formation, where it is possible to distinguish clearly a
florogenetically ancient core of the species specialized
on juniper, exhibiting in one way or other biotrophic
properties, and several taiga sets of species (suites) con-
nected with pine trees and their litter as well as with
spruce-pine-leaved taiga mosaics and boreo-nemoral
mosaics, typical to the Northern Hemisphere.

The work of O.N. Ezhov was carried out in frame-
work of State Task “Study of patterns of space-time
changes the forest ecosystems in the subarctic territo-
ries of the European North of Russia” (project no.
122011400384-2). The work of V.A. Dudka, S.V. Volo-
buev, E.F. Malysheva, and I.V. Zmitrovich was carried
out within the framework of the State Task to the Ko-
marov Botanical Institute of the Russian Academy of
Sciences (project no. 122011900033-4) and was partly
supported by Russian Foundation for Basic Research
(RFBR). The work of Yu.R. Khimich was carried out
within the framework of the State Task (project no.

Fig. 12. Dendrogram of similarity of phytocoenoses types
of Eastern European taiga forests by species composition of
juniper-associated basidiomycetes (scale bar shows Euclid-
ean distance).
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Center of RAS and partly within the project of RFBR
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lainen was carried out under state assignment to the
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Работа посвящена изучению экологии и биоразнообразия базидиомицетов, ассоциированных с мож-
жевельником обыкновенным (Juniperus communis) в пределах подтаежной зоны Республики Беларусь, а
также ряда таежных регионов европейской части России, а именно Ленинградской обл., Республики
Карелия, Республики Коми, Архангельской обл., Мурманской обл. Таежная зона представляет эколо-
го-ценотический оптимум можжевельника обыкновенного и здесь предполагается выявление наибо-
лее широкого спектра его грибных консортов. Всего в ассоциации с J. communis в бореальных районах
Республики Беларусь и европейской части России зарегистрировано 96 видов деревообитающих бази-
диомицетов, ассоциированных как с мертвой, так и с живой древесиной. Выявленные виды относятся
к классам Pucciniomycetes (Pucciniales, три вида), Dacrymycetes (Dacrymycetales, один вид) и Agaricomycetes
(Agaricales, Atheliales, Auriculariales, Boletales, Cantharellales, Gloeophyllales, Gomphales, Hymenochaetales,
Polyporales, Russulales, Thelephorales, Trechisporales, 92 вида). Представлен аннотированный список,
включающий информацию о субстратном спектре каждого выявленного на можжевельнике вида. Эко-
логические и географические предпочтения базидиомицетов и сила их связи с можжевельником проанали-
зированы методами тепловой карты, кластеризации и Sankey-диаграмм. Рассмотрены различные типы
гнили, вызываемые базидиомицетами, ассоциированными с можжевельником. Проанализирована карти-
на глобального распространения рассмотренных видов. Показано, что биота базидиомицетов, ассоцииро-
ванных с можжевельником в таежных лесах Восточной Европы, представляет собой гетерогенное и гетеро-
хронное образование, в котором можно отчетливо выделить флорогенетически древнее ядро специализи-
рованных на можжевельнике видов, проявляющих в той или иной мере биотрофные свойства, а также
несколько комплексов (свит), связанных с сосной и сосновым детритом, елово-сосновыми таежными мо-
заиками и бореонеморальными лесными мозаиками, характерными для Северного полушария.

Ключевые слова: биоразнообразие, видовой состав деревообитающих грибов, субстратные спектры гри-
бов, ценотические преферендумы, Gymnosporangium, Pinetum
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Morganella fimbriata, a new puffball species, is described. The main diagnostic features are: cellular subgleba,
exoperidium with spines which leave an areolate pattern on endoperidium after they fall off, and fimbriate stoma.
Comparison with the morphologically closed species as well as ITS rDNA phylogenetic tree are presented.
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INTRODUCTION
The genus Morganella was described by Zeller with

the one species Morganella mexicana Zeller (1948).
Later Morganella was amended by Kreisel and Dring
(1967), with segregation several species from Lycoper-
don Pers. The main distinguishing features are: small
basidiomes with compact or chambered subgleba (per-
haps lacking in some species), without a diaphragm;
mature gleba without capillitium but with abundant
paracapillitium; spores globose to broadly ovoid, ver-
ruculose to spinulose. The type species is M. mexicana,
a synonym of Lycoperdon fuligineum Berk. et M.A. Curtis
(Kreisel, Dring, 1967). Most of the species of Morgan-
ella are growing on dead wood, except Morganella ster-
coraria P. Ponce de León described as growing on cow
dung and M. arenicola Alfredo et Baseia often found on
sandy soil. The Morganella species are distributed
mostly in tropical and subtropical regions. According
to the Index Fungorum database (2022) there are ap-
proximately 20 species are known without synonyms.

Lycoperdon sulcatostomum (C.R. Alves et Cortez)
Baseia, Alfredo et M.P. Martín described as Morganel-
la sulcatostoma C.R. Alves et Cortez has strike features
such as sulcate peristome, exoperidium detaching as
large plates in maturity like in Lycoperdon marginatum
Vittad. (Alves, Cortez, 2013). As pointed in Alfredo et
al. (2017), the capillitium is present together with the
paracapillitium. On the phylogenetic tree this species
did not group in any of the subgenera of Lycoperdon
s.l., described by Larsson and Jeppson (2008) and
probably is a member of undescribed genus.

Using the morphological and molecular genetics
methods new subgenus Apioperdon was described in
Morganella (Krüger, Kreisel, 2003). L. pyriforme
Schaeff. has been transferred from the genus Lycoper-
don as a type species and new combination Morganella

pyriformis (Schaeff.) Kreisel et D. Krüger was pro-
posed. But this species is characterized by the presence
of non-pitted capillitium along with paracapillitium
and a number of other morphological features that dis-
tinguish it from Morganella. It was shown that Lycoper-
don pyriforme has isolated position in Lycoperdon on
Lycoperdaceae phylogenetic tree (Larsson, Jeppson,
2008; Bates et al., 2009). Based on this facts Apioperdon
delimitated as independent genus (Vizzini, Ercole, 2017).

Phylogenetic analysis based on ITS and LSU nrDNA
sequences showed that Morganella species are formed a
weakly supported subclade in a Lycoperdon s.l. clade
(Larsson, Jeppson, 2008; Bates et al., 2009; Alfredo
et al., 2017). Taking a broad concept of the genus Lyco-
perdon, the Morganella (as well as Apioperdon, Bovistella,
Vascellum) were accepted as subgenera in Lycoper-
don s.l. (Larsson, Jeppson, 2008). According to mod-
ern views, it is possible to restore genus Morganella as
independent genus (Wijayawardene et al., 2020).

In the course of the exchange of gasteroid basidio-
mycetes specimens between the Fungarium of the
Royal Botanic Gardens Kew (K) and the Yu. Rebriev
personal collection, several specimens were obtained.
One of them was collected by P.J. Roberts in Korup
National Park (Cameroon) and primarily labelled as
L. fuligineum (cf.) Berk. et M.A. Curtis. On the basis of
absence of the capillitium and lignicolous habitat this
specimen was identified by me as Morganella sp. L. fuligi-
neum is a synonym of Morganella fuliginea (Berk. et
M.A. Curtis) Kreisel et Dring and characterized by
very small or almost lacking compact subgleba and
spinulose basidiospores (Kreisel, Dring, 1967) while
our specimen has cellular subgleba and finely verrucu-
lose basidiospores. Using the phylogenetic analysis, it
was shown that the ITS original sequence is quite far
from those available in the GenBank database.

УДК 582.287.262 : 581.96

БИОРАЗНООБРАЗИЕ, СИСТЕМАТИКА, ЭКОЛОГИЯ
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The combination of morphological and molecular data
made it possible to conclude that the studied specimen
belongs to a new to science species.

MATERIALS AND METHODS
Morphology. The type material is deposited in the

Komarov Botanical Institute of the Russian Academy
of Sciences herbarium (LE). The examination of mi-
crostructures under the light microscope Mikmed-6
was made after boiling for a short time in lactophenol
cotton blue. Scanning electronic microphotographs
were taken using the Carl Zeiss EVO-40 XVP in the
South Science Center of the Russian Academy of Sci-
ences Center of Collective Use (no. 501994). Micro-
scopic measurements were made by means of the spe-
cialized program Scandium 5.0. Light microphoto-
graphs as well as fruitbody photographs were taken
using equipment of the Core Facility Center “Cell and
Molecular Technologies in Plant Science” at the Ko-
marov Botanical Institute of the Russian Academy of
Sciences (BIN RAS).

Phylogenetic analysis. Genomic DNAs were isolat-
ed using CTAB method (Doyle, Doyle, 1987). ITS re-
gions were PCR amplified and sequenced using primer
pair ITS1F and ITS4 (White et al., 1990; Gardes,
Bruns, 1993). The programs used for PCR amplifica-
tions are as following: pre-denaturation at 94°C for
5 min, then followed by 35 cycles of denaturation at
94°C for 30 s, annealing at 53°C for 50 s and elongation
at 72°C for 50 s, followed by a final elongation at 72°C
for 8 min. PCR products were cleaned and sequenced
in the BIN RAS.

50 ITS sequences, including one newly generated
from type specimen of Morganella fimbriata, were used
(Table 1). Disciseda spp. were chosen as the outgroup
taxa. All ITS sequences were aligned using the MAFFT
on-line server, setting the Q-INS-i strategy (Katoh et al.,
2019), and manually adjusted with MEGA 11 (Tamura
et al., 2021). Phylogenetic differences were measured
using BLAST (2022).

The ITS rDNA phylogenetic tree (Fig. 1) was ob-
tained using MrBayes v. 3.2.1 (Ronquist et al., 2012)
using the GTR + I + G model with 1.5 M. The best tree
was visualized in FigTree v. 1.2.3 and edited in Adobe
Illustrator CS5 (Fig. 1).

RESULTS
Our molecular data based on ITS sequences (Fig. 1)

showed that the genus Morganella formed own clade
(PP = 0.96). These data are inconsistent with previous
phylogenetic reconstructions of the Lycoperdaceae
(Larsson, Jeppson, 2008; Alfredo et al., 2017; Rebriev
et al., 2020).

Taxonomy
Morganella fimbriata Rebriev sp. nov. (Fig. 2).
MycoBank no.: MB 844813

Diagnosis. Stoma dentate-fimbriate; exoperidium of
slender spines up to 0.5–1.5 mm, clustered in stellate groups
and leaving an inconspicuous reticulate pattern on the endo-
peridium when drop; subgleba cellular; basidiospores glo-
bose, 2.9–3.4 μm, punctate to almost smooth under the
LM, often with a pedicel up to 5–7 μm.

Description. Basidiomes turbinate to pyriform, 10–15 mm
high and 11–16 mm diam. Stoma wide, dentate-fimbriate,
covered by a thin hyaline layer which can become detached
in maturity. Exoperidium of dark-brown to cream-brown
slender spines (up to 0.5–1.5 mm in upper part), clustering
and joining at their tips forming stellate groups; finely gran-
ulose and echinulose in between; leaving at maturity an in-
conspicuous dark-brown reticulate pattern on the endoper-
idium when the spines drop. Endoperidium light greyish- to
cream-brown. Gleba cream-brown. Subgleba white, promi-
nent, cellular, occupying up to a third of the basidiome.

Basidiospores globose, pale brown, 2.9–3.4 μm, punc-
tate to almost smooth under the LM and verruculose under
the SEM, often with a pedicel up to 5–7 μm. Capillitium ab-
sent. Paracapillitium abundant, hyaline, incrusted, rarely bi-
furcated, 5–7 μm diam.

Holotype. Cameroon; South West Province, Korup Na-
tional Park, trail from Mana Bridge to Transect P, N 5.20°,
E 8.92°, on rotten wood, 05 04 1997, leg. P.J. Roberts
(LE 253894; holotype). ITS sequence: GenBank MT250089.

Etymology. Name refers to the presence of a fimbriate
stoma.

Habitat and distribution. The specimen was found on rot-
ten wood in tropical forest, in a group of several basidiomes.
Until now the known distribution is restricted to Central Af-
rica, Cameroon.

DISCUSSION
On the basis of its small-size basidiomes, absence

the capillitium and abundant the paracapillitium in
combination with lignicolous habit the new species
clearly refers to the genus Morganella.

Morphologically M. fimbriata is close to M. com-
pacta (G. Cunn.) Kreisel et Dring, known from New
Zealand (Cunningham, 1926), and M. costaricensis
M.I. Morales, known from central and South America
(Suárez, Wright, 1996), by showing a cellular subgleba
and an areolate pattern on the endoperidium once the
spines of the exoperidium have dropped in maturity.
One else taxon from Africa named Lycoperdon fuligine-
um sensu Dring (Dring, Rayner, 1967) and described
later as Morganella afra Kreisel et Dring (Kreisel,
Dring, 1967) has minutely chambered subgleba, mi-
nutely granular exoperidium and minutely asperulate
to short-spined basidiospores. However, M. fimbriata
is distinct from all known species of Morganella in hav-
ing a fimbriate stoma. The comparison of discussed
species is presented in Table 2.

Based on ITS nrDNA phylogenetic analyses, M. fim-
briata is far from all sequenced taxa. The sequence of
the new species differed from nearest M. puiggarii
KX064241 by 11%, where 46 substitutions, four 1 bp in-
certions and 4 deletions (two 1bp, one 2bp and one 3bp).

Morganella clade has a good support in a Lycoper-
don s.l. clade (PP = 0.96) (Fig. 1). This contradicts
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Table 1. Taxa, vouchers, locations, and GenBank accession numbers of DNA sequences used in the study

Taxon ID (Specimen) Country GB no. ITS Reference

Apioperdon pyriforme (Schaeff.) Vizzini YuR1858 Russia MH628571 GenBank
Bovista aestivalis (Bonord.) Demoulin YuR1600 Russia MH628569 Rebriev et al. (2020)
B. acuminata (Bosc) Kreisel YuR0946 “ ” MH628567 “ ”

“ ” YuR1993 “ ” MH628573 “ ”
B. furfuracea Pers. MJ5435 Sweden DQ112622 Larsson, Jeppson (2008)
B. nigrescens Pers. S&JJ980905 “ ” DQ112612 “ ”
B. plumbea Pers. NYGD01 Pakistan JX183694 Yousaf et al. (2013)
Calvatia candida (Rostk.) Hollós MJ3514 Hungary DQ112624 Larsson, Jeppson (2008)
Disciseda candida (Schwein.) Lloyd STB304 USA EU833654 Bates et al. (2009)
D. hyalothrix (Cooke et Massee) Hollós NSK1014099 Russia MN151399 Vlasenko et al. (2020)
Lycoperdon albostipitatum (Baseia et Alfredo) 

Baseia, Alfredo et M.P. Martín
UFRN-Fungos2249 Brazil KU958361 Alfredo et al. (2017)

L. albostipitatum* INPA239563 “ ” KU958363 “ ”
L. arenicola (Alfredo et Baseia) Baseia, Alfredo 

et M.P. Martín*
UFRN-Fungos1006 “ ” KU958303 “ ”

“ ” UFRN-Fungos655 “ ” KU958307 “ ”
L. echinatum Pers. MJ6498 Sweden DQ112578 Larsson, Jeppson (2008)
L. fuligineum Berk. et M.A. Curtis UFRN-Fungos371 Brazil KU958353 Alfredo et al. (2017)

“ ” UFRN-Fungos1971 “ ” KU958321 “ ”
“ ” UFRN-Fungos1972 “ ” KU958323 “ ”
“ ” UFRN-Fungos2575 “ ” KU958325 “ ”
“ ” UFRN-Fungos2562 “ ” KU958337 “ ”

L. molle Pers. YuR2024 Russia MH628574 Rebriev et al. (2020)
L. nigrescens Pers. MJ5376 Sweden DQ112577 Larsson, Jeppson (2008)
L. nudum (Alfredo et Baseia) Baseia, Alfredo et 

M.P. Martín
UFRN-Fungos1766 Brazil KU958315 Alfredo et al. (2017)

L. nudum* UFRN-Fungos1765 “ ” KU958319 “ ”
L. oblongatum Accioly, Baseia et M.P. Martín * UFRN-Fungos2570 “ ” KU958355 “ ”
L. perlatum Pers. YuR597 Russia MH445551 Crous et al. (2019)

“ ” MJ4684 Sweden DQ112630 Larsson, Jeppson (2008)
L. pratense Pers. YuR0554 Russia MH445550 Crous et al. (2019)

“ ” YuR1788 “ ” MH445554 “ ”
L. sulcatostomum (C.R. Alves et Cortez) Baseia, 

Alfredo et M.P. Martín
ICN177032 Brazil KU958373 Alfredo et al. (2017)

“ ” ICN177033 “ ” KU958369 “ ”
Lycoperdon sp. 1 CMU55-Ly1 Thailand KC414581 GenBank
Lycoperdon sp. 2 HKAS 88251 China MH311863 “ ”
Morganella fimbriata* LE 253894 Cameroon MT250089 Сurrent study

M. fuliginea (Berk. et M.A. Curtis) Kreisel et Dring TFB11275 Argentina KY352656 GenBank
“ ” TENN59070 Paraguay AF485065 Krüger, Kreisel (2003)
“ ” AMP051 Malaysia KY777487 GenBank

M. puiggarii (Speg.) Kreisel et Dring CMU-Mor3 Thailand KX064241 Kumla et al. (2017)
M. sosinii Rebriev et Bulakh* YR-2013 Russia KC591769 Rebriev, Bulakh (2015)
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Note. The new sequences are given in bold. Type specimens are marked with asterisk.

“ ” YuR3730 “ ” OP161223 Current study

“ ” VLA19 09 97 “ ” OP161221 “ ”
M. subincarnata (Peck) Kreisel et Dring 414 Germany AJ237626 Krüger et al. (2001)

“ ” USA MN964264 GenBank
“ ” TNS Kasuya B286 Japan KF551244 Kasuya et al. (2013)
“ ” R-83 Mexico KR135347 GenBank

Morganella sp. LE287320 Vietnam OP161220 Current study

“ ” YuR3049 “ ” OP161222 “ ”
“ ” YuR3054 Russia OP161224 “ ”

Vascellum curtisii (Berk.) Kreisel HIP1 USA HQ235043 Miller et al. (2011)
V. intermedium A.H. Sm. STB091 “ ” EU833667 Bates et al. (2009)

Taxon ID (Specimen) Country GB no. ITS Reference

Table 1. (Contd.)

other publications, where Morganella has a weak sup-
port (Larsson, Jeppson, 2008; Bates et al., 2009; Alfre-
do et al., 2017). However, M. fimbriata take a separate
position on the tree. If we consider this taxon as a sister
group, then the rest of the Morganella clade has very
weak support (PP = 0.64).

It is highly probably that there are several genera
mentioned as Morganella s.l. on the basis of morphol-
ogy. The Morganella s.l. is divided into the few groups
(Fig. 1). The subclade A has high support (PP = 0.99)
and consist of type species M. fuliginea as well as Lyco-
perdon nudum (Alfredo et Baseia) Baseia, Alfredo et
M.P. Martín, L. albostipitatum (Baseia et Alfredo) Ba-
seia, Alfredo et M.P. Martín and one non-identified
sequence KR135347. All these species are character-

ised by compact subgleba and respond to the sect. Mor-
ganella Ponce de León (1971). Another species are dis-
tributed among weakly supported subclades B (PP = 0.88),
C (PP = 0.65) and singletone with the new species
Morganella fimbriata. All of them are characterised by
chambered subgleba and respond to the sect. Subincar-
nata Ponce de León (1971). However Lycoperdon
arenicola (Alfredo et Baseia) Baseia, Alfredo et
M.P. Martín characterized by growing on soil basidi-
omes with the capillitium what does not correspond to
the classical understanding of Morganella.

Subclade B has many unidentified sequences
named as “Morganella sp.” or “Lycoperdon sp.”. Some
of them are undescribed taxa probably.

Table 2. The comparison of morphological characters used for the delimitation of Morganella fimbriata from similar species

Species Morganella fimbriata M. afra M. compacta M. costaricensis

Basidiome size 10–15 × 11–16 mm 10–25 mm up to 4 mm up to 12 mm

Stoma dentate-fimbriate torn plane, torn, small irregular

Exoperidium slender spines up to 0.5–
1.5 mm, clustered in stel-
late groups; leaving an 
inconspicuous reticulate 
pattern on the endoperid-
ium when drop

minutely granular spines 3–4 mm, sur-
rounded by a ring of min-
ute brown granules; 
leaving an conspicuous 
reticulate pattern on the 
endoperidium when 
spines drop

simple pyramidal or 
groups of spines up to 
1 mm long

Basidiospores globose, 2.9–3.4 μm 
diam., punctate to almost 
smooth, with pedicels up 
to 5–7 μm

globose, 3.5–4.5 μm, 
minutely asperulate to 
short-spined (to strongly 
echinulate in Dring, 
Rayner, 1967), with the 
stump of a pedicel

globose, 3.5–4.5 μm diam., 
asperulate, with caducous 
pedicels up to 5 μm

slightly ovate, 3.6–4.0 × 
× 3.2–3.6 μm, smooth, 
with pedicels 5.4–12.6 μm

Paraсapillitium rarely bifurcated undescribed sparsely branched or simple distinctly branched
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Fig. 1. ITS phylogenetic tree generated using MrBayes v. 3.2.6 under GTR + I + G model for 1.5 M generations. The GenBank ac-
cession numbers are indicated after each species name. Support values are indicated on the branches (posterior probabilities). The
novel sequences is shown in bold text. Type specimens are pointed with asterisk.
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It is notable that the sequences named as Morganel-
la fuliginea are placed in two subclades of Morganella
clade. In additional, type examination of M. puiggarii

clearly establishes its synonymy with M. fuliginea
(Suárez, Wright, 1996). Sequence KX064241 named
M. puiggarii is grouped with unidentified sequences.
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The vouchers sequences of the M. fuliginea KY777487
and M. puiggarii KX064241 origin is Malaysia and
Thailand respectively. M. fuliginea areal is in the trop-
ics and subtropics of North and South America
(Ponce de León, 1971). So it is highly probably that
vouchers discussed was misidentified. This confirms
the importance of molecular genetic studies in clari-
fying the identification of doubtful specimens (Brock
et al., 2009).

The study was carried out within the frame of gov-
ernment assignments for the South Science Center
RAS (project no. 122020100332-8). We are very grate-
ful to Dr.A. Nazarenko for preparing SEM photo.
Thanks to Begoña Aguirre-Hudson, the Curator –
Mycologist of the Royal Botanic Gardens Kew (UK),
for scientific discussions and observations on related
material housed in the Kew Fungarium. We thank the
two reviewers for their constructive criticism and sug-
gestions to improve our work.

Fig. 2. Morganella fimbriata, holotype: a – the original envelope with the specimen received from the exchange fund of the Kew her-
barium; b – matured basidiome; c – fimbriate stoma; d – spines of exoperidium and endoperidium with areolate pattern after spines
falling, upper part of basidiome; e – pedicellate basidiospores and paracapillitium under SEM; f – basidiospores and paracapillitium
under LM.

2000 �m

500 �m

20 �m

750 �m

3 �m

(a) (b)

(c) (d)

(e) (f)



МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 1  2023

MORGANELLA FIMBRIATA (LYCOPERDACEAE, AGARICOMYCETES) 31

REFERENCES
Alfredo D.S., Baseia I.G., Accioly T. et al. Revision of species

previously reported from Brazil under Morganella. My-
col. Progress. 2017. V. 16. P. 965–985. 
https://doi.org/10.1007/s11557-017-1332-y

Alves C.R., Cortez V.G. Morganella sulcatostoma sp. nov.
(Agaricales, Basidiomycota) from Paraná State, Brazil.
Nova Hedwigia. 2013. V. 96 (3–4). P. 409–417.

Bates S.T., Roberson R.W., Desjardin D.E. Arizona gasteroid
fungi I: Lycoperdaceae (Agaricales, Basidiomycota). Fun-
gal Diversity. 2009. V. 37. P. 153–207.

BLAST. 2022. https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi. Ac-
cessed 21.05.2022.

Brock P.M., Döring H., Bidartondo M.I. How to know un-
known fungi: the role of a herbarium. New Phytologist.
2009. V. 181. P. 719–724. 
https://doi.org/10.1111/j.1469-8137.2008.02703.x

Crous P.W., Carnegie A.J., Wingfield M.J. et al. Fungal Plan-
et description sheets: 868–950. Persoonia. 2019. V. 42.
P. 868–950. 
https://doi.org/10.3767/persoonia.2019.42.11

Cunningham G.H. Lycoperdaceae of New Zealand. Trans.
And Proc. New Zealand Inst. 1926. V. 57. P. 187–217.

Doyle J.J., Doyle J.L. A rapid DNA isolation procedure for
small quantities of fresh leaf tissue. Phytochemical Bul-
letin. 1987. V. 19. P. 11–15.

Dring D.M., Rayner R.W. Some Gasteromycetes from east-
ern Africa. J. East. Africa Nat. Hist. Society and Natnl
Museum. 1967. V. 36 (2). P. 4–46.

Gardes M., Bruns T.D. ITS primers with the enhanced
specifity for basidiomycetes – application to the identi-
fication of mycorrhizae and rust. Molec. Ecol. 1993.
V. 2. P. 113–118.

Index Fungorum. CABI Bioscience, 2022. http://www.in-
dexfungorum.org. Accessed 31.03.2022.

Kasuya T., Uno K., Hosaka K. Additional records of Lycoper-

don ericaeum (Basidiomycota, Agaricaceae) from Ibaraki
Prefecture, Japan, with notes on its phylogenetic place-
ment. Bulletin of the Ibaraki Nature Museum. 2013.
V. 16. P. 43–49.

Katoh K., Rozewicki J., Yamada K.D. MAFFT online service:
multiple sequence alignment, interactive sequence
choice and visualization. Briefings in Bioinformatics.
2019. V. 20. P. 1160–1166. 
https://doi.org/10.1093/bib/bbx108

Kreisel H., Dring D.M. An emendation of the genus Morgan-

ella Zeller (Lycoperdaceae). Feddes Repertorium. 1967.
V. 74 (1–2). P. 109–122.

Krüger D., Binder M., Fischer M. et al. The Lycoperdales.
A molecular approach to the systematics of some gaster-
oid mushrooms. Mycologia. 2001. V. 93 (5). P. 947−957.

Krüger D., Kreisel H. Proposing Morganella subgen. Apioper-

don subgen. nov. for the puffball Lycoperdon pyriforme.
Mycotaxon. 2003. V. 86. P. 169−177.

Kumla J., Suwannarach N., Lumyong S. Two new records of
puffballs in Thailand. Mycotaxon. 2017. V. 132 (1).

P. 99−106. 
https://doi.org/10.5248/132.99

Larsson E., Jeppson M. Phylogenetic relationships among
species and genera of Lycoperdaceae based on ITS and
LSU sequence data from north European taxa. Mycol.
Res. 2008. V. 112. P. 4–22.

Miller G.L., Grand L.F., Tredway L.P. Identification and dis-
tribution of fungi associated with fairy rings on golf put-
ting greens. Plant Diseases. 2011. V. 95 (9). P. 1131–
1138.

Ponce de León P. Revision of the genus Morganella (Lycoper-

daceae). Fieldiana Bot. 1971. V. 349 (3). P. 27–44.
Rebriev Yu.A., Bulakh E.M. Morganella sosinii sp. nov. from

the Russian Far East. Mikologiya i fitopatologiya. 2015.
V. 49 (5). P. 293−296.

Rebriev Yu.A., Ge Zai-Wei, Voronina E.Yu. et al. An annotat-
ed key to the Bovista (Lycoperdaceae, Basidiomycota)
species in Russia. Phytotaxa. 2020. V. 464 (1). P. 1–28. 
https://doi.org/10.11646/phytotaxa.464.1.1

Ronquist F., Teslenko M., van der Mark P. et al. MrBayes 3.2:
efficient Bayesian phylogenetic inference and model
choice across a large model space. Systematic Biology.
2012. V. 61. P. 539–542. 
https://doi.org/10.1093/sysbio/sys029

Suárez V.L., Wright J.E. South American Gasteromycetes V:
the genus Morganella. Mycologia. 1996. V. 88 (4).
P. 655–661.

Tamura K., Stecher G., Kumar S. MEGA 11: Molecular Evo-
lutionary Genetics Analysis Version 11. Molecular Bio-
logy and Evolution. 2021. 
https://doi.org/10.1093/molbev/msab120

Yousaf N., Kreisel H.L., Khalid A.N. Bovista himalaica sp.
nov. (Gasteroid fungi; Basidiomycota) from Pakistan.
Mycological Progress. 2013. V. 12. P. 569–574.

Vizzini A., Ercole E. Detecting the phylogenetic position of
Bovista acuminata (Agaricales, Basidiomycota) by an
ITS-LSU combined analysis: the new genus Bryoperdon

and revisitation of Lycoperdon subgen. Apioperdon. Phy-
totaxa. 2017. V. 299 (1). P. 77–86. 
https://doi.org/10.11646/phytotaxa.299.1.5

Vlasenko V.A., Rebriev Yu.A., Asbaganov S.V. et al. Morpho-
logical and molecular characteristics of Disciseda hyalo-

thrix (Gasteromycetes) from Altai Mountains. Current
Res. Environmental and Applied Mycology. 2020. V. 10
(1). P. 34–41. 
https://doi.org/10.5943/cream/10/1/4

White T.J., Bruns T., Lee S.J.W.T. et al. Amplification and
direct sequencing of fungal ribosomal RNA genes for
phylogenetics. In: PCR Protocols: A guide to methods
and applications. Academic Press, N.Y., 1990, pp. 315–
322.

Wijayawardene N.N., Hyde K.D., Al-Ani L.K.T. et al. Outline
of Fungi and fungus-like taxa. Mycosphere. 2020. V. 11
(1). P. 1060–1456. 
https://doi.org/10.5943/mycosphere/11/1/8

Zeller S.M. Notes on certain Gasteromycetes, including two
new orders. Mycologia. 1948. V. 40 (6). P. 639–668.



32

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 1  2023

REBRIEV

Morganella fimbriata (Lycoperdaceae, Agaricomycetes) – новый вид из Камеруна
Ю. А. Ребриевa,#

aЮжный научный центр РАН, Ростов-на-Дону, Россия
#e-mail: rebriev@yandex.ru

Публикуется описание нового вида дождевика Morganella fimbriata. Главными диагностическими при-
знаками являются ячеистое стерильное основание (субглеба), экзоперидий с тонкими шипами до 0.5–
1.5 мм в верхней части плодового тела, после опадения которых на поверхности эндоперидия остается
сетчатый рисунок, и бахромчатое устье. Проведено сравнение нового вида с морфологически близки-
ми таксонами, а также с использованием нуклеотидных последовательностей ITS рДНК построено
филогенетическое древо.

Ключевые слова: биоразнообразие, грибы, гастеромицеты, ДНК, дождевики, молекулярно-генетиче-
ские методы идентификации, Agaricaceae, ITS, Lycoperdon, Morganella
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Из дерново-подзолистой суглинистой почвы (Ленинградская обл., Россия), контаминированной но-
нилфенолом, выделены 11 штаммов аскомицетов – деструкторов технического нонилфенола (НФ) и
4-трет-октилфенола (4-т-ОФ). Изоляты грибов способны осуществлять деструкцию НФ и 4-т-ОФ при
высокой нагрузке (300 мг/л). Наиболее активный штамм Fusarium solani 8F обладает способностью де-
структировать алкилфенолы (АФ) как в условиях кометаболизма, так и без дополнительных источни-
ков углерода и энергии. Убыль АФ осуществляется за счет процессов биодеструкции и/или биотранс-
формации исследуемым штаммом и в малой степени за счет сорбции клетками грибов. Период полу-
распада НФ и 4-т-ОФ в условиях кометаболизма составляет 3.5 и 6.4 ч, соответственно, а без
дополнительных источников углерода и энергии 9 и 19.7 ч соответственно. Количество продукта пере-
кисного окисления липидов – малонового диальдегида, равно как и содержание восстановленного глу-
татиона в процессе биодеструкции НФ и 4-т-ОФ в условиях кометаболизма возрастает в 1.7 и 2 раза,
соответственно, по сравнению с контролем. Высокий уровень восстановленного глутатиона в клетках
F. solani 8F может свидетельствовать об участии этого метаболита как в процессах биодеструкции АФ,
так и в обеспечении устойчивости штамма к окислительному стрессу. Способность аскомицетного
гриба Fusarium solani к биодеструкции НФ и 4-т-ОФ как в условиях кометаболизма, так и без дополни-
тельных источников углерода и энергии показана впервые. Выявленный высокий потенциал почвен-
ных аскомицетов к деструкции алкилфенолов может быть основой новых экологически безопасных
биоремедиационных технологий очистки почв, природных и сточных вод, загрязненных гормонопо-
добными ксенобиотиками.

Ключевые слова: аскомицеты, восстановленный глутатион, деструкция, малоновый диальдегид, нонил-
фенол, окислительный стресс, октилфенол, Fusarium solani
DOI: 10.31857/S0026364823010087, EDN: HRHLUT

ВВЕДЕНИЕ
Длинноцепочечные алкилфенолы, такие как

октил- и нонилфенолы, относятся к наиболее рас-
пространенным персистентным эндокринным
деструкторам, обладающим эстрогенной активно-
стью (Gingrich et al., 2020). Алкилфенолы образу-
ются вследствие неполной биологической и абио-
тической трансформации соответствующих поли-
этоксилатов – неионогенных поверхностно-активных
веществ, широко применяемых в различных от-
раслях деятельности человека (Graca et al., 2016).
Основным источником загрязнения окружающей
среды алкилфенолами являются недостаточно
очищенные промышленные и муниципальные
сточные воды (Barber et al., 2015). Кроме того, ис-
пользование сточных вод, регенерированных для
вторичного использования в системах орошения

сельскохозяйственных угодий, а также примене-
ние осадков сточных вод в качестве нетрадицион-
ных органоминеральных удобрений для сельского
хозяйства (FAO, 2012; Jiang et al., 2019) усугубляют
эту проблему. Благодаря высокой биоаккумуля-
ционной способности, алкилфенолы накаплива-
ются в живых организмах, оказывая негативное
влияние, в первую очередь, на их эндокринную
систему, вызывая канцерогенные, тератогенные,
и мутагенные эффекты (Tabassum et al., 2017; Wang
et al., 2018). Для устранения негативных послед-
ствий от загрязнения алкилфенолами чрезвычай-
но важна разработка высокоэффективных мето-
дов очистки окружающей среды от токсичных
ксенобиотиков. Микробная деградация алкилфе-
нолов как чистыми культурами бактерий (Wata-
nabe et al., 2012; Kolvenbach, Corvini, 2012; Ma et al.,

УДК 579.6 : 579.222
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2018; Bhandari et al., 2021) и грибов (Moon, Song,
2012; Сatapane et al., 2013; Rajendran et al., 2016,
2017a, 2017b, 2020), так и микробными консорциу-
мами донных осадков (Wang et al., 2014) и почвы
(Liu et al., 2014) является наиболее эффективным,
экологически безопасным подходом по их удале-
нию по сравнению с известными физико-химиче-
скими методами утилизации алкилфенолов
(фильтры с активированным углем, нанофильтра-
ция, фотокаталитическое окисление, озонирова-
ние, обратный осмос) (Priac et al., 2017), которые
обладают рядом недостатков, связанных в боль-
шинстве случаев с их высокой себестоимостью,
низкой эффективностью удаления ксенобиоти-
ков, а также с образованием более стойких и ток-
сичных продуктов их распада. Большинство из-
вестных микроорганизмов-деструкторов алкил-
фенолов относится к бактериям (Watanabe et al.,
2012; Kolvenbach, Corvini, 2012; Ma et al., 2018) и
базидиальным грибам, продуцирующим лакказу и
лигнин-пероксидазу, которые играют ключевую
роль в биотрансформации ароматических ксено-
биотиков (Wang et al., 2012; Catapane et al., 2013).

В последнее время наблюдается все возрастаю-
щий интерес к деградации алкилфенолов аскоми-
цетными грибами (Ascomycota) в силу их домини-
рования в загрязненных объектах окружающей
среды, высокой устойчивости к токсикантам и
эффективности процессов их утилизации. Из-
вестные аскомицеты – деструкторы алкилфено-
лов родов Aspergillus, Candida, Fusarium, Рenicilium,
Thielavia и др. способны деструктировать нонил- и
октилфенолы в концентрациях, не превышающих
100 мг/л (Krupiński et al., 2014; Rajendran et al.,
2016, 2017a, 2017b, 2020; Kuzikova et al., 2018, 2020;
Mtibaà et al., 2020). Большая часть изученных
штаммов грибов осуществляет биодеструкцию в
условиях кометаболизма и только для ограничен-
ной части продемонстрирована способность ути-
лизировать нонил- и октилфенолы как един-
ственные источники углерода и энергии (Krupins-
ki et al., 2014; Rajendran et al., 2016, 2017a, 2017b).
Объем научных данных о возможности аскоми-
цетных грибов, выделенных из загрязненных объ-
ектов окружающей среды, деструктировать но-
нил- и октилфенолы при высоких нагрузках как в
условиях кометаболизма, так и без дополнитель-
ных источников углерода и энергии в настоящее
время все еще остается фрагментарным.

Цель настоящего исследования состояла в вы-
делении из контаминированной нонилфенолом
дерново-подзолистой почвы (Ленинградская обл.),
аскомицетов, способных к биодеструкции нонил-
и 4-трет-октилфенола, а также в оценке эффек-
тивности биодеградации алкилфенолов штаммом
Fusarium solani 8F.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Микромицеты выделяли из дерново-подзоли-

стой суглинистой почвы [Eutric Albic Retisol
(Abruptic, Loamic, Aric, Ochric)], отобранной с
опытного поля Санкт-Петербургского государ-
ственного аграрного университета (СПбГАУ).
В лабораторных условиях почву контаминирова-
ли нонилфенолом в дозе 300 мг/кг а.с.п. и инкуби-
ровали в течение трех месяцев при температуре
22 ± 2°С. Выделение культур грибов из почвы осу-
ществляли традиционным методом почвенных
разведений с высевом на плотную питательную
среду Чапека с 2% глюкозы, содержащую стрепто-
мицин в дозе 100 мкг/мл для подавления роста
бактериальных культур.

Идентификацию микромицетов проводили по
культурально-морфологическим признакам c
применением стандартных методов и определите-
лей (Domsch, Gams, 1980; Samson, Reenen-Hoekstra,
1988) и с использованием молекулярных методов по
секвенированию ITS региона ДНК. Выделение, ам-
плификацию и секвенирование геномной ДНК
грибов осуществляли в соответствии с ранее опи-
санной процедурой (Kuzikova et al., 2017). Для ам-
плификации ITS-региона грибов использовали
праймеры: ITS1 – 5′TCCGTAGGTGAACCTGCGG
и ITS4 – 5′TCCTCCGCTTATTGATATGC. Опре-
деление нуклеотидной последовательности ПЦР-
продуктов проводили на генетическом анализато-
ре ABI 3500xl (Applied Biosystems, США) в Ведом-
ственной коллекции полезных микроорганизмов
сельскохозяйственного назначения (ВКСМ, Санкт-
Петербург). Поиск гомологичных последователь-
ностей и идентификацию проводили с помощью
базы данных GenBank (программа BLAST)
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov).

В работе использовали технический нонилфе-
нол (НФ) CAS: 84852-15-3 и 4-трет-октилфенол
(4-т-ОФ) CAS: 140-66-9 производства Sigma-Al-
drich, США.

Для получения посевного материала споровые
суспензии с титром 1–2 × 107 кл./мл вносили в
колбы объемом 250 мл с 50 мл жидкой среды Чапека
с 2% глюкозы и инкубировали на инкубационном
шейкере Certomat BS-1 при 230 об./мин при темпе-
ратуре 25 ± 1°С в течение двух суток. Для оценки
способности штаммов к утилизации алкилфено-
лов посевной материал грибов в соотношении 1:9
вносили в колбы объемом 250 мл с 50 мл жидкой
среды Чапека с 2% глюкозы (условия кометабо-
лизма) и в колбы объемом 250 мл с 50 мл жидкой
минеральной среды Чапека (без дополнительных
источников углерода). Алкилфенолы вносили в
питательную среду в виде растворов в этиловом
спирте в концентрации 300 мг/л. Содержание эта-
нола в контрольных вариантах (без содержания
алкилфенолов) также, как и в опытных составляло
0.02% об. Абиотический контроль (без внесения
культур) использовали для оценки убыли алкил-
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фенолов в абиотических условиях. Культивирова-
ние штаммов осуществляли на инкубационном
шейкере Certomat BS-1 в темноте при 230 об./мин
и температуре 25 ± 1°С. Время культивирования в
зависимости от цели эксперимента составляло до
96 ч. Прирост биомассы грибов определяли весо-
вым методом.

Экстракцию НФ и 4-т-ОФ из культуральных
жидкостей и биомассы грибов и количественный
анализ АФ проводили в соответствии с ранее опи-
санной методикой (Kuzikova et al., 2017, 2018). АФ
определяли методом ВЭЖХ на приборе “Hewlett-
Packard” H 1090 с диодно-матричным детектором
при длине волны 278 нм с разрешением 1.2 нм.
Степень извлечения АФ составляла 98 ± 1%, ли-
мит детекции – 5 мкг/л.

Биодеградацию (БД) алкилфенолов рассчиты-
вали как: БДАФ = 100 × (Сисх. – Сt)/Сt, где Сисх. –
исходное содержание АФ в культуральной жидкости,
Сt – содержание АФ в культуральной жидкости
через определенный промежуток времени.

Для оценки эффективности удаления АФ ис-
пользовали кинетическую модель первого поряд-
ка (Rajendran et al., 2017а), которая представлена
уравнением: ln(Сисх/Сt) = kt, где Сt – концентрация
алкилфенола в момент времени t; Сисх – исходная
концентрация алкилфенола, мг/л; t – период де-
градации, сутки; k – константа скорости деграда-
ции, сут–1. Период полураспада (t1/2) АФ вычисля-
ли в соответствии с уравнением: t1/2 = 0.693/k.

Общую активность супероксиддисмутазы (СОД)
определяли по способности фермента ингибиро-
вать фотохимическое восстановление нитросине-
го тетразолия по методу Beyer, Fridovich (1987) с
небольшой модификацией, как описано ранее
(Kuzikova et al., 2017). Поглощение измеряли при
560 нм на УФ сканирующем спектрофотометре
Genesys 10 (Thermo Spectronic, США). Результаты
выражали в Е/г а.с.б.

Для определения содержания восстановленно-
го глутатиона (ГЛУ) использовали модифициро-
ванный метод Gao и Tam (2011). Влажную биомас-
су грибов в количестве 200 мг растирали в 2 мл
сульфосалициловой кислоты (5%) на ледяной ба-
не, центрифугировали 10 мин при 6000 об./мин.
К 0.5 мл супернатанта добавляли 0.6 мл реакцион-
ного буфера [2 мл Na-фосфатного буфера (0.1 М,
рН 7.0), 0.1 мл ЭДТА (1 мМ), 0.04 мл 0.15%-й 5.5-
дитиобис-2 нитробензойной кислоты]. Продол-
жительность реакции – 2 мин, далее измеряли
оптическую плотность при 412 нм на спектрофо-
тометре Genesys 10 uv scanning (Thermo Spectronic,
США). Концентрацию глутатиона определяли по
калибровочной кривой и выражали в нмоль/г а.с.б.

При определении содержания малонового ди-
альдегида (МДА) использовали метод, представ-
ленный Dhindsa et al. (1981), с небольшими моди-
фикациями (Kuzikova et al., 2017).

Статистическую обработку результатов прово-
дили с использованием пакета компьютерных
программ Statistica 10.0 (Stat Soft) и Past 4.x software
(http://folk.vio.no/ohammer/past). Статистическую
значимость различий между вариантами оценива-
ли с помощью one-way Anova и Tukey’s post hoc
тест для данных с нормальным распределением, в
противном случае с помощью U-критерия Ман-
на–Уитни, различия считались значимыми при
р < 0.05. Для оценки нормальности данных и ра-
венства дисперсий использовали Shapiro-Wilk и
Levene-тесты. В таблицах и на графиках получен-
ные данные представлены как среднее значение
(± стандартное отклонение) (M ± SD) трех неза-
висимых повторов каждого варианта с тремя па-
раллельными повторностями в каждом (n = 3).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Контаминация дерново-подзолистой почвы

гормоноподобным ксенобиотиком нонилфенолом
приводит к изменению численности основных фи-
зиологических групп почвенных микроорганизмов
и снижению видового разнообразия почвенного
микробиома (Kuzikova et al., 2019). Кроме того, при
загрязнении почвы нонилфенолом наблюдаются
сдвиги в активности пула ферментов азотного, уг-
леводного циклов и окислительно-восстанови-
тельных ферментов. Так, целлюлазная активность
почвы повышалась более чем на 30% по сравнению
с неконтаминированной почвой, что коррелирова-
ло с увеличением численности целлюлозоразруша-
ющих бактерий и микромицетов (Zaytseva et al.,
2020). В контаминированных нонилфенолом поч-
венных образцах зафиксирована убыль ксенобио-
тика, главным образом, за счет его биодеградации
почвенной микробиотой (Kuzikova et al., 2019).

С целью оценки потенциала деструкции алкил-
фенолов мицелиальными грибами из образцов
дерново-подзолистой суглинистой почвы, конта-
минированной в лабораторных условиях нонилфе-
нолом в дозе 300 мг/г а.с.п., выделены 11 изолятов
микромицетов. В ходе предварительной идентифи-
кации культур по морфологическим признакам
среди выделенных штаммов были выявлены гри-
бы рода Fusarium (штаммы – 1F, 3F, 7F, 8F, 9F,
10F), Penicillium (штаммы 2F, 4-2F, 5-2F) и Tricho-
derma (штаммы 4-1F, 5-1F). Аскомицеты выделен-
ных родов являются типичными представителями
почвенных местообитаний, распространены по-
всеместно. Скрининг активности выделенных
штаммов в отношении биодеструкции АФ пока-
зал, что все штаммы в условиях кометаболизма
проявили способность к деструкции как НФ, так
и 4-т-ОФ. Через 72 ч культивирования степень
биодеградации нонилфенола составила от 69 до
95.1%, а 4-т-ОФ – от 52.3 до 88.1% в зависимости
от штаммовой принадлежности грибов (табл. 1).

Из 11 изолятов-деструкторов АФ для последу-
ющих исследований был отобран штамм 8F с наи-
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большей степенью биодеградации НФ на 72 часа –
95.1% и 4-т-ОФ – 88.1% (табл. 1). Идентификация
штамма методом cеквенирования фрагмента по-
следовательности 18S–5.8S–28SрДНК показала,
что генный кластер 18S–5.8S–28S рДНК штамма
8F проявляет высокую степень идентичности со
штаммами Fusarium solani (Mart.) Sacc. strain
PSC(R)T (96.68%), F. solani strain YIMPH300045
(99.76%), F. solani isolate F41(100%) и F. solani isolate
F61 (100%). На основании морфологических ис-
следований и данных, полученных при секвени-
ровании фрагмента последовательности кластера
18S–5.8S–28S рДНК, штамм 8F идентифициро-
ван как F. solani.

Изучение кинетики деструкции алкилфенолов
штамом F. solani 8F проводили как в условиях ко-
метаболизма, так и без дополнительных источни-
ков углерода и энергии при содержании токсикан-
тов в среде 300 мг/л. Установлено, что в условиях
кометаболизма при использовании глюкозы как
ростового субстрата, наблюдается эффективная
убыль ксенобиотиков из среды, несмотря на то,
что АФ оказывают ингибирующее действие на
рост исследуемого штамма. Наряду со способно-

стью деструктировать НФ и 4-т-ОФ в условиях
кометаболизма штамм F. solani 8F обладает мета-
болитическим свойством деградировать алкилфе-
нолы и без дополнительных источников углерода
и энергии (рис. 1, а, б).

Анализ данных по удалению алкилфенолов из
культуральной жидкости гриба показал, что убыль
НФ, равно как и 4-т-ОФ как в условиях кометабо-
лизма, так и без дополнительных источников уг-
лерода и энергии происходит, главным образом,
за счет процессов биодеструкции и/или биотранс-
формации исследуемым штаммом и в малой степе-
ни за счет клеточной сорбции. Количество связан-
ного с клетками гриба нонилфенола на протяжении
всего процесса культивирования составляет от 2.5
до 6.5%. Степень сорбции октилфенола исследуе-
мым штаммом несколько выше – от 3.4 до 18.2%.

Следует отметить, что в абиотическом контро-
ле (без содержания культуры) убыли алкилфено-
лов не наблюдается, что согласуется с данными
других исследователей (Rozalska et al., 2015; Janicki
et al., 2016). Так в течение всего периода культиви-
рования штамма – 96 ч – содержание нонил- и ок-
тилфенола в абиотическом контроле составляло
от 95 до 98% от исходного значения.

Для оценки эффективности удаления алкилфе-
нолов из среды использовали кинетическую мо-
дель первого порядка (Rajendran et al., 2017a). По-
лученные данные по кинетике деградации НФ и
4-т-ОФ штаммом F. solani 8F показали, что про-
цесс деградации соответствует этой модели, зна-
чения коэффициентов корреляции (R2) находятся
в диапазоне от 0.943 до 0.995 (табл. 2).

При сравнительном анализе эффективности
убыли АФ в культуральной жидкости гриба в
условиях кометаболизма и без дополнительных
источников углерода и энергии выявлено, что в
условиях кометаболизма процесс убыли АФ про-
текает быстрее – периоды полураспада для НФ и
4-т-ОФ сокращаются в 2.6 и 3.1 раза (р < 0.05) и со-
ставляют 3.5 и 6.4 ч при соответствующих возрас-
тающих скоростях убыли АФ (табл. 2). При этом в
условиях кометаболизма наблюдается практиче-
ски полная утилизация – до 95% НФ и до 89% 4-т-
ОФ, в то время как максимальное удаление НФ и

Таблица 1. Биодеструкция нонил- и 4-трет-октилфено-
ла (300 мг/л) выделенными штаммами грибов

Тест-штаммы 
грибов

БДНФ (на 72 ч 
культивирования), 

%

БД4-т-ОФ (на 72 ч 
культивирования), 

%

1F 76.5 62.5
2F 73.2 60.3
3F 80.3 57.4
4-1F 88.0 77.4
4-2F 89.1 68.2
5-1F 69.4 52.3
5-2F 79.9 59.8
7F 72.1 63.2
8F 95.1 88.1
9F 77.2 54.5
10F 69.0 61.2

Таблица 2. Кинетические параметры убыли нонил- и 4-трет-октилфенола штаммом Fusarium solani 8F

Примечание. 1Утилизация АФ без дополнительных источников углерода и энергии. 
2Утилизация АФ в условиях кометаболизма (2% глюкозы).

Концентрации 
алкилфенолов, мг/л

Кинетическое 
уравнение

Константа скорости 
убыли, К (ч–1)

Период полураспада, 
t1/2 (ч)

Коэффициент 
корреляции R2

1НФ 300 lnC = –0.077t + 4.605 0.077 9.0 ± 0.6 0.943
2НФ 300 lnC = –0.201t + 4.605 0.201 3.5 ± 0.4 0.989
14-т-ОФ 300 lnC = –0.035t + 4.605 0.035 19.7 ± 1.0 0.995
24-т-ОФ 300 lnC = –0.109t + 4.605 0.109 6.4 ± 0.7 0.979
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4-т-ОФ из культуральной среды без дополнитель-
ных источников углерода, составляет 70 и 52%, со-
ответственно (рис. 1). Полученные данные о более
быстрой утилизации нонил- и октилфенолов в
условиях кометаболизма согласуются с опублико-
ванными результатами зарубежных исследовате-
лей (Krupinski et al., 2014; Rajendran et al., 2020).

Анализ кинетики деструкции НФ и 4-т-OФ вы-
деленными штаммами почвенных аскомицетов, в
том числе наиболее эффективным деструктором
F. solani 8F показал, что исследуемые штаммы по
эффективности утилизации ксенобиотиков пре-
восходят ранее известные грибы-деструкторы. Ра-
нее сообщалось, что грибы Candida aquaetextoris и
Aspergillus versicolor в отсутствии иных источников
углерода и энергии полностью деградировали ли-
нейный 4-n-НФ, менее токсичный, чем техниче-
ский НФ, в концентрации 100 мг/л в течение 14- и
3-суточного инкубирования, соответственно (Val-
lini et al., 2001; Krupinski et al., 2014). Candida ru-
gopelliculosa RRKY5 и Galactomyces candidum RRK17
и RRK22, выделенные из сточных вод, способны в
течение 24 сут разлагать 4-т-OФ как единствен-
ный источник углерода и энергии в концентрации
10 мг/л, при этом эффективность утилизации
4-т-OФ была сопоставима с условиями кометабо-
лизма (Rajendran et al., 2016, 2017a). Эффектив-
ность деградации 4-т-OФ как единственного ис-
точника углерода в концентрации 30 мг/л изоля-
тами мицелиальных аскомицетов родов Fusarium
falciforme, F. oxysporum, Aspergillus fumigatus, Tricho-
derma longibrachiatum, T. asperellum, выделенными
из сточных вод, составила от 52 до 73% через 15 сут
культивирования (Rajendran et al., 2017b).

Известно, что биодеструкция АФ мицелиаль-
ными грибами осуществляется непосредственно
при участии различных ферментативных систем –
медьсодержащих лакказ, цитохром Р450 моноок-
сигеназ, супероксиддисмутаз и др. (Krupinski et al.,
2013; Szewczyk et al., 2014; Cajthaml, 2015; Mtibaà
et al., 2020). Из числа неферментативных метабо-
литов особый интерес вызывают небелковые пепти-
ды, а именно восстановленный глутатион. Наряду
с ферментативными метаболитами, восстанов-
ленный глутатион является важным внутрикле-
точным антиоксидантом, играет особую роль в
поддержании клеточного редокс-статуса за счет
участия в тиол/дисульфидном обмене, что обеспе-
чивает регуляцию целого ряда функций клетки, в
том числе регуляцию генной экспрессии, актив-
ности отдельных ферментов и ферментных си-
стем. Одной из главных функций внутриклеточ-
ного глутатиона является детоксикация загрязня-
ющих веществ и/или их метаболитов, как при
непосредственном участии, так и в качестве суб-
страта для целого ряда ферментов биотрансфор-
мации (Smirnov, Sukhovskaya, 2014; Esterhuizen-
Londt et al., 2017). При изучении биодеструктиру-
ющего потенциала штамма Fusarium solani 8F был

проведен анализ изменения протекторных мета-
болитов – активности супероксиддисмутазы и со-
держания восстановленного глутатиона. Установ-
лено, что активность СОД в процессе деструкции
НФ и 4-т-OФ у штамма F. solani 8F статистически
значимо (р > 0.05) не отличается от контрольного
уровня (рис. 2, а), в то время как содержание внут-

Рис. 1. Удаление алкилфенолов (АФ) – нонилфенола
(а) и 4-трет-октилфенола (б) штаммом Fusarium solani
8F: 1 – убыль АФ (300 мг/л) в условиях кометаболиз-
ма; 2 – убыль АФ (300 мг/л) без дополнительных ис-
точников углерода и энергии; 3 – абсолютно сухая
биомасса в контроле на среде Чапека с 2% глюкозы
(без АФ); 4 – абсолютно сухая биомасса на среде Ча-
пека с 2% глюкозы + 300 мг/л АФ; 5 – абсолютно сухая
биомасса на среде Чапека без глюкозы + 300 мг/л АФ.
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риклеточного ГЛУ значимо возрастает в 1.7 и 2 ра-
за (р < 0.05) (рис. 2, б) в зависимости от вида АФ.

Повышенный уровень содержания ГЛУ у F. so-
lani 8F может свидетельствовать об участии этого
метаболита в процессах деструкции НФ и 4-т-OФ,
равно как и в обеспечении толерантности штамма
к высоким концентрациям алкилфенолов. Из-
вестно, что НФ и 4-т-ОФ индуцируют оксидатив-
ный стресс у эукариотных клеток посредством на-
копления в них активных форм кислорода (Chen
et al., 2013; Cahyanurani 2017). Одним из возмож-
ных компонентов быстрой реакции на стресс яв-
ляется активация перекисного окисления липи-
дов (ПОЛ). Малоновый диальдегид является ос-
новным продуктом ПОЛ и часто используется как
биологический индикатор развития окислитель-
ного стресса различных организмов (Gu et al.
2015). В процессе биодеструкции НФ и 4-т-OФ
штаммом F. solani 8F содержание малонового ди-
альдегида в клетках гриба значимо возрастает в 1.7
и 2 раза (р < 0.05), соответственно по сравнению с
контролем (рис. 2, в). В этом случае глутатион, об-
ладая антиоксидантными свойствами, может
обеспечивать устойчивость штамма к окислитель-
ному стрессу, вызванному алкилфенолами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Из дерново-подзолистой суглинистой почвы,
контаминированной НФ, выделены штаммы гри-
бов – деструкторов технического нонилфенола и
4-трет-октилфенола родов Fusarium, Penicillium и
Trichoderma. Изоляты грибов способны осуществ-
лять деструкцию НФ и 4-т-ОФ при высокой на-
грузке (300 мг/л). Наиболее активный штамм F. so-
lani 8F обладает способностью к деградации АФ
как в условиях кометаболизма, так и без дополни-
тельных источников углерода и энергии. Убыль

АФ осуществляется за счет процессов биодеструк-
ции и/или биотрансформации исследуемым штам-
мом и в малой степени за счет сорбции клетками
грибов. Повышенное содержание восстановлен-
ного глутатиона в клетках гриба-деструктора мо-
жет свидетельствовать об участии этого метаболи-
та в процессах детоксикации ксенобиотиков и
обеспечении устойчивости штамма к окислитель-
ному стрессу. Выявленный высокий потенциал
почвенных аскомицетов к деградации алкилфено-
лов может быть основой новых экологически без-
опасных биоремедиационных технологий очист-
ки почв, природных и сточных вод, загрязненных
гормоноподобными ксенобиотиками.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Министерства науки и высшего образова-
ния Российской Федерации (№ 122041100086-5).
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A total of 11 strains ascomycetes-destructors of technical nonylphenol (NP) and 4-tert-octylphenol (4-t-OP)
were isolated from nonylphenol-contaminated soddy-podzolic loamy soil (Leningrad Region, Russia). Fungal
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isolates are able to degrade NP and 4-t-OP at a high load (300 mg/L). The most effective Fusarium solani 8F
strain has the ability to degrade alkylphenols (AP) both under cometabolic conditions and without additional
carbon and energy sources. The decrease in AP is due to the processes of biodegradation and/or biotransforma-
tion by the studied strain and, to a small extent, due to sorption by fungal cells. The NP and 4-t-OP half-life un-
der cometabolic conditions is 3.5 and 6.4 hours, respectively, and without additional carbon and energy sources,
9 and 19.7 hours, respectively. The amount of the lipid peroxidation product, malondialdehyde, as well as the
reduced glutathione content in the process of NP and 4-t-OP biodegradation under cometabolic conditions in-
creases by 1.7 and 2 times, respectively, compared with the control. The high level of reduced glutathione in
F. solani 8F cells may indicate the participation of this metabolite both in the processes of AP biodegradation and
in providing strain resistance to oxidative stress. To our knowledge, this is the first report on the degradation of
NP and 4-t-OP by ascomycetous fungus F. solani both under cometabolic conditions and without additional car-
bon and energy sources. The revealed high potential of soil ascomycetes to degrade alkylphenols can be the basis
for new environmentally safe bioremediation technologies for the purification of endocrine-disruptors conta-
minated soils, natural and waste waters.

Keywords: Ascomycota, degradation, Fusarium solani, malondialdehyde, nonylphenol, octylphenol, oxidative
stress, reduced glutathione
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ТЕМПЕРАТУРНАЯ ДИНАМИКА РОСТА, ГАЗООБМЕНА СО2 
И КОНКУРЕНТОСПОСОБНОСТИ DAEDALEOPSIS CONFRAGOSA 
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Проанализирована температурная динамика роста, газообмена СО2 и конкурентоспособности Daeda-
leopsis confragosa и D. tricolor. Показано, что на сусло-агаре (МЕА) рост мицелия ограничен 5–35°C, а его
максимум наблюдается при 30°C (D. confragosa) – 35°C (D. tricolor). Температурная динамика СО2 газо-
обмена мицелия на МЕА регистрируется в диапазоне 5–50°C, с максимумом у D. confragosa при 35°C, у
D. tricolor – 45°C. Температурная динамика газообмена СО2 древесины, разрушаемой D. confragosa и
D. tricolor, принципиально не отличается от таковой дикариотического мицелия на сусло-агаре: реги-
стрируется в том же интервале температур (5–50°С), температурный максимум у D. tricolor выше (40°С),
чем у D. confragosa (30°С). По температурным характеристикам роста и газообмена СО2 D. confragosa и
D. tricolor относятся к одной группе мезофильных грибов, но имеют выраженную экологическую инди-
видуальность по отношению к низким и высоким температурам. D. confragosa отличается более интен-
сивным ростом и газообменом СО2 мицелия при 5–10°C, а D. tricolor – при 35–50°C и это определяет
температурную динамику их относительной конкурентоспособности: она более высокая у D. confragosa
при низких, а у D. tricolor – высоких температурах. Это коррелирует с их географическим распростра-
нением: первый встречается во всех широтных частях лесной зоны, а второй отсутствует в ее северной
части, но обычен в южной. По совокупности географических и эколого-физиологических признаков
D. tricolor, по-видимому, следует рассматривать как южный подвид D. confragosa s.l.

Ключевые слова: ксилотрофные грибы, температурный фактор, экофизиология, Basidiomycota
DOI: 10.31857/S0026364823010105, EDN: HRVLIW

ВВЕДЕНИЕ
Daedaleopsis confragosa (Bolton) J. Schröt. и D. tri-

color (Bull.) Bondartsev et Singer – два широко рас-
пространенных вида трутовых грибов, ареал пер-
вого охватывает Евразию и Северную Америку, а
второго – Евразию (Gilbertson, Ryvarden, 1986;
Farr et al., 1989; Ryvarden, Gilbertson, 1993). Дан-
ные о наличии последнего в Северной Америке
(GBIF, 2021), на наш взгляд, нуждаются в уточне-
нии. На европейском субконтиненте D. confragosa
встречается в Северной, Центральной и Южной
Европе, а область распространения D. tricolor огра-
ничена Центральной и Южной Европой (Ryvar-
den, Gilbertson, 1993; Piątek, 2001). Такие же пат-
терны географического распространения D. con-
fragosa и D. tricolor демонстрируют и в России:
первый встречается во всех широтных частях лес-
ной зоны, а второй отсутствует в ее северной ча-
сти, но обычен в южной (Vladykina et al., 2020).

В настоящее время в соответствии с данными
молекулярно-генетических работ, показывающих
отсутствие между D. confragosa и D. tricolor генети-
ческих различий видового уровня, их рассматри-
вают как две разновидности D. confragosa s.l. (Kou-
kol et al., 2014; Mentrida et al., 2015; Galović et al.,
2018; Mukhin et al., 2020). Для решения вопросов
таксономического ранга D. confragosa и D. tricolor
большое значение имеют данные, раскрывающие
их эколого-физиологические особенности и,
прежде всего, по отношению к климатическим
факторам. Немногие имеющиеся публикации по
физиологии D. confragosa и D. tricolor (Vidović et al.,
2011; Markoviћ et al., 2015; Stajić et al., 2017; Chan-
drawanshi et al., 2018; Ćilerdžić et al., 2019; Zhao et al.,
2020; Lebedev et al., 2019) посвящены вопросам,
представляющим, прежде всего, интерес для био-
технологии и биомедицины. И это не случайно, по-
скольку базидиокарпы и мицелий этих грибов со-
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держат большой спектр соединений антибактери-
ального, антивирусного действия, перспективных
для лечения онкологических заболеваний (Mukhin
et al., 2020). Собственно эколого-физиологиче-
ские характеристики D. confragosa и D. tricolor по
отношению к природным факторам остаются
практически неизученными, лишь в одной из-
вестной нам работе (Markoviћ et al., 2013) охарак-
теризована температурная динамика роста D. con-
fragosa на агаровых средах.

Цель настоящей работы – анализ температур-
ной зависимости роста, газообмена и конкуренто-
способности D. confragosa и D. tricolor и ее связи с
их географическим распространением.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Выделение в культуру. Изучение эколого-фи-

зиологических особенностей – температурной
динамики роста, газообмена СО2 и конкуренто-
способности D. confragosa и D. tricolor – проведено
на их дикариотических культурах и образцах раз-
рушаемой ими в предлесостепных сосново-бере-
зовых лесах (Сысертский р-н Свердловской обл.,
56°36′5″ с.ш., 61°3′24″ в.д.) древесины Betula pendu-
la Roth (Daedaleopsis tricolor) и Salix sp. (D. confrago-
sa). Видовая диагностика грибов выполнена по
морфологическим признакам базидиокарпов (Ry-
varden, Gilbertson, 1993), названия таксонов свере-
ны с базой данных Index Fungorum (2022).

Дикариотические культуры D. confragosa и
D. tricolor выделяли из базидиокарпов по стан-
дартной методике (Dudka et al., 1982). В качестве
питательной среды для выделения и сохранения
культур, а также при проведении работ по изуче-
нию температурной динамики роста, газообмена
СО2 и конкурентоспособности использовали
4%-е сусло и 2%-й агар.

Оценка температурной зависимости газообмена
микодревесины. Фрагменты ветвей, стволов до
6 см в диаметре с базидиокарпами исследуемых
грибов очищали от посторонних растительных
остатков, отделяли от них базидиокарпы, разреза-
ли на образцы 2–3 см толщиной, измеряли их раз-
меры и влажную массу. Абсолютно-сухую массу
образцов определяли по завершению экспери-
ментального цикла работ, высушивая их при тем-
пературе 105°C в течение 72 ч.

Подготовленные образцы помещали в откры-
тые экспозиционные камеры объемом 0.27 л и по-
мещали в термостат с температурой 5, 10, 15, 20,
25, 30, 35, 40, 45, 50°C на 60 мин для достижения
ими соответствующей температуры. Затем камеры
закрывали и измеряли в них исходное содержание
СО2 помощью ИК-Фурье спектрометра Gasmet
DX-4030 (“Gasmet Technologies Oy”, Финляндия)
с точностью ±5 ppm. После этого камеры помеща-
ли в термостат на 60 мин при той же температуре,
при которой они находились до этого. По завер-

шении экспозиции вновь измеряли содержание
СО2 в камерах.

Интенсивность газообмена оценивали по раз-
ности концентраций СО2 в начале и в конце экс-
позиции в мкг C–СО2/г/ч по формуле: EСО2 =
= ∆СО2 × (V1 – V2)/Vm × M1/M2 × 0.27 × 273/T, где
EСО2 – эмиссионная активность мкг C–СО2/г/ч,
∆CO2 – количество СО2, выделенное древесиной
за час (ppm/ч), V1 – объем экспозиционной каме-
ры (л), V2 – объем образца (л), Vm – молярный объем
(22.4 л/моль), M1 – молярная масса СО2 (44 г/моль),
M2 – абсолютно-сухая масса образца (г), 0.27 –
массовая доля углерода в СО2, T – температура
воздуха (K).

Оценка интенсивности роста и конкурентоспо-
собности мицелия. В стерильные чашки Петри
диаметром 10 см вносили по 30–40 мл свежепри-
готовленного стерильного сусло-агара. После за-
стывания среды в центр чашки помещали иноку-
люм (кусочек сусло-агара 5 × 5 мм с мицелием
гриба) и оставляли на 1–2 сут в ламинарном боксе
при комнатной температуре. Когда мицелий на-
чинал переходить с инкулюма на питательную
среду, чашки помещали в термостат с температу-
рой 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35 и 40°C. В зависимости от
температуры (реже при низкой и чаще при высо-
кой) измеряли радиальный прирост мицелия и
рассчитывали интенсивность его роста в мм/сут.
Опыты проводили в трехкратной повторности.

Для изучения температурной динамики конку-
рентоспособности в чашки Петри диаметром 10 см
на сусло-агар помещали друг напротив друга в
1 см от края чашки инокулюм с мицелием D. con-
fragosa и D. tricolor. Чашки выдерживали 1–2 сут
при комнатной температуре и, когда мицелий на-
чинал переходить с инокулюма на питательную
среду, помещали в термостат с температурой 5–
10, 20 и 35°C. Периодически, в зависимости от
скорости роста мицелия при данной температуре,
измеряли его радиус в направлении гриба-конку-
рента и рассчитывали интенсивность роста в
мм/сут. Опыты проводили в трехкратной повтор-
ности.

Оценка температурной зависимости газообмена
мицелия. Чашки Петри диаметром 5 см, на 2/3 за-
росших мицелием D. confragosa и D. tricolor, поме-
щали в экспозиционные камеры (0.27 л) и ставили
в термостат с температурой 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35,
40, 45 и 50°C на 30 мин для достижения требуемой
температуры. Затем чашки открывали, а камеры
герметично закрывали и измеряли в них исходное
содержание СО2 с помощью ИК-Фурье спектро-
метра и помещали в термостат на 2 ч с той же тем-
пературой, при которой они находились в пред-
шествующие 30 мин. По окончании экспозиции
вновь измеряли содержание СО2 в камерах и по
разнице между конечной и исходной концентра-
цией оценивали интенсивность газообмена в мкг
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C–СО2/см2/ч по формуле: EСО2 = ∆СО2 × (V1 –
‒ V2)/Vm × M/S × 0.27 × 273/T, где EСО2 – эмис-
сионная активность мкг C–СО2/см2/ч, ∆CO2 –
количество СО2, выделенное мицелием за ч (ppm/ч),
V1 – объем камеры (л), V2 – объем чашки (л), Vm –
молярный объем (22.4 л/моль), M – молярная
масса СО2 (44 г/моль), S – площадь мицелия (см2),
0.27 – массовая доля углерода в СО2, T – темпера-
тура (K). Опыты проводили в трехкратной повтор-
ности.

Статистический анализ. Статистический анализ
выполнен с использованием программы Statisti-
ca 8.0. Средние арифметические значения (m)
приведены со стандартными ошибками (SE), для
множественных сравнений использовали одно-
факторный дисперсионный анализ (ANOVA). Для
характеристики связей между переменными ис-
пользовали коэффициент корреляции Пирсона (r).
При описании результатов статистического оце-
нивания приведены значения соответствующего
критерия и уровни его значимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Температурная динамика роста мицелия

На сусло-агаре рост мицелия D. confragosa и
D. tricolor наблюдается в диапазоне 5–35°C, с мак-
симумом при 30°C (D. confragosa) – 35°C (D. tricolor).
В интервале 10–30°C интенсивность роста мице-
лия тесно и положительно связана (p = 0.001, n =
= 20) с температурой: r = 0.94 (D. confragosa) – 0.97
(D. tricolor). Температурный коэффициент роста
(Q10) D. confragosa в данном диапазоне температур
1.9, а у D. tricolor – 2.7. Мицелий D. confragosa в
1.7 раза более активно, чем мицелий D. tricolor,
растет при 5–10°C [F (1, 14) = 5.5854, p = 0.03], а
при 35°C, наоборот, в 2.6 раза более активно [F (1, 6) =
= 2668.5, p = 0.0001] растет мицелий D. tricolor
(рис. 1).

Температурная динамика газообмена СО2 мицелия
Газообмен мицелия D. confragosa и D. tricolor на

сусло-агаре регистрируется в диапазоне 5–50°C, с
максимумом при 35°C у D. confragosa и 45°C – у
D. tricolor (рис. 1). При 5–35°C газообмен мицелия
D. confragosa тесно и положительно связан с тем-
пературой (r = 0.98, p = 0.001, n = 21), однако при
40–50°C эта связь утрачивается (r = –0.63, p =
= 0.06, n = 9). Газообмен мицелия D. tricolor также
обнаруживает тесную положительную связь с тем-
пературой при 5–45°C (r = 0.96, p = 0.001, n = 27).
При 5–10°C интенсивность газообмена D. confra-
gosa в 1.6 раза выше, чем у D. tricolor [F (1, 10) =
= 5.3356, p = 0.043]. Кроме того, СО2 газообмен
D. confragosa более энергично, чем D. tricolor реаги-
рует и на повышение температуры с 5 до 15°C:
температурный коэффициент (Q10) 2.8 и 1.6 соот-

ветственно. При высоких температурах (35–45°C),
наоборот, интенсивность газообмена мицелия
D. tricolor в 1.7 раза выше, чем у D. confragosa [F (1, 16) =
= 34.774, p = 0.001] и более сильно, чем у D. confra-
gosa реагирует на изменение температуры в интер-
вале 10–30°C: Q10 2.5 и 1.7 соответственно.

Рис. 1. Температурная динамика роста (а), газообмена
СО2 (б), мицелия на сусло-агаре и газообмена СО2
древесины, разрушаемой Daedaleopsis confragosa и
D. tricolor (в). Темные колонки – D. confragosa (1), свет-
лые колонки – D. tricolor (2); m ± SE.
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Температурная динамика газообмена СО2 
древесины, разрушаемой D. confragosa и D. tricolor

Газообмен СО2 древесины, разрушаемой D. con-
fragosa и D. tricolor, наблюдается в том же, что и у
дикариотического мицелия на сусло-агаре, интер-
вале температур (5–50°C), но у первого гриба его
максимальная интенсивность регистрируется при
30°C, а у второго – при 40°C (рис. 1, В). При 10–
30°C газообмен D. confragosa тесно и положитель-
но связан с температурой (r = 0.73, p = 0.002, n = 15)
и при ее повышении на каждые 10°C усиливается
в 2.9 раза, но при 35–50°C эта связь утрачивается
(r = –0.41, p = 0.18, n = 12). В случае газообмена
древесины, разрушаемой D. tricolor, его тесная и
положительная связь с температурой регистриру-
ется в интервале 15–40°C (r = 0.94, p = 0.01, n = 18) и
отсутствует при 5–15°C (r = 0.03, p = 0.93, n = 9). При
35–50°C газообмен древесины, разрушаемой
D. tricolor, в 3–6 раза выше, чем древесины, разру-
шаемой D. confragosa.

Температурная динамика конкурентоспособности 
D. confragosa и D. tricolor

Результаты теста на конкурентоспособность
(barrage test) показывают, что при 5–10°C интен-
сивность роста мицелия D. confragosa значимо (p =
= 0.004) выше (2.4 ± 0.14 мм), чем у D. tricolor (1.3 ±
± 0.18 мм). При 35°C, наоборот, она также значи-
мо (p = 0.02) ниже (5.3 ± 0.33 мм/сут), чем у D. tri-
color (10.1 ± 1.15 мм/сут). При 20°C интенсивность
роста мицелия обоих грибов выравнивается (p = 0.5)
и составляет 7.0 ± 0.2 мм/сут (D. confragosa) и 5.9 ±
± 0.44 мм/сут (D. tricolor). В соответствии с этим,
D. tricolor более конкурентоспособен при 35°C и
занимает большую часть питательной среды, при
5–10°C “территориальное” преимущество полу-
чает D. confragosa, а при 20°C их конкурентоспо-
собность равная и они занимают равные участки
питательной среды (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ
По температурным характеристикам роста ми-

целия (диапазон 5–35°C, оптимум при 30–35°C)
D. confragosa и D. tricolor относятся к мезофильным
грибам, температурный диапазон роста которых
10–40°C, а температурный оптимумом находится
при 20–35°C (Kirk et al., 2008). Вместе с тем, у
D. confragosa и D. tricolor есть выраженные особен-
ности по температурной динамике роста дикарио-
тического мицелия. У D. confragosa он более ин-
тенсивно растет при низких температурах (5–10°C)
и его температурный оптимум роста более низкий
(30°C), чем у мицелия D. tricolor, растущего более
активно при температурах выше 30°C и имеющего
температурный оптимум при 35°C. Это согласует-
ся с данными Markoviћ et al. (2013), показавших,
что температурный оптимум роста дикариотиче-
ского мицелия D. confragosa на сусло-агаре наблю-
дается при 30–35°C. D. tricolor отличает и более
резкая реакция его мицелия на повышение темпе-
ратуры: в диапазоне 10–30°C при каждом ее повы-
шении на 10°C интенсивность роста возрастает в
3 раза, тогда как у D. confragosa – в 2 раза.

Температурная динамика газообмена СО2 ми-
целия D. confragosa и D. tricolor подтверждает нали-
чие у них экологической индивидуальности по от-
ношению к низким и высоким температурам.
На сусло-агаре активный газообмен мицелия
D. confragosa и D. tricolor регистрируется в одном и
том же диапазоне (5–50°C), но с более низким
температурным оптимумом (35°C) у D. confragosa и
более высоким (45°C) у D. tricolor. Как и в случае
роста, мицелий D. confragosa демонстрирует более
интенсивный газообмен при низких, а D. tricolor –
при высоких температурах. Соответствие темпе-
ратурной динамики роста мицелия и его СО2 газо-
обмена вполне объяснимо, так как рост и дыха-
ние, показателем интенсивности которого являет-
ся газообмен СО2, – это два тесно связанных
процесса (Tselniker et al., 1993).

Температурная динамика газообмена СО2 дре-
весины, разрушаемой у D. confragosa и D. tricolor,
принципиально не отличается от таковой дикари-

Рис. 2. Температурная динамика конкурентоспособности (barrage test) Daedaleopsis confragosa (1) и D. tricolor (2).
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отического мицелия на сусло-агаре: 1) регистри-
руется в том же температурном диапазоне; 2) тем-
пературный максимум у D. tricolor на 10°C выше,
чем у D. confragosa; 3) при 35–50°C интенсивность
СО2 газообмена древесины, разрушаемой D. tri-
color, выше, чем у древесины, разрушаемой D. con-
fragosa. Это говорит о том, что регистрируемый
СО2 газообмен древесины определяется дыхатель-
ной активностью субстратного мицелия соответ-
ствующих видов ксилотрофных грибов.

Температурные особенности роста и газообме-
на СО2 D. confragosa и D. tricolor определяют темпе-
ратурную динамику их конкурентоспособности –
D. confragosa имеет конкурентные преимущества
при колонизации древесины при низких, а D. tri-
color – при высоких температурах. Это в целом со-
ответствует их географическому распростране-
нию, в частности, D. tricolor, который рассматри-
вают как гриб субсредиземноморского типа
распространения (Piątek, 2001) или южный эко-
тип D. confragosa (Ryvarden, Gilbertson, 1993; Ga-
lović et al., 2018). М.А. Бондарцева (Bondartseva,
1998) также указывает, что в России D. tricolor
встречается преимущественно в относительно
мягких климатических условиях.

Koukol et al. (2014) со ссылкой на работу Kotlaba
et al. (2010), отмечают, что если в прошлом D. tricolor
очень редко встречался в Богемии, то в настоящее
время это уже обычный здесь гриб. Об увеличении
в Польше числа известных местонахождений
D. tricolor сообщает и Piątek (2001). Возможно, это
связано с потеплением климата, способствующим
расселению грибов с такими температурными ха-
рактеристиками, как у D. tricolor. Учитывая эколо-
го-физиологические особенности D. tricolor, мор-
фологическую и географическую обособленность
и отсутствие генетических отличий от D. confragosa
(Koukol et al., 2014; Mentrida et al., 2015; Galović et
al., 2018; Mukhin et al., 2020) его, скорее всего, сле-
дует рассматривать как южную географическую
расу D. confragosa. В таксономии последняя соот-
ветствует подвиду: совокупность фенотипически
сходных популяций, населяющих определенную
часть видового ареала (Mayr, 1974).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
По температурной динамике роста и газообме-

на СО2 D. confragosa и D. tricolor относятся к мезо-
фильным грибам, но отличаются выраженной эко-
логической индивидуальностью по отношению к
низким и высоким температурам. Это определяет
температурную динамику их относительной кон-
курентоспособности. У D. confragosa она более вы-
сокая при низких, а у D. tricolor – при высоких тем-
пературах и это коррелирует с их географическим
распространением, в частности, D. tricolor, кото-
рый по совокупности географических и эколого-
физиологических признаков, по-видимому, сле-

дует рассматривать как южный подвид D. confra-
gosa s.l.
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The temperature dynamics of mycelium growth, СО2 gas exchange and competitiveness of Daedaleopsis confra-
gosa and D. tricolor were analyzed. It has been shown that on agar (MEA) mycelium growth is limited to 5–35°C,
and its maximum is observed at 30°C (D. confragosa) – 35°C (D. tricolor). The mycelium СО2 gas exchange at
MEA is recorded in the range of 5–50°C, with a maximum for D. confragosa at 35°C and 45°C for D. tricolor. The
temperature dynamics of CO2 gas exchange in wood destroyed by D. confragosa and D. tricolor does not funda-
mentally differ from that of dikaryotic mycelium on MEA: recorded in the same temperature range (5–50°C),
the temperature maximum is higher in D. tricolor (40)°C than in D. confragosa (30°C). According to the tempera-
ture characteristics of mycelium growth and СО2 gas exchange D. confragosa and D. tricolor can be characterized
as mesophilic fungi, but differ in pronounced ecological individuality in relation to low and high temperatures.
D. confragosa is characterized by more intensive growth and СО2 gas exchange of mycelium at 5–10°C, and
D. tricolor at 35–50°C, which determines the temperature dynamics of their competitiveness: higher in D. con-
fragosa at low, and in D. tricolor – at high temperatures. This corresponds to their geographical distribution: the
first one is found in all latitudinal parts of the forest zone, and the second one is absent in its northern part, but
common in the southern. According to the geographical and ecological-physiological features, D. tricolor can ap-
parently be considered as the southern subspecies of D. confragosa s.l.

Keywords: Basidiomycota, ecophysiology, temperature factor, xylotrophic fungi
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Сетчатая пятнистость – экономически важная болезнь ячменя. Возбудителем является аскомицет
Pyrenophora teres, который существует в двух формах – f. teres (Ptt) и f. maculata (Ptm), отличающихся по
симптомам на растениях ячменя. Эти две формы легко скрещиваются в лабораторных условиях с обра-
зованием фертильного потомства, однако доказать гибридную природу изолятов гриба, иногда встре-
чающихся в природных популяциях возбудителя и несущих признаки обеих форм, крайне сложно.
В 2020 г. нами впервые выявлены межвидовые гибриды Ptt × Ptm в природных популяциях P. teres Крас-
нодарского края, собранных в 2016 г. Целью исследований являлось сравнительное изучение вирулент-
ности двух изолятов Ptt, двух – Ptm различного происхождения и гибридного изолята Ptt × Ptm к широ-
кому набору генотипов ячменя из коллекции ВИР, предварительно отобранных по устойчивости к Ptt,
для определения изменчивости признака вирулентности у гибридного изолята и характеристики
устойчивости к обеим формам гриба и гибриду. В зависимости от генотипа ячменя проявлялись 3 типа
симптомов болезни при инокуляции гибридным изолятом Ptt × Ptm: 1) характерных для Ptt, 2) харак-
терных для Ptm и 3) смешанного типа. По-видимому, проявление симптомов после инокуляции ги-
бридным изолятом зависит от генотипа ячменя, влияющего на экспрессию определенных генов эф-
фекторов патогена. Показано, что в большинстве случаев изоляты Ptm отличаются по вирулентности
от изолятов Ptt к одним и тем же образцам ячменя, а гибридный изолят Ptt × Ptm как от Ptt, так и от Ptm.
В среднем гибридный изолят Ptt × Ptm был менее агрессивным по сравнению с изолятами Ptt и Ptm.
При сравнении типов реакций образцов ячменя ко всем изученным изолятам Ptt и Ptm выявлено 8.8%
образцов устойчивых к обеим формам P. teres и 5.6% – к Ptt, Ptm и гибридному изоляту Ptt × Ptm. Изу-
чение вирулентности природного гибрида Ptt × Ptm проведено впервые, выявленные устойчивые к
двум формам возбудителя сетчатой пятнистости образцы ячменя являются ценным исходным матери-
алом для селекции.

Ключевые слова: вирулентность, гибридная форма (net × spot), сетчатая пятнистость, устойчивость,
ячмень, net-форма, spot-форма, Pyrenophora teres
DOI: 10.31857/S0026364823010099, EDN: HRRZNH

ВВЕДЕНИЕ
Сетчатая пятнистость наносит значительный

ущерб урожаю ячменя во всем мире, и поэтому яв-
ляется экономически важной болезнью. Возбуди-
телем болезни является аскомицет Pyrenophora
teres Drechsler, который существует в двух формах –
net-форма (f. teres, Ptt) и spot-форма (f. maculata,
Ptm). Эти формы различаются по симптомам на
растении хозяине. В регионах, где наблюдается
высокая влажность и прохладная температура воз-
духа, создаются условия, благоприятные для ча-
стых эпидемий сетчатой пятнистости (Ma et al.,

2004; Liu et al., 2011). Потери урожая могут состав-
лять от 10 до 50%, вплоть до полной гибели сильно
восприимчивых сортов при благоприятных для
развития болезней условиях (Mathre, 1997; Murray,
Brennan, 2010; Galano et al., 2011; McLean et al., 2014).
Поражение болезнью приводит к уменьшению
размера, плотности зерна и отрицательно сказыва-
ется на соложении у пивоваренного и качестве зерна
у кормового ячменя (Mathre, 1997; Grewal et al., 2008;
Liu et al., 2011; Wang et al., 2015; Backes et al., 2021).

Снижение уровня агротехники, а также нуле-
вая обработка почвы способствовали широкому

УДК 632.4 : 633.1
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МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 1  2023

ЮВЕНИЛЬНАЯ УСТОЙЧИВОСТЬ СОРТОВ И ОБРАЗЦОВ ЯЧМЕНЯ 49

распространению болезни (Shipton et al., 1973;
Mathre, 1997; McLean et al., 2009). К факторам,
способствующим повышению экономической зна-
чимости болезни, относятся также восприимчи-
вость современных сортов ячменя и изменения
климатических условий (Lashina, Afanasenko, 2019).

Впервые Smedegård-Petersen (1971) обнаружил
существование двух форм P. teres отличающихся
по вызываемым симптомам. При заражении яч-
меня грибом P. teres f. teres (Ptt) можно наблюдать
поражения сетчатого типа в виде узких, темно-ко-
ричневых, продольных и поперечных полосок,
окруженных хлорозом, создающих рисунок сетки
на листьях ячменя, из-за которого болезнь полу-
чила свое название (Shipton et al., 1973). Симпто-
мы сетчатой пятнистости были впервые описаны
в 1920 г. (Atanasoff, Johnson, 1920). Spot-форма про-
является на листьях ячменя в виде темно-коричне-
вых округлых или эллиптических пятен, окружен-
ных хлоротичными ореолами различной ширины.

Как и в случае с другими заболеваниями расте-
ний, проявление симптомов, таких как размер по-
ражения и наличие хлороза, зависит от генотипа
хозяина, вирулентности патогена и условий окру-
жающей среды. Симптомы, вызываемые P. teres,
индуцируются различными токсинами (Smede-
gård-Petersen, 1977; Weiergang et al., 2002). Выраба-
тываемые фитотоксичные соединения включают
пиренолиды, пиренолины и три пептидных алка-
лоида, аспергиломарасмин А и его производные
(Muria-Gonzalez et al., 2020).

Возбудитель проникает через устьица, и при
искусственной инокуляции уже через 24 ч на ме-
сте проникновения видны небольшие круглые
или эллиптические точечные поражения, которые
разрастаются и превращаются либо в темно-ко-
ричневые пятна с продольными и поперечными
полосками, образующими сетчатый рисунок (Ptt),
либо округлые и продолговатые пятна, окружен-
ные хлорозом (Ptm). На высокоустойчивых гено-
типах ячменя образовавшиеся точечные некрозы
не разрастаются, на восприимчивых – сильное за-
ражение проростков может привести к полной ги-
бели листьев.

Net-форма может быть легко идентифицирова-
на на растениях ячменя на основе симптоматики,
а spot-форму можно принять за симптомы, вызы-
ваемые Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoemaker (Mc-
Lean et al., 2009; Marshall et al., 2015; Burlakoti et al.,
2017; Rehman et al., 2020).

В 1985 г. было обнаружено, что P. teres f. teres
распространен по всей территории прерийных
провинций Канады, в то время как P. teres f. macu-
lata был наиболее распространен в Саскачеване.
Также при исследовании 224 изолятов в Западной
Канаде подтверждено, что 82% были Ptt и только
18% оказались Ptm (Tekauz, 1990).

Распространение spot-формы расширилось в
основных регионах-производителях ячменя,

включая США, Австралию, Канаду, Данию, Юж-
ную Африку и Норвегию (Liu et al., 2011; Turking-
ton et al., 2011; Lartey et al., 2013), а также в Север-
ной Африке (Lammari et al., 2019). Эпифитотии
были отмечены в некоторых районах Канады, Ав-
стралии, США (Liu, Friesen, 2010; McLean et al.,
2009, 2010; Fowler et al., 2017). Широкое возделы-
вание устойчивых к Ptt сортов ячменя, которые
оказались восприимчивыми к Ptm в условиях Ав-
стралии и Южной Африки привело к эпифито-
тийному развитию spot-формы сетчатой пятни-
стости (Louw et al., 1996 McLean et al., 2010a; Leh-
mensiek et al., 2010).

Spot-форма возбудителя сетчатой пятнистости
ячменя была впервые обнаружена в России в 2011
в Краснодарском крае (Anisimova et al., 2011) и в
2014 г. в Беларуси (Mironenko et al., 2016). В России
отсутствуют сведения об эффективности доноров
устойчивости к этой форме патогена и, соответ-
ственно, целенаправленная селекция на устойчи-
вость. При этом, например, в условиях Австралии
эта форма является более агрессивной, чем net-
форма и преобладает на посевах ячменя (Jayasena
et al., 2007; Murray, Brennan, 2010; McLean et al., 2016).

Впервые Smedegård-Petersen (1971) показал,
что эти две формы могут скрещиваться с образо-
ванием фертильного потомства, однако доказать
гибридную природу изолятов гриба, иногда встре-
чающихся в природных популяциях возбудителя и
несущих признаки обеих форм, крайне сложно.
Campbell et al. (1999) еще раз продемонстрировали
успешное скрещивание этих двух форм in vitro и
показали, что большинство полученных потомков
вызывают симптомы в виде пятен с сетчатым ри-
сунком на листьях ячменя. В дальнейшем иссле-
довании было показано, что гибридное потомство
net × spot генетически стабильно (Campbell,
Crous, 2003). Сведения о возможной естественной
гибридизации между этими двумя формами в при-
родных популяциях P. teres в литературе отсутству-
ют, однако исследования, проведенные в Южной
Африке и в Чешской Республике, показали, что
она возможна, так как были обнаружены изоляты
с аллелями Ptt и Ptm (Campbell et al., 2002; Leisova
et al., 2005; Leisova-Svobodova et al., 2014). В иссле-
довании, проведенном в Австралии, один гибрид
Ptt × Ptm (WAC10721) был идентифицирован среди
60 изолятов Ptm (McLean et al., 2014). В 2020 г. нами
впервые выявлены межвидовые гибриды Ptt × Ptm в
природных популяциях P. teres в Краснодарском
крае (Mironenko et al., 2021).

На филогенетическом древе формы Р. teres – f.
teres и f. maculata – образуют отдельные кластеры и
должны рассматриваться отдельно при изучении
вирулентности патогенов и устойчивости расте-
ния-хозяина (Rau et al., 2007; Jalli, 2011; Ellwood
et al., 2012; Syme et al., 2018). Известно, что различ-
ные гены и QTL контролируют устойчивость яч-
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меня к этим формам (Manninen et al., 2006; Grewal
et al., 2008, 2012).

Целью исследований являлось сравнительное
изучение вирулентности двух изолятов Ptt, двух –
Ptm различного происхождения и гибридного изо-
лята Ptt × Ptm к набору из 86 сортов и образцов яч-
меня из коллекции ВИР, предварительно ото-
бранных по устойчивости к Ptt, для определения
изменчивости признака вирулентности у гибрид-
ного изолята и характеристики устойчивости к
обеим формам гриба и гибриду.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Растительный материал. Изучали устойчивость
86 сортов и образцов ячменя из коллекции ВИР,
которые по предварительным оценкам отлича-
лись различным уровнем устойчивости к изоля-
там Ptt. Растения ячменя высевали в контейнеры
размером 18 × 13 × 6 см с почвогрунтом “Terra Vita®”
по 12 образцов (по 3 зерна каждый) в 1 контейнер в
трех повторностях. Всего оценивали девять расте-
ний каждого образца к каждому изоляту.

Культивировали растения в контролируемых
условиях климатической комнаты Всероссийско-
го научно-исследовательского института защиты
растений в течение 10–12 дней при температуре
20–22°C с фотопериодом 16 ч (интенсивность
освещения 5000 люкс)/8 ч ночь.

Изоляты Pyrenophora teres. Для инокуляции ис-
пользовали по два моноконидиальных изолята Ptt
и Ptm разного географического происхождения
(табл. 1), а также гибридный изолят Ptt × Ptm
(Кр-2016-15), обнаруженный в краснодарской по-
пуляции патогена в 2016 г. и выделенный из ли-
стьев сорта Спринтер. Доказательство гибридной
природы изолята Кр-2016-15 было получено мето-
дом ПЦР со специально разработанными прайме-
рами (Poudel et al., 2017). Гибридный изолят
Кр-2016-15 имел четыре маркера, специфичных
для Ptt и три – для Ptm формы патогена, получен-
ных с праймерами Q2, Q3, Q4, Q5 и Q7, Q9, Q12,
соответственно (Mironenko et al., 2021). В ПЦР с
видоспецифичными праймерами для Ptt и Ptm,
разработанными Williams et al. (2001), гибридный
изолят Кр-2016-15 давал оба диагностических
фрагмента – 378 п.н. для Ptt и 411 п.н. для Ptm.

Выделение из пораженных листьев и размно-
жение изолятов проводили на модифицирован-
ной среде Чапека (ЧЛМ), содержащей KCL – 0.5 г,
KH2PO4 – 0.5 г, MgSO4 – 0.5 г, мочевину – 1.2 г,
лактозу – 20 г и агар-агар Kobe I (ROTH) – 17 г на
1 л дистиллированной воды. Гриб выращивали в
стеклянных чашках под УФ-лампами с 14-часо-
вым фотопериодом при температуре 18–20°C в те-
чение 10–14 дней. Моноконидиальные изоляты
получали путем переноса отдельных конидий на
питательную среду.

Подготовка инокулюма и инокуляция. Для при-
готовления суспензии конидии изолятов гриба со-
бирали с поверхности агаровой среды шпателем, до-
бавляя в чашку Петри р-р Твин 20 (0.1 мл/л) в ди-
стиллированной воде. Суспензию фильтровали
через два слоя марли для удаления фрагментов
мицелия. Концентрацию суспензии доводили до
5000 конидий на 1 мл.

Инокуляцию растений проводили в фазе двух-
трех листьев путем опрыскивания суспензией мо-
ноконидиальных изолятов с помощью пульвери-
затора из расчета примерно 0.2 мл на растение.

После инокуляции растения накрывали поли-
этиленовыми пакетами и оставляли на 48 ч при
температуре 20–22°C без света. Через 2 дня иноку-
лированные растения помещали под светоуста-
новки с 16 ч фотопериодом и влажностью воздуха
60–70%.

Оценка устойчивости. Типы реакций пророст-
ков оценивали на втором листе через 10–12 дней
после инокуляции изолятами Ptt по 10-балльной
шкале Текауза (рис. 1) и по девятибалльной шкале
(рис. 2) после заражения изолятами Ptm. Тип ре-
акции проростков на заражение гибридным изо-
лятом Ptt × Ptm определяли с использованием обе-
их шкал, руководствуясь типом проявления бо-
лезни на листьях ячменя: (1) характерных для Ptt,
(2) для Ptm и (3) смешанный тип (табл. 2).

Типы реакции устойчивости (R) как к Ptt, так и
к Ptm характеризовались появлением мелких не
увеличивающихся пятен без хлороза (баллы 1–5),
баллы от 1 до 3.5 характеризуют образцы ячменя
как высокоустойчивые (HR). Поражения, класси-
фицированные как умеренно восприимчивые
(MR) к обеим формам гриба, имели небольшие
хлорозы, окружающие пятна (балл 5.1–6.9). На

Таблица 1. Происхождение моноконидиальных изолятов Ptt, Ptm и гибрида Ptt × Ptm

Форма Название изолята Происхождение Сорт ячменя

Ptt F18 Беларусь (Минская обл.) Фэст
Ptt S18 Россия (Краснодар) Спринтер
Ptm 11.3 Беларусь (Брестская обл.) Kangoo
Ptm f.m. 48.2 Россия (Краснодар) Escape
Гибрид Ptt × Ptm Кр-2016-15 “ ” Спринтер
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Рис. 1. Шкала для учета типа реакции на заражение возбудителем Pyrenophora teres f. teres (Tekauz, 1985).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Рис. 2. Шкала для учета типа реакции на заражение возбудителем Pyrenophora teres f. maculata (https://www.hut-
ton.ac.uk/sites/default/files/files/events/IWBLB/Poster-Tekauz.pdf, дата обращения – 11.05.2022).

1 2 3 4 5 6 7 8 9

восприимчивых (S) образцах пятна увеличивают-
ся и сливаются, хлороз может покрывать всю ли-
стовую пластинку и приводить к гибели листьев
(баллы 7–10 для Ptt и 7–9 для Ptm) (Tekauz, 1985).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Типы реакции образцов ячменя к изолятам Ptt
и Ptm представлены в табл. 2. При определении
соответствия типов реакций к разным изолятам

классы MR и S были объединены в класс воспри-
имчивых (баллы 5.1–10).

Распределение по устойчивости к изолятам Ptt,
Ptm и гибридному изоляту Ptt × Ptm представлено
на рис. 3. Небольшое количество образцов ячменя
были устойчивы как к гибридному изоляту, так и
ко всем изолятам Ptt и Ptm (5.6%) (рис. 3). Только
четыре образца (1%) устойчивых к изолятам Ptt и
Ptm, оказались восприимчивыми к гибридному
изоляту Ptt × Ptm, при этом симптомы на двух об-
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Таблица 2. Оценка устойчивости генотипов ячменя к изолятам Ptt, Ptm и Ptt × Ptm

№ 
каталога 

ВИР
Происхождение Рядность

Моноконидиальные изоляты

Ptm Ptt Гибрид Ptt × Ptm

f.m. 48.2 11.3 S18 F18 Кр-2016-15 проявление 
признака

Тип реакции (балл)/категория устойчивости

2589 Узбекистан 6 3.3/HR 2.3/HR 1.5/HR 2.3/HR 1/HR (1) teres

2710 Казахстан 6 н/д 2/HR 3.8/R 6/MR 4/R (1) teres

2893 Туркменистан 6 2/HR 1/HR 2.5/HR н/д 3/HR (1) teres

2946 Россия (Красноярск) 2 2.7/HR 3.3/HR 7/S 5/R 1.3/HR (1) teres

3114 Таджикистан 6 н/д 2.8/HR 6.8/MR 6.7/MR 3/HR (2) mac

3267 Северная Америка 6 н/д 3.3/HR 6/MR 6.3/MR 5/R (2) mac

4071 Монголия 6 н/д 1.5/HR 8.5/S 3.5/HR 4.8/R (2) mac

5059 Туркменистан 2 3.5/HR 2.3/HR 2/HR н/д 2/HR (1) teres

5208 Австралия 2 3/HR 1.7/HR 2.8/HR 2/HR 2.3/HR (2) mac

5900 Туркменистан 6 2.5/HR 1/HR 1.8/HR 3/HR 1/HR (1) teres

5909 “ ” 6 2.5/HR 2/HR 5/R 4.7/R 1.5/HR (2) mac

6889 Турция 2 4/R 2.3/HR 6/MR 6.7/MR 1.5/HR (2) mac

6891 “ ” 2 7/S 2.8/HR 5/R 7/S 6/MR (1) teres

6909 “ ” 6 7/S 2.5/HR 5.3/MR 6.7/MR 4.5/R (3) mac/t

7471 Мексика 6 6.7/MR 2.5/HR 3/HR 2.7/HR 5.3/MR (3) mac/t

7623 Сирия 6 2/HR 1.7/HR 9/S 6.3/MR 5.7/MR (3) mac/t

8376 Кипр 6 5.3/MR 2.3/HR 6.5/MR 6/MR 5.7/MR (3) mac/t

8723 Эфиопия 6 7/S 1.5/HR 9/S 6/MR 3.3/HR (3) mac/t

8780 Италия 6 7/S 3.3/HR 7.5/S 3.3/HR 2.3/HR (3) mac/t

8787 “ ” 6 7/S 3/HR 7.8/S 4.3/R 3/HR (1) teres

8812 “ ” 6 4/R 2.3/HR 4.3/R 2/HR 2/HR (1) teres

8835 “ ” 6 4/R 2/HR 3/HR 6/MR 5.5/MR (3) mac/t

8852 Египет 6 4/R 3/HR 6.8/MR 7/S 4/R (1) teres

8877 Испания 6 2.3/HR 4/R 6.5/MR 4.3/R 3/HR (1) teres

8953 Турция 2 6/MR 2/HR 3/HR 6/MR 2.3/HR (3) mac/t

8977 “ ” 2 5/R 2.5/HR 2.3/HR 5.3/MR 5.3/MR (3) mac/t

9004 “ ” 2 5/R 3/HR 1.3/HR 4.3/R 5.5/MR (3) mac/t

9254 Таджикистан 6 3/HR 3.3/HR 4/R 5/R н/д н/д

9264 Узбекистан 6 н/д 6.7/MR 1.3/HR 1.3/HR 4.5/R (2) mac

9308 Туркменистан 6 3/HR 1.3/HR 2/HR 3.3/HR 2.3/HR (2) mac

10095 “ ” 6 н/д 2/HR 5.5/MR 1.3/HR 4/R (2) mac

10106 “ ” 6 5/R 2.7/HR 1.8/HR 2.3/HR 4.3/R (2) mac

11011 Япония 6 2/HR 3/HR 2/HR 3/HR н/д н/д

11031 “ ” 6 2.3/HR 2.7/HR 1.3/HR 5.3/MR 2.3/HR (3) mac/t

11777 Кыргызстан 2 2/HR 3/HR 1.3/HR 3.7/R 1.3/HR (2) mac
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11993 “ ” 6 6.3/MR 4/R 6/MR 4/R 5/R (2) mac

12023 “ ” 6 7.7/S 3.5/HR 3.5/HR 3.7/R 2.7/HR (2) mac

14679 Россия (Тува) 6 6.3/MR 2.5/HR 2.3/HR 6/MR 3/HR (2) mac

14931 Таджикистан 6 6.5/MR 4.5/R 7.8/S 6/MR 2/HR (1) teres

14936 “ ” 6 8/S 3.5/HR 2.3/HR 6/MR 2.3/HR (2) mac

14959 “ ” 6 7.5/S 2.7/HR 2.3/HR 5.7/MR 4.7/R (2) mac

15355 Австралия 6 8.7/S 3.3/HR 3.5/HR 4.3/R 6/MR (2) mac

15811 Китай 6 7/S 6/MR 5.8/MR 2.3/HR 2.3/HR (2) mac

15812 “ ” 6 3/HR 6/MR 5/R 2.5/HR 2/HR (2) mac

15864 “ ” 6 2/HR 3/HR 4.8/R 6/MR 4.3/R (2) mac

16468 Туркменистан 6 7.5/S 4/R 6.3/MR 3.3/HR 3/HR (2) mac

17939 Узбекистан 6 7/S 6.5/MR 5.3/MR 6.3/MR 3/HR (2) mac

18677 Канада 6 6/MR 1.5/HR 4.3/R 3.3/HR 6/MR (2) mac

18716 “ ” 6 3/HR 2.8/HR 5/R 3.7/R 5.3/MR (2) mac

18728 “ ” 6 2/HR 3.7/R 4.5/R 1.3/HR 5.7/MR (2) mac

18755 “ ” 6 3.7/R 3.7/R 4.5/R 4.3/R 2.7/HR (2) mac

18760 a США 6 2/HR 2/HR 2/HR 1.5/HR 2.3/HR (2) mac

19182 “ ” 6 3.7/R 4/R 2/HR 1.3/HR 1.3/HR (1) teres

19282 “ ” 6 7/S 4/R 5.3/MR 4/R 3.3/HR (2) mac

19393 Австралия 2 2.3/HR 2/HR 2/HR 3/HR 4.7/R (2) mac

19395 “ ” 6 7/S 2/HR 3/HR 5/R 2.3/HR (1) teres

19934 Украина 2 7/S 3.3/HR 5.5/MR 8.3/S 6/MR (2) mac

19979 Эфиопия 2 3/HR 3.3/HR 2.3/HR 2/HR 1/HR (1) teres

20001 “ ” 6 7/S 2.3/HR 6/MR 4.3/R 4.7/R (3) mac/t

20127 “ ” 6 5.5/MR 2.5/HR 3/HR 3.3/HR 4/R (2) mac

20165 “ ” 2 5/R 6/MR 3/HR 6/MR 1.3/HR (1) teres

20179 “ ” 2 2/HR 3.3/HR 2/HR 5/HR 2/HR (2) mac

20249 Япония 6 2.3/HR 2/HR 2.5/HR 3.5/HR 4/R (2) mac

20497 “ ” 6 1.7/HR 2/HR 3.3/HR 3/HR 5/R (2) mac

21472 “ ” 6 4.7/R 1.5/HR 3.5/HR 2.3/HR 3.3/HR (2) mac

21538 Боливия 6 1.3/HR 3.3/HR 3/HR н/д 2/HR (1) teres

21576 Эквадор 6 6.3/MR 3.7/R 3.3/HR 7.7/S 2.7/HR (1) teres

21850 Эфиопия 6 7/S 5.8/MR 4.8/R 5/R 2/HR (1) teres

22836 Австралия 2 6.3/MR 3.3/HR 4.3/R н/д 4.7/R (1) teres

23874 Эфиопия 6 4/R 7.5/S 2/HR 5/R 4.5/R (1) teres

25274 “ ” 2 5/R 3.5/HR 2.3/HR 2.5/HR 3.8/R (2) mac

№ 
каталога 

ВИР
Происхождение Рядность

Моноконидиальные изоляты

Ptm Ptt Гибрид Ptt × Ptm

f.m. 48.2 11.3 S18 F18 Кр-2016-15 проявление 
признака

Таблица 2. Продолжение
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разцах к-18728 и к-18716 проявились в виде spot-
формы, а на двух других к-9004 и NDB-112 сме-
шанного типа, как net-, так и spot-формы (табл. 2).

Среди высокоустойчивых к изолятам Ptt и Ptm
и гибридному изоляту (HR, типы реакции 1–
3.5 балла) выделились сорта: Tifang (к-18760a), Fox
(к-19182), Kaikei 22 (к-20249), Cowra 37 (к-5208) и об-
разцы к-2589, к-5059, к-5900, к-9308, к-11777, к-
19979 и к-21538 (табл. 2). Эти генотипы ячменя
представляют ценный исходный материал для се-
лекции на устойчивость к двум формам возбуди-
теля сетчатой пятнистости.

Примерно одинаковое количество образцов
оказалось устойчивым к изолятам Ptt и Ptm (22.6 и
24.7%), также как к изолятам Ptt, гибридному изо-
ляту (16.9%), Ptm и гибридному изоляту (18.1%)
(рис. 3). При этом высокой устойчивостью (HR) к
изолятам Ptm характеризовалось почти в два раза
большее количество изученных генотипов ячме-
ня, чем к изолятам Ptt. При сравнении типов реак-
ций образцов ячменя к изолятам Ptt и Ptm незави-
симо от их происхождения только 8.8% образцов
были устойчивы к обеим формам P. teres (рис. 3),
из них равное количество 33.9% – шестирядных и
33.3% двурядных (табл. 2). В представленной вы-

борке изолятов Ptt, Ptm и Ptt × Ptm отсутствовали
вирулентные к одним и тем же сортам. Невысокие
значения совпадающих типов реакции восприим-
чивости к Ptt и Ptm (0.3%) объясняется изначаль-
ной подборкой генотипов ячменя с устойчиво-
стью к Ptt. Этим же объясняется и небольшое ко-
личество генотипов, восприимчивых к изолятам
Ptt и устойчивых к Ptm – 1.2% (рис. 3).

Изучение вирулентности гибридного изолята к
набору из 86 сортов и образцов ячменя показало,
что гибрид Ptt × Ptm отличался меньшей агрессив-
ностью: средний балл поражения составлял 3.6,
тогда как средний для Ptt – 4.4 и 3.9 для Ptm. В за-
висимости от генотипа ячменя проявлялись три
типа симптомов болезни при инокуляции гибрид-
ным изолятом Ptt × Ptm: на 25 генотипах ячменя
симптомы болезни были типичными для изолятов
Ptt, на 45 образцах – для Ptm, а на 16 образцах
встречались смешанные симптомы, имеющие
признаки как spot- так и net-формы (табл. 2).

В табл. 3 приведены коэффициенты корреля-
ции между изолятами Ptt, Ptm и гибридом Ptt × Ptm
по их вирулентности к исследуемому набору гено-
типов ячменя. Слабая корреляция выявлена при
сравнении типов реакций к изолятам Ptt и Ptm, со-

Примечание. Баллы 1–3.5 соответствуют высокой устойчивости (HR) к изолятам Ptt и Ptm; 3.6–5.0 – устойчивости (R), 5.1–6.9 – сред-
ней устойчивости (MR), 7–10 – восприимчивости (S); н/д – нет данных; (1) teres – на листьях признаки net-формы; (2) mac – на
листьях признаки spot-формы; (3) mac/t – на листьях признаки двух форм гриба.

25283 США 6 5.7/MR 5.3/MR 3.3/HR 2.3/HR 2/HR (1) teres

26110 Узбекистан 6 н/д 3/HR 2/HR 3.5/HR 4/R (2) mac

26180 Россия (Ставрополь) 2 н/д 1.3/HR 6.3/MR 5.5/MR 6.7/MR (2) mac

26338 Украина 2 6.7/MR 1.8/HR 6.7/MR 8/S 4/R (3) mac/t

29268 Россия (Бурятия) 2 2.5/HR 9/S 3.3/HR 7.7/S 4.3/R (2) mac

29334 Россия (Новосибирск) 2 н/д 5/R 2.5/HR 6.7/MR 2.3/HR (1) teres

29700 США 6 н/д 4/R 8.3/S 6.3/MR 2.3/HR (2) mac

29720 Эфиопия 2 6/MR 3/HR 4.3/R 7/S 5.7/MR (2) mac

30311 Россия (Самара) 2 4.3/R 3.5/HR 1.5/HR 8.8/S 5.3/MR (3) mac/t

30408 Канада 6 4/R 5/R 2.8/HR 3/HR 4.3/R (2) mac

30616 Чехия 2 3/HR 3/HR 8.8/S 8.7/S 5.8/MR (2) mac

30617 “ ” 2 5.7/MR 1/R 8.5/S 7/S 2.7/HR (2) mac

NDB 112 США 6 5/R 5/R 3/HR 3.7/R 6/MR (3) mac/t

26959 “ ” 6 5/R 5.3/MR 3.8/R 2/HR 2.3/HR (2) mac

C.I 9214 Корея 6 2/HR 3/HR 5.5/MR 1.3/HR 4/R (3) mac/t

№ 
каталога 

ВИР
Происхождение Рядность

Моноконидиальные изоляты

Ptm Ptt Гибрид Ptt × Ptm

f.m. 48.2 11.3 S18 F18 Кр-2016-15 проявление 
признака

Таблица 2. Окончание
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бранных на одном поле в Краснодарском крае
(0.36), изолятов Ptt из Краснодара и Республики
Беларусь (0.27), а также изолятов Ptt из Республи-
ки Беларусь и Ptm из г. Краснодара (0.24). Осталь-
ные значения коэффициентов корреляции демон-
стрировали очень слабую положительную или от-
рицательную корреляцию (табл. 3).

В литературе имеется большой объем инфор-
мации по результатам изучения изменчивости по-
пуляций возбудителя P. teres f. teres (Gupta, Lough-
man, 2001; Serenius, 2006; Serenius et al., 2007; Afa-
nasenko et al., 2009; Koladia et al., 2016; Richards et al.,
2016; Wallwork et al., 2016; Akhavan et al., 2016) и вы-
явления источников и доноров устойчивости к бо-

лезни (Jalli et al., 2000; Novokazi et al., 2019; Daba
et al., 2019; Rozanova et al., 2019). В отношении
P. teres f. maculata в последние годы также появи-
лись сведения об устойчивости сортов и линий яч-
меня к этой форме гриба (Williams et al., 2003;
Neupane et al., 2015; Tamang et al., 2015; Wang et al.,
2015; Çelik Oğuz et al., 2017; Gyawali et al., 2019).
Устойчивость к Ptt и Ptm находится под разным ге-
нетическим контролем (Manninen et al., 2006; Gre-
wal et al., 2008, 2012; Burlacoti et al., 2017). В работе
Manninen et al. (2006), ген Rpt5, контролирующий
высокую устойчивость к Ptt, у образца из Эфио-
пии CI 9819 (к-25274) был локализован на хромо-
соме 6Н, а ген Rpt6, детерминирующий устойчи-

Рис. 3. Распределение по устойчивости к изолятам Ptt, Ptm и гибридному изоляту Ptt × Ptm в коллекции из 86 генотипов
ячменя: R Ptt + Ptm – устойчивые генотипы ко всем изолятам Ptt и Ptm; HR Ptt + Ptm – высокоустойчивые генотипы ко
всем изолятам Ptt и Ptm; R Ptt + S Ptm – устойчивые генотипы к изолятам Ptt и восприимчивые к изолятам Ptm; R Ptm + S
Ptt – устойчивые генотипы к изолятам Ptm и восприимчивые к изолятам Ptt; R Ptt – устойчивые генотипы к изолятам Ptt;
HR Ptt – высокоустойчивые генотипы к изолятам Ptt; R Ptm – устойчивые генотипы к изолятам Ptm; HR Ptm – высоко-
устойчивые генотипы к изолятам Ptm; R Ptt + Ptt × Ptm – устойчивые генотипы к изолятам Ptt и гибридному изоляту Ptt ×
Ptm; HR Ptt + Ptt × Ptm – высокоустойчивые генотипы к изолятам Ptt и гибридному изоляту Ptt × Ptm; R Ptm + Ptt × Ptm –
устойчивые генотипы к изолятам Ptm и гибридному изоляту Ptt × Ptm; HR Ptm + Ptt × Ptm – высокоустойчивые генотипы
к изолятам Ptm и гибридному изоляту Ptt × Ptm; R Ptt + Ptm + Ptt × Ptm – устойчивые генотипы к изолятам Ptt, Ptm и
гибридному изоляту Ptt × Ptm; HR Ptt + Ptm + Ptt × Ptm – высокоустойчивые генотипы к изолятам Ptt, Ptm и гибридному
изоляту Ptt × Ptm.
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Таблица 3. Коэффициенты корреляции между изолятами Ptt, Ptm и гибридом Ptt × Ptm по их вирулентности к иссле-
дуемому набору генотипов ячменя

Примечание. Значение до 0.2 соответствует очень слабой, до 0.5 – слабой корреляции.

Изоляты 11.3 Ptm Беларусь F.m. 48.2 Ptm 
Краснодар F18 Ptt Беларусь S18 Рtt Краснодар

F.m. 48.2 Ptm Краснодар 0.0272

F18 Ptt Беларусь –0.0689 0.2443

S18 Рtt Краснодар –0.0972 0.3557 0.2674

Гибрид Ptt × Ptm –0.1851 0.0197 0.1995 –0.0419
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вость к Ptm на хромосоме 5Н. В наших исследова-
ниях этот образец также проявил устойчивость ко
всем изученным изолятам Ptt, Ptm и Ptt × Ptm. При
этом симптомы при инокуляции гибридным изо-
лятом проявились как характерные для Ptm.

Наиболее вероятной гипотезой существования
изолятов P. teres, сочетающих в своем геноме мар-
керы Ptt и Ptm, является половая или соматиче-
ская гибридизация между двумя формами гриба
при их совместном существовании на посевах яч-
меня, либо существование третьей (возможно,
предковой) формы, сочетающей генетический ма-
териал P. teres. f. teres и P. teres f. maculata (Mironenko
et al., 2021).

Пока мы можем только предположить, что
проявление симптомов при инокуляции гибрид-
ным изолятом зависит от генотипа ячменя, влия-
ющего на экспрессию определенных генов-эф-
фекторов патогена.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Впервые на большой выборке сортов и образ-

цов ячменя проведено сравнительное изучение
вирулентности изолятов двух форм возбудителя
сетчатой пятнистости и гибридного изолята. По-
лученные данные свидетельствуют, что в боль-
шинстве случаев изоляты Ptm отличаются по ви-
рулентности от изолятов Ptt, а гибридный изолят
Ptt × Ptm – и от Ptt, и от Ptm. Впервые выявлены
устойчивые и высокоустойчивые одновременно
ко всем изученным изолятам Ptt, Ptm и гибридно-
му изоляту Ptt × Ptm генотипы ячменя, которые
представляют ценный исходный материал для се-
лекции на устойчивость к двум формам возбуди-
теля сетчатой пятнистости.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РФФИ (№ 20-516-00007 Бел_а).
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Juvenile Resistance of Barley Cultivars and Accessions to Net-, Spot-, and Hybrid
(Net × Spot) Forms of Pyrenophora teres
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Barley net blotch is an economically important disease. The causative agent is an ascomycete, Pyrenophora teres,
which exists in two forms: P. teres f. teres (Ptt) and P. teres f. maculata (Ptm), which differ in their symptoms on
barley plants. These two forms are easily crossed in laboratory conditions with the formation of fertile offspring,
however, it is extremely difficult to prove the hybrid nature of fungal isolates, sometimes found in natural popu-
lations of the pathogen and bearing signs of both forms. In 2020, we first identified Ptt × Ptm hybrids in natural
populations of P. teres in Krasnodar Region in isolates collected in 2016. The aim of the studies was to compare
the virulence of two Ptt isolates, two Ptm isolates of different origin and a hybrid isolate Ptt × Ptm to a wide set of
barley genotypes from the VIR collection pre-selected for Ptt resistance, to determine variability of the virulence
trait in the hybrid isolate and characterize resistance to both forms of the fungus and hybrid. Depending on the
barley genotype, 3 types of disease symptoms were manifested upon inoculation with the Ptt × Ptm hybrid isolate:
(1) similar to Ptt, (2) similar to Ptm, and (3) a mixed type. Apparently, the manifestation of symptoms after in-
oculation with the hybrid isolate depends on the barley genotype influencing the expression of certain pathogen
effector genes. It was shown that in most cases Ptm isolates differ in virulence from Ptt isolates to the same barley
genotypes, and the Ptt × Ptm hybrid isolate from both Ptt and Ptm. On average, the Ptt × Ptm hybrid isolate was
less aggressive than the Ptt and Ptm isolates. A comparison of the types of responses of barley genotypes to all
studied isolates of Ptt and Ptm revealed 8.8% of genotypes resistant to both forms of P. teres and 5.6% to Ptt, Ptm
and the hybrid isolate Ptt × Ptm. The virulence of natural hybrid between two forms of P. teres Ptt × Ptm was stud-
ied for the first time. The barley genotypes resistant to the two forms of the net blotch are valuable source of re-
sistance for barley breeding.

Keywords: barley, hybrid form (net × spot), net blotch, net-form, Pyrenophora teres, resistance, spot-form, viru-
lence
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В 2000-х гг. во всем мире отмечается расширение ареала вредоносности возбудителя желтой ржавчины
пшеницы (Puccinia striiformis) (Pst). Обусловлено это появлением новых высокоагрессивных инвазив-
ных групп рас PstS1 и PstS2, способных развиваться при высоких температурах, и результатом мутаций
возбудителя по признаку вирулентности. Для идентификации инвазивных рас подобраны SCAR-мар-
керы и охарактеризованы коллекции патогена во многих странах мира. В данных исследованиях впер-
вые в России проведен анализ региональных популяций P. striiformis на наличие инвазивных рас PstS1
и PstS2. Монопустульные изоляты получены из урединиообразцов, собранных с мягкой и твердой пше-
ницы, тритикале и злаковых трав в семи регионах РФ (Северокавказский, Северо-Западный, Цен-
трально-Черноземный, Нижневолжский, Средневолжский, Волго-Вятский, Западно-Сибирский) в
2019–2020 гг. Всего протестировано 82 изолята. С использованием SCAR-маркеров в изученной кол-
лекции P. striiformis выявлено три генотипа, один из которых относится к инвазивной группе PstS2. Два
других генотипа имели отличное от нее происхождение. Изоляты PstS2 были выделены из образцов по-
пуляций патогена, собранных на Северо-Западе в 2020 г. Анализ вирулентности выявил среди них два
фенотипа: PstS2_R1 (3 изолята) и PstS2_R2 (1 изолят). Согласно информации Global Rust Reference
Center (http://www.wheatrust.org/), характерным признаком для инвазивной группы PstS2 является ви-
рулентность к образцам пшеницы с генами устойчивости Yr2, Yr6, Yr7, Yr8, Yr9 и Yr25. Фенотип
PstS2_R1 характеризовался вирулентностью к образцам пшеницы с этими генами, а также к Yr1, Yr32 и
YrSp. Фенотип PstS2_R2, отличался от PstS2_R1 авирулентностью к Yr25 и вирулентностью к Yr3 и Yr4.
Основное отличие российских изолятов группы PstS2 от обнаруженных в других странах – вирулент-
ность к линиям с генами Yr4, Yr32 и YrSp. Первое обнаружение инвазивных рас на территории Северо-
Запада России указывает на необходимость проведения ежегодного мониторинга региональных попу-
ляций P. striiformis.

Ключевые слова: Yr-гены, инвазивные расы, молекулярные маркеры, популяции, Puccinia striiformis,
Triticum aestivum
DOI: 10.31857/S0026364823010129, EDN: HRXOZS

ВВЕДЕНИЕ

Пшеница – основная стратегическая сельско-
хозяйственная культура. Поражение болезнями –
один из факторов, снижающий урожайности зер-
на и качество продуктов его переработки (Fursov,
2018). Ржавчина – наиболее распространенное за-
болевание данной культуры. На пшенице встреча-
ется три вида возбудителей болезни – Puccinia trit-
icina Erikss., P. graminis Pers. и P. striiformis West.
(McIntosh et al., 1995), которые характеризуются
высоким эволюционным потенциалом. Ускорен-
ный мутационный процесс предопределяет воз-
никновение новых рас. Высокая миграционная
способность патогенов обеспечивает быстрое их

распространение между странами и континента-
ми (Liu et al., 2017; Chen, 2005).

Бурая ржавчина в большинстве стран, в том
числе и в России, имела экономическую значи-
мость для пшеницы до 2005 гг. (McCallum et al.,
2016; Gultyaeva et al., 2021). В современный период
ситуация изменилась и ей на смену пришли жел-
тая и стеблевая ржавчина. Возбудитель желтой
ржавчины поражает культурные и дикие виды зла-
ков, в том числе мягкую и твердую пшеницу, три-
тикале, ячмень, рожь. Симптомы болезни отмеча-
ются на листьях, листовых влагалищах, колоско-
вых чешуях и, реже, на стеблях в виде лимонно-
желтых урединиопустул, которые располагаются
продольными рядами (Hovmøller et al., 2011). По-
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этому другое популярное название этой болезни –
полосатая ржавчина (stripe rust).

Влажность и температура воздуха – основные
факторы, обуславливающие успешное развитие
ржавчинных грибов. P. striiformis развивается в
условиях пониженных температур (2–15°С) при
повышенной влажности воздуха (Chen, 2005), что
лимитировало широкое распространение патоге-
на, в отличие от более пластичных видов P. triticina
и P. graminis.

Урединиоспоры возбудителя желтой ржавчины
в зимний период пoгибaют пpи температуре –4°С,
а мицелий гриба в живой ткани листа пшеницы
остается жизнеспособным и при более низких
температурах (Zadoks, 1961). J.W. Hendrix, E.H. Lloyd
(1966) сообщают, что при благоприятных погод-
ных условиях для эпифитотийного развития забо-
левания в весенний период достаточно одной уре-
диниопустулы нa гeктap посева пшеницы. При
благоприятных погодных условиях и раннем раз-
витии болезни потери урожая могут составить
100% (Chen et al., 2010).

До недавнего времени желтая ржавчина пше-
ницы относилась к болезням, имеющим регио-
нальное значение во всем мире. В 2000-х гг. ее аре-
ал и вредоносность стали существенно расти.
Эпифитотии болезни регулярно отмечаются в За-
падной Европе, Центральной и Восточной Азии,
на Ближнем Востоке, Северной и Южной Афри-
ке, Северной и Южной Америке, Австралии Цен-
тральной Азии и Казахстане (Hovmøller et al.,
2002; Chen, 2005; Wellings, 2011; Chen et al., 2014;
Brar, Kutcher, 2016; Kokhmetova et al., 2018, 2020,
2021). Обусловлено это появлением новых высо-
коагрессивных инвазивных групп рас PstS1 и PstS2,
способных развиваться при высоких температу-
рах. Также стали отмечать быстрые мутации пато-
гена по признаку вирулентности. В Западной Ев-
ропе, Австралии, Северной Америке появились
новые расы, преодолевшие устойчивость ранее
резистентных сортов пшеницы и тритикале, и
стремительно распространяющиеся по всему ми-
ру (Hovmøller et al., 2015; Hubbard et al., 2015).

Группа рас PstS1 впервые отмечена в Кении в
1982 г. Далее ее присутствие зафиксировано в других
странах Восточной Африки: Эфиопия (1986 г.), Ру-
анда, Бурунди (1988 г.), Танзания (1990). В 2000 г.
она впервые отмечена в США, а в 2002 г. – в Ав-
стралии, что являлось причиной сильнейших эпи-
фитотий желтой ржавчины в этих странах (Chen
et al., 2002; Milus et al., 2006; Wellings, 2007; Walter
et al., 2016). Отличие PstS1 от других распростра-
ненных во всем мире рас – адаптация к высоким
температурам, что не характерно для данного па-
тогена (Milus et al., 2006, 2009; Markell, Milus, 2008).
В настоящее время группа PstS1 отмечается еже-
годно в Восточной Африке, а в годы эпифитотий – в
США и Австралии (https://agro.au.dk/forskning/in-

ternationale-platforme/wheatrust), однако не отме-
чена в других регионах мира.

Группа PstS2 – результат мутации PstS1, то есть
по сути является ее сестринской линией. В отли-
чие от PstS1, она получила более широкое распро-
странение. В 1990-e гг. она была отмечена на
Ближнем Востоке и Северной Африке, в 2002 г. –
в Западной Европе, в 2003 г. – в Западной и Цен-
тральной Азии (Flath, Bartels, 2002; Hovmøller, Jus-
tesen, 2007; Hovmøller et al., 2008; Walter et al.,
2016). В 2015–2016 гг. изоляты расы PstS2 отмече-
ны в соседних с Россией странах – Украине и
Азербайджане. Имеется предположение, что по-
явление и распространение новых рас PstS1 и
PstS2 может быть связано с преодолением эффек-
тивности гена устойчивости Yr9 на Ближнем Во-
стоке и в Южной Азии в 1980-х и 1990-х гг. (Singh
et al., 2004).

Исследования российских популяций возбуди-
теля желтой ржавчины на наличие инвазивных
рас PstS1 и PstS2 до настоящего времени не прово-
дились. При этом обе группы характеризуются
высокой скоростью изменчивости по вирулентно-
сти и микросателлитным локусам, что предопре-
деляет необходимость их мониторинга. Цель дан-
ной работы – молекулярно-генетический анализ
российских популяций P. striiformis на наличие вы-
сокоагрессивных инвазивных групп рас PstS1 и
PstS2.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Инфекционные образцы, представленные ли-

стьями с урединиопустулами P. striiformis, были
получены из семи регионов РФ: Северокавказско-
го (Дагестан, Краснодарский край), Северо-За-
падного (Ленинградская обл.), Центрально-Чер-
ноземного (Тамбовская обл.), Нижневолжского
(Саратовская обл.), Средневолжского (Самар-
ская обл.), Волго-Вятского (Кировская обл.) и За-
падно-Сибирского (Новосибирская обл., Красно-
ярский край) в 2019–2020 гг. Они были собраны на
мягкой и твердой пшенице, тритикале и злаковых
травах на экспериментальных полях, государ-
ственных сортоучастках (ГСУ) и производствен-
ных посевах. Происхождение инфекционного ма-
териала представлено в табл. 1.

Для получения монопустульных изолятов ис-
пользовали ранее описанную методику. Для про-
ведения молекулярных исследований выделено и
размножено 82 монопустульных изолята P. strii-
formis.

Экстракция ДНК из урединиоспор монопу-
стульных изолятов P. striiformis выполнена по ме-
тодике, описанной A.F. Justesen et al. (2002). Де-
струкцию спор осуществляли с помощью гомоге-
незатора FastPrep®-24.

Набор SCAR-маркеров (SCP19M24a1, SCP19M24a2,
SCP19M26a1, SCP19M26a2) использовали для
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идентификации инвазивных групп рас PstS1 и
PstS2 (Walter et al., 2016). Применяли следующую
программу амплификации: 94°C – 3 мин, 35 цик-
лов (94°C – 30 с, 62°C – 1 мин, 72°C – 30 с), 72°C –
5 мин. Продукты ПЦР анализировали в 1.5%-м
агарозном геле в 1%-м ТВЕ буфере.

Интерпретацию результатов проводили по сле-
дующему принципу: изоляты, относящиеся к груп-
пе PstS1, имеют продукты амплификации всех четы-
рех маркеров: SCP19M24 a1 – 485 п.н., SCP19M24 a2 –
385 п.н., SCP19M26a1 – 491 п.н., SCP19M26a2 –
262 п.н., а изоляты группы PstS2 – маркеров
SCP19M24a1, SCP19M24a2 и SCP19M26a2.

Для изолятов P. striiformis, по результатам моле-
кулярного анализа отнесенных к определяемым
инвазивным группам, провели анализ вирулент-
ности (Shaydayuk et al., 2021). В качестве тестеров-
вирулентности использовали линии Avocet (AvS
NIL) с генами Yr1, Yr5, Yr6, Yr7, Yr8, Yr9, Yr10,
Yr15, Yr17, Yr18, Yr24, Yr27, YrSp и сорта Chinese
166 (Yr1), Lee (Yr7, Yr+), Heines Kolben (Yr6, Yr+),
Vilmorin 23 (Yr3), Moro (Yr10, YrMor), Strubes Dick-
kopf (YrSD, Yr+), Suwon 92/Omar) (YrSu, Yr+), Hy-
brid 46 (Yr4, Yr+), Reichersberg 42 (Yr7, Yr+), Heines
Peko (Yr6, Yr2), Nord Desprez (Yr3, YrND, Yr+),
Compair (Yr8, Yr19), Carstens V (Yr32, Yr+), Spald-
ings Prolific (YrSP, Yr+), Heines VII (Yr2, Yr+). Тип
реакции определяли по шкале G. Gassner, W. Straib

(1926). Растения с баллами 0–2 относили к устой-
чивым, а 3, 4 и Х – к восприимчивым.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Молекулярный анализ проведен для 82 россий-
ских изолятов возбудителя желтой ржавчины ши-
рокого географического происхождения. Продук-
ты амплификации размером 385 п.н. и 262 п.н.,
характерные для маркеров SCP19M24a2 и
SCP19M26a2, выявлены у всех изученных проб
P. striiformis. Маркер SCP19M26a1 (491 п.н.) ам-
плифицировался также у большинства изолятов,
за исключением трех северо-западных, одного ки-
ровского и двух краснодарских изолятов, выде-
ленных с мягкой пшеницы. Диагностический
фрагмент маркера SCP19M24a1 размером 405 п.н.
показали четыре северо-западных изолята, выде-
ленные с мягкой пшеницы. Примеры электрофо-
реграмм представлены на рис. 1.

Молекулярный анализ позволил выявить три
генотипа в изученной коллекции P. striiformis
(табл. 2). Согласно Walter et al. (2016), изоляты,
имеющие диагностические фрагменты с маркера-
ми SCP19M24a1, SCP19M24a2 и SCP19M26a2, от-
носятся к инвазивной группе PstS2. Подобные
изоляты P. striiformis были выявлены в образцах се-
веро-западной популяции, собранных в 2020 г. на
опытном поле пушкинских лабораторий ВИР

Таблица 1. Характеристика изученной коллекции Puccinia striiformis

Место сбора 
урединиообразцов Год сбора Культура Число монопустульных 

изолятов

Дагестан 2020 Твердая пшеница 2
Мягкая пшеница 3

Краснодарский край 2019 “ ” 4
Злаковые травы 5

2020 Твердая пшеница 4
Мягкая пшеница 4

Ленинградская обл. 2019 Тритикале 4
Мягкая пшеница 5
Твердая пшеница 4

2020 Тритикале 11
Мягкая пшеница 17

Новосибирская обл. 2019 “ ” 4
2020 “ ” 4

Кировская обл. 2020 “ ” 2
Тамбовская обл. 2020 “ ” 2
Красноярский край 2020 “ ” 4
Саратовская обл. 2020 “ ” 2
Самарская обл. 2020 Твердая пшеница 1

Всего изолятов 82
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Рис. 1. Электрофореграмма ПЦР-изолятов Puccinia striiformis (№№ 1–10) со SCAR маркерами SCP19M24a и SCP19M26a:
а – маркер SCP19M24a2 (размер продукта амплификации 385 п.н.); б – маркер SCP19M26a2 (262 п.н.); в – маркер SCP19M24a1
(405 п.н.); г – SCP19M26a1 (491 п.н.). М – маркер 100 п.н. ДНК [производитель “Диалат” (http://dialat.ru/f/m100rus.pdf)]. Изо-
ляты №№ 5, 6, 8 – представители инвазивной группы PstS2.

M 1 2 3 4 5

(a)

6 7 8 9 10

M 1 2 3 4 5

(б)

6 7 8 9 10

M 1 2 3 4 5

(в)

6 7 8 9 10

M 1 2 3 4 5

(г)

6 78 9 10
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(Санкт-Петербург, г. Пушкин) (2 изолята) и Ле-
нинградских ГСУ (Гатчинский р-н, Рождествено
и Волосово). Два других генотипа отличались от
PstS1 и PstS2, что указывает на иное их происхож-
дение. В мировой литературе такие изоляты обо-
значаются как “другие” (other) (Walter et al., 2016).
Примеры электрофореграмм представлены на
рис. 1.

Анализ вирулентности изолятов, относящихся
к группе рас PstS2, показал, что три изолята (пуш-
кинские и волосовский) сходны по фенотипу ви-
рулентности, а рождественский отличался от них.
Все изоляты авирулентны к линиям Avocet c гена-
ми Yr5, Yr10, Yr15, Yr17, Yr24, Yr26 и сортам Moro
(Yr10, YrMor), Nord Desprez (Yr3, YrND, Yr+), и ви-
рулентны к линиям с генами Yr1, Yr6, Yr8, Yr9,
Yr27, YrSp и сортам Chinese 166 (Yr1), Lee (Yr7,
Yr+), Heines Kolben (Yr6, Yr+), Suwon 92/Omar)

(YrSu, Yr+), Reichersberg 42 (Yr7, Yr+), Heines Peko
(Yr6, Yr2), Compair (Yr8, Yr19), Carstens V (Yr32,
Yr+), Spaldings Prolific (YrSP, Yr+), Heines VII (Yr2,
Yr+). Различия по вирулентности наблюдали на
сортах Vilmorin 23 (Yr3), Strubes Dickkopf (YrSD,
Yr+), Hybrid 46 (Yr4, Yr+) и линии Avocet c геном
Yr18. Рождественский изолят был авирулентен к
линии с Yr18 и сорту Strubes Dickkopf, и вирулен-
тен к Vilmorin 23 и Hybrid 46.

Анализ обширной коллекции изолятов, выпол-
ненный в Global Rust Reference Center (Hovmøller
et al., 2022) показал, что изоляты инвазивных
групп PstS1 и PstS2 не имеют специфичных отли-
чий по вирулентности и могут быть сходны как
между собой, так и с изолятами, не относящимися
к этим группам. В группе PstS1 во всем мире опре-
делено три фенотипа вирулентности, а в группе
PstS2 – девять (табл. 3). Наиболее характерным

Таблица 2. Характеристика генотипов Puccinia striiformis, определенных с использованием SCAR маркеров, и их
представленность в изученной коллекции патогена

Примечание. *Наличие (+), отсутствие (–) продукта амплификации.

Группа
Наличие продукта амплификации маркера*

SCP19M24a1 SCP19M24a2 SCP19M26a1 SCP19M26a2 Частота (%)

1 (PstS2) + + – + 4.9
2 – + + + 87.8
3 – + – + 7.3

Таблица 3. Вирулентность изолятов, относящихся к группам PstS1 и PstS2, за рубежом (http://www.wheatrust.org/) и
в России

Примечание. *Характеристика авирулентности (–)/вирулентности выполнена с использованием следующего набора тестеров:
Yr1, Yr2, Yr3, Yr4, Yr5, Yr6, Yr7, Yr8, Yr9, Yr10, Yr15, Yr17, Yr24, Yr25, Yr27, Yr32, Spalding Prolific (Sp), Avocet S (AvS).

Группа Фенотип Вирулентность* Регион наибольшей 
представленности

PstS1 PstS1 –, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, –, –, –, AvS США, Австралия
PstS1, v1 1, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, –, –, –, AvS, – Восточная Африка
PstS1, v1,v27 1, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, 27, –, –, AvS, – “ ”

PstS2 PstS2 –, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, –, –, –, AvS, – Восточная Африка, Западная и 
Южная Азия

PstS2, v1 1, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, –, –, –, AvS, – Восточная Африка
PstS2 v3 –, 2, 3, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, –, –, –, AvS, – “ ”
PstS2, v27 –, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, 27, –, –, AvS Восточная и Северная Африка, 

Западная Азия
Pst2, v1, v27 1, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, 27, –, –, AvS Восточная Африка, Западная Азия
PstS2, v3, v27 –, 2, 3, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, 27, –, –, AvS Восточная Африка
PstS2, v10 –, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, 10, –, –, 24, 25, –, –, –, AvS Восточная Африка, Западная Азия
PstS2, v10, v27 –, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, 10, –, –, 24, 25, 27, –, –, AvS Западная Азия
PstS2, v3, v10, v27 –, 2, 3, –, –, 6, 7, 8, 9, 10, –, –, 24, 25, 27, –, –, AvS Восточная Африка
PstS2_R1 1, 2, –, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, 25, 27, 32, Sp, AvS Россия, Северо-Западный регион
PstS2_R2 1, 2, 3, 4, –, –, 6, 7, 8, 9, –, –, –, –, –, 27, 32, Sp, AvS Россия, Северо-Западный регион
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признаком изолятов обеих инвазивных групп яв-
ляется вирулентность к образцам с генами Yr2,
Yr6, Yr7, Yr8, Yr9, Yr25 (Milus et al., 2006; Hovmøller
et al., 2008). Российский фенотип PstS2_R1, пред-
ставленный тремя изолятами, характеризовался
вирулентностью ко всем этим генам, и, кроме то-
го, был вирулентен к Yr1, Yr32 и YrSp. Фенотип
PstS2_R2, отличался от PstS2_R1 авирулентно-
стью к Yr25 и вирулентностью к Yr3 и Yr4. Основ-
ное отличие российских изолятов группы PstS2 от
обнаруженных в других странах – вирулентность к
линиям с генами Yr4, Yr32 и YrSp.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Впервые в России проведен молекулярно-гене-

тический анализ популяций возбудителя желтой
ржавчины пшеницы на наличие высоко агрессив-
ных групп рас PstS1 и PstS2. Изоляты, относящие-
ся к группе PstS2, обнаружены в образцах северо-
западной популяции, собранной в Ленинградской
обл. У изолятов инвазивной группы выявлено два
фенотипа вирулентности, отличающихся от обна-
руженных в других странах. Первое выявление
инвазивных рас на территории северо-запада Рос-
сии указывает на необходимость проведения еже-
годного мониторинга региональных популяций
P. striiformis.

Исследования поддержаны Российским науч-
ным фондом, проект № 19-76-30005.
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The expansion of the area of harmfulness of the wheat yellow rust pathogen (Puccinia striiformis) (Pst) has be ob-
served all over the world in the 2000s. This is due to the emergence of new highly aggressive invasive groups of
races PstS1 and PstS2, adopted to the high temperatures, and also as a result of virulence mutations of regional
pathogen populations. SCAR-markers were developed for identification of invasive races, and pathogen collec-
tions from many countries were studied. In these studies in first in Russia, the analysis of regional populations of
P. striiformis for the presence of invasive races PstS1 and PstS2 was carried out. Single pustule isolates were ob-
tained from urediosamples collected from common and durum wheat, triticale and wild grasses in seven regions
of the Russian Federation (North Caucasian, Northwestern, Central Black Earth, Lower Volga, Middle Volga,
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Volga-Vyatka, West Siberian) in 2019–2020. In total 82 isolates were studied. Using SCAR markers, three gen-
otypes were identified in the studied collection of P. striiformis, and one of which belongs to the invasive group
PstS2. The other two genotypes had a different origin (other). Isolates of PstS2 group were received from patho-
gen population samples collected in the Russian Northwest in 2020. Virulence analysis revealed two phenotypes
among them: PstS2_R1 (3 isolates) and PstS2_R2 (1 isolate). According to information from the Global Rust
Reference Center (http://www.wheatrust.org/), the main characteristic of isolates from invasive PstS2 group is
virulence to wheat lines with resistance genes Yr2, Yr6, Yr7, Yr8, Yr9 and Yr25. The Russian R1 phenotype PstS2
was also characterized by virulence to these genes, as well as to Yr1, Yr32, and YrSp. The PstS2_R2 phenotype
differed from PstS2_R1 for avirulence to Yr25 and virulence to Yr3 and Yr4. The main difference of Russian PstS2
isolates with detected in other countries is virulence to wheat lines with genes Yr4, Yr32, and YrSp. The first de-
tection of invasive races in the Northwest of Russia indicates the relevance of annual monitoring of regional pop-
ulations of P. striiformis.

Keywords: invasive races, molecular markers, Puccinia striiformis, Yr-genes, population, Triticum aestivum
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К 85-ЛЕТИЮ АКАДЕМИКА РАН МАРКА МИХАЙЛОВИЧА ЛЕВИТИНА
To the 85th Anniversary of Mark Levitin, Academician of Russian Academy of Sciences

DOI: 10.31857/S0026364823010051, EDN: HMYXJI

Известному ученому-фитопатологу, заслужен-
ному деятелю науки РФ, академику РАН, профес-
сору Марку Михайловичу Левитину 17 декабря
2022 г. исполнилось 85 лет. М.М. Левитин выпол-
нил большой цикл работ по мутационной измен-
чивости и соматической гибридизации фитопато-
генных грибов, анализу структуры популяций и
влиянию генотипа сорта и экологических факто-
ров на динамику популяций патогенов, изучению
многогранной проблемы взаимоотношений воз-
будителей болезней и растений. Теоретические
исследования послужили основой для создания
экологически обоснованных систем интегриро-
ванной защиты растений в различных зонах стра-
ны. Он многие годы руководил лабораторией ми-
кологии и фитопатологии ВИЗР, воспитал целую
плеяду учеников и последователей.

Почти вся жизнь Марка Михайловича связана
с Ленинградом – Санкт-Петербургом. В 1961 г. он
окончил факультет защиты растений Ленинград-
ского сельскохозяйственного института и до 1964 г.
работал старшим научным сотрудником-фитопа-
тологом Дальневосточного НИИ сельского хозяй-
ства. С 1965 по 2021 г. работал во Всесоюзном
(ныне Всероссийском) НИИ защиты растений
(Санкт-Петербург, Пушкин), где прошел путь от
аспиранта (1965–1968) до заведующего лаборато-

рией. В 1968 г. М.М. Левитин защитил кандидат-
скую диссертацию, а в 1983 г. – докторскую.
В 1988 г. ему присвоено ученое звание профессо-
ра, в 1993 г. – чл.-корреспондента, а в 1999 г. –
академика Россельхозакадемии (с 2013 г. в связи с
объединением академий стал академиком РАН).

С 1986 по 2000 г. Марк Михайлович руководил
лабораторией микологии и фитопатологии ВИЗР.
Под его руководством были инициированы иссле-
дования по проблемам фузариозов, альтернарио-
зов, антракнозов и других заболеваний различных
культур. В настоящее время лаборатория миколо-
гии и фитопатологии ВИЗР практически полно-
стью состоит из учеников Марка Михайловича,
которые в свою очередь являются руководителями
нового поколения микологов. С 2001 г. Марк Ми-
хайлович являлся главным научным сотрудником
ВИЗР, а затем научным консультантом.

М.М. Левитин известен как крупный ученый у
нас в стране и за рубежом, благодаря своим рабо-
там в области теоретических и прикладных про-
блем микологии и фитопатологии. Одним из пер-
вых в стране в 1960-е гг. он приступил к изучению
генетики фитопатогенных грибов. Его интересова-
ли проблемы изменчивости фитопатогенных гри-
бов, механизмы расообразовательных процессов,
взаимоотношения в системе “паразит – хозяин”.

В последние годы он живо интересуется про-
блемой влияния глобального изменения климата
на ареалы фитопатогенных грибов и зоны их вре-
доносности.

М.М. Левитин – автор более чем 300 печатных
работ, в том числе крупных обзорных статей по
вопросам генетики фитопатогенных грибов и со-
вершенствования технологий защиты растений от
болезней, автор ряда методических рекомендаций
для селекционеров, фитопатологов, сотрудников
службы защиты растений. Его многолетние иссле-
дования были обобщены в монографиях “Борьба с
главнейшими вредителями и болезнями сельско-
хозяйственных растений на Дальнем Востоке”
(1965), “Генетика фитопатогенных грибов” (1972)
и “Генетические основы изменчивости фитопато-
генных грибов” (1986), “Фитосанитарная диагно-
стика в интегрированной защите растений”
(1995), “Инвазии фитопатогенных грибов” (2019),
“Паразитизм фитопатогенных грибов” (2022).
Книга “Генетика фитопатогенных грибов” была
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первым отечественным изданием по этой важной
проблеме. Она высоко оценена научной обще-
ственностью, о чем свидетельствует присуждение
ей премии Всесоюзного общества генетиков и се-
лекционеров им. Н.И. Вавилова.

Свой богатый опыт генетика-фитопатолога
Марк Михайлович обобщил в учебниках по сель-
скохозяйственной фитопатологии для бакалавров
(2018, 2019, 2020, 2021). Он является автором главы
“Climatic anomalies and plant diseases” в книге “Re-
cent research advances in biology” (2021) и “Monitor-

ing of Fusarium species on grain crops in Russia” в кни-
ге “Agricultural research updates” (2022).

М.М. Левитин является талантливым органи-
затором. Помимо руководства лабораторией,
Марк Михайлович много сделал для развития ми-
кологии и фитопатологии в стране, будучи орга-
низатором научных мероприятий и руководите-
лем различных советов, комиссий и обществен-
ных организаций. Он принимал активное участие
в подготовке и работе всесоюзных (всероссий-
ских) и международных съездов, совещаний, кон-
ференций, на которых выступал с докладами. Его
усилия вложены в организацию Съездов миколо-
гов России и Вавиловского общества генетиков и
селекционеров, всероссийских совещаний по им-
мунитету растений, международных Конгрессов
“Зерно и хлеб России”, XIV Международного ге-
нетического конгресса, XV Конгресса европей-
ских микологов, научных семинаров и школ для
молодых ученых. В течение пяти лет он был пред-
седателем Санкт-Петербургского отделения ВО-
ГиС (2009–2014 гг.), в настоящее время является
членом Президиума ВОГиС.

Марк Михайлович работал в секции агропро-
мышленного комплекса и экспертного совета по
присуждению научных премий и научно-техниче-
ском совете при Губернаторе Ленинградской об-
ласти (2011–2015 гг.), членом Экспертного совета
по импортозамещению и научно-технической по-
литике Ленинградской области (2016). В настоящее
время М.М. Левитин является членом экспертного
совета по присуждению премии Правительства
Санкт-Петербурга и Президиума СПбНЦ РАН в
номинации – премия им. Л. Эйлера для молодых
ученых.

Марк Михайлович со своим первым учителем доцен-
том кафедры фитопатологии Ленинградского сель-
скохозяйственного института Т.Л. Доброзраковой.

Марк Михайлович с руководителем аспирантской подготовки И.А. Захаровым.



70

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 57  № 1  2023

Своим богатым опытом и знаниями в области
микологии и фитопатологии Марк Михайлович
щедро делится с коллегами, занимается подготов-
кой нового поколения молодых ученых. Его уче-
ники всегда чувствуют доброжелательное отноше-
ние и заботу. Он обладает способностью создавать
вокруг себя микроклимат увлеченности и творче-
ства, способствующего эффективному научному
процессу и достижению значимых результатов.
Под его руководством успешно защищены 15 кан-
дидатских и четыре докторские диссертации. Двое
его учеников стали академиками и один – членом-
корреспондентом РАН. Четыре лаборатории
ВИЗР и сам институт возглавляют ученики Марка
Михайловича.

Научная школа, созданная М.М. Левитиным,
широко известна и признана. В 2013 г. она вклю-
чена в реестр ведущих научных и научно-педаго-
гических школ Санкт-Петербурга.

Научные заслуги Марка Михайловича были
многократно отмечены академическими и прави-
тельственными наградами, среди которых: Брон-
зовая медаль ВДНХ СССР (1981), памятные меда-
ли в ознаменовании 100-летия и 125-летия со дня
рождения Н.И. Вавилова (1987, 2012), памятная
медаль А.А. Ячевского (2010), золотая медаль и ди-
плом Европалаты за заслуги в развитии сельскохо-
зяйственных наук (Брюссель, 2016), юбилейная
медаль “50 лет ВОГиС” за вклад в работу ВОГиС и
с 50-летием общества (Москва, 2016), диплом Ми-
хаила Ломоносова за выдающиеся заслуги и боль-
шой личный вклад в развитие отечественной нау-
ки и образования Государства Российского с вру-
чением золотой медали. Национальный комитет
общественных наград (2008), премия Правитель-

ства Санкт-Петербурга и Санкт-Петербургского
научного центра РАН за выдающиеся научные ре-
зультаты в области науки и техники в 2014 г. в но-
минации биологические науки – премия им.
Н.И. Вавилова. В 2009 г. ему присвоено почетное
звание “Заслуженный деятель науки Российской
Федерации”.

Марк Михайлович – яркий, творческий и увле-
кающийся человек. Он музыкально одарен и игра-
ет на различных инструментах, в том числе свои
произведения. Имеет аттестационное удостовере-
ния министерства культуры СССР солиста-ак-
кордеониста. Марк Михайлович прекрасный рас-
сказчик, его рассказы о собаках и приключениях
на охоте столь же увлекательны, как и доклады о
грибах. Его заслуги в создании одной из кровных
линий охотничьих спаниелей описаны в книге
“Охотничьи спаниели Санкт-Петербурга” (2005).

Редакционная коллегия журнала “Микология
и фитопатология”, коллектив ВНИИ защиты рас-
тений и многочисленные коллеги поздравляют
Марка Михайловича Левитина с его замечатель-
ным юбилеем, желают ему крепкого здоровья,
жизненной энергии, достаточной для успешного
исполнения всех намеченных планов и творче-
ских задумок.

© ВНИИ защиты растений и редколлегия журнала
“Микология и фитопатология”

Играл на скрипке Шерлока Холмса будучи в Лондоне
на Бейкер-стрит, 221Б (1998 г.).
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О ТВОРЧЕСКОМ ПУТИ ПРОФЕССОРА
МИХАИЛА ЯКОВЛЕВИЧА ТРЕМАСОВА (1951–2022)

Towards a Creative Destiny of Professor Mikhail Yakovlevich Tremasov (1951–2022)
DOI: 10.31857/S0026364823010063, EDN: HNLPSX

Творческий путь ученого тернист и сложен,
ему присущи успех и неудачи, награды и укориз-
на, и только волевой человек способен преодолеть
трудности и самоотверженно двигаться к заветной
цели. Именно таким был творческий путь профес-
сора Михаила Яковлевича Тремасова – выдающе-
гося ученого, талантливого учителя и доброго на-
ставника, основателя Казанской школы ветери-
нарных токсикологов, оставившего заметный
след в отечественной науке.

Жизненный путь Михаила Яковлевича был не-
разрывно связан с наукой, он являлся ученым-
практиком, заслуженным деятелем науки и лауре-
атом государственной премии Республики Татар-
стан в области науки и техники, его разработки
успешно внедрены в ветеринарию и сельское хо-
зяйство.

Михаил Яковлевич родился 21 сентября 1951 г.
в селе Дубенки Дубенского р-на Мордовской АССР.
Отец – Яков Моисеевич 1923 г.р., работал ветери-
нарным фельдшером, мать – Екатерина Тимофе-
евна 1926 г.р., работала в районной прокуратуре
техничкой. В 1958 г. Михаил Яковлевич поступил
в Дубенскую среднюю школу, которую окончил с
отличием. В 1966 г. вступил в ряды ВЛКСМ. С 1968
по 1973 гг. обучался на ветеринарном факультете
Казанского ордена Ленина ветеринарного институ-

та им. Н.Э. Баумана (КГВИ). С 1970 по 1973 изби-
рался в курсовое, факультетское партбюро, воз-
главлял институтскую студенческую учебную ко-
миссию. За дипломную работу в 1973 г. награжден
Почетной грамотой МСХ ТАССР. После оконча-
ния с отличием института был рекомендован в ас-
пирантуру при кафедре клинической диагностики.

В 1977 г. он под руководством профессора
Н.А. Уразаева защитил диссертацию по теме
“Клинико-электрофонокардиографические и ге-
модинамические показатели при микоплазмен-
ной ринопневмонии телят”, получил ученую сте-
пень кандидата ветеринарных наук.

С 1976 по 1984 г. работал в должности младшего
научного сотрудника лаборатории биофизики
выше упомянутого института. С 1978 г. лаборато-
рия была включена в состав научно-исследова-
тельского ветеринарного института – НИВИ
(г. Казань), который 21.06.84 г. отделился от КГВИ в
качестве самостоятельного учреждения. В 1985 г.
НИВИ был реорганизован во Всесоюзный науч-
но-исследовательский ветеринарный институт –
ВНИВИ, а с 04.03.1992 г. переименован во Всерос-
сийский научно-исследовательский институт.
Тремасов возглавлял токсикологическую группу
лаборатории, состоящую из семи сотрудников.
За успешное выполнение планов научно-исследо-
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вательских работ в течение ряда лет Михаил Яко-
влевич неоднократно поощрялся руководством
института. В 1980 г. был признан победителем
соцсоревнования с занесением на доску почета.
Под его руководством защищен ряд дипломных
работ. Тремасов активно участвовал в обществен-
ной жизни института: избирался комсоргом кафед-
ры, профоргом лаборатории, являлся членом проф-
бюро научного сектора, ревизионной комиссии.

В 1984–1985 гг. М.Я. Тремасов – старший науч-
ный сотрудник. В 1985 г. Михаил Яковлевич назна-
чен заведующим впервые созданной лаборатории
разработки средств и методов индикации микоток-
синов (в 1999 г. лаборатория была переименована в
лабораторию контроля и индикации природных
экотоксикантов растительного и природного про-
исхождения, в настоящее время – лаборатория
микотоксинов).

В 1993 г. Михаил Яковлевич успешно защитил
докторскую диссертацию, в 1995 г. ему присвоено
ученое звание профессора по специальности вете-
ринарная фармакология с токсикологией. С 1997 г.
Михаил Яковлевич заведовал отделом ветеринар-
ной токсикологии ВНИВИ (по 2017 г.).

Михаил Яковлевич показал себя высоко эруди-
рованным квалифицированным специалистом с
большими организаторскими способностями, ре-
шал вопросы быстро и грамотно, находил наибо-
лее оптимальные пути решения проблем, на что
обратило внимание руководство, и он был назна-
чен заместителем директора по научно-исследо-
вательской работе и экспериментальному произ-
водству (2008–2017 гг.).

В тяжелые девяностые годы именно благодаря
Михаилу Яковлевичу сохранился потенциал ток-
сикологии во ВНИВИ. Его научные работы опре-
делили вектор токсикологических исследований
Центра на много лет вперед. Научные интересы
Михаила Яковлевича были направлены на созда-
ние новых средств профилактики и лечения ми-
козов и микотоксикозов у животных. Под руко-
водством Михаила Яковлевича разработано и
внедрено в практику большое количество препа-
ратов, в т.ч. Энтероспорин, Дермадекс, Эндомет-
рин, Ускоритель ферментации, Йодилин-масти,
Адилин, ТСС.

Михаил Яковлевич Тремасов являлся ведущим
ученым в области ветеринарной токсикологии,
микотоксикологии, микологии и экотоксиколо-
гии. Он был организатором широкомасштабных,
уникальных по замыслу экспериментов и научно-
практических работ. Своими исследованиями
Михаил Яковлевич внес значительный вклад в ре-
шение широкого спектра научных и производ-
ственных проблем по диагностике, индикации,
профилактике и лечению отравлений животных
экотоксикантами природного и техногенного
происхождения, разработке концепции и реали-
зации экотоксикологического мониторинга. По

заданию Департамента ветеринарии МСХ РФ
Михаил Яковлевич в течение многих лет выступал
в качестве эксперта и с сотрудниками руководи-
мого отдела участвовал в работе по выяснению
причин массовой гибели животных, организовы-
вал практическую помощь животноводческим хо-
зяйствам. Особое значение и актуальность имеют
исследования, проводимые М.Я. Тремасовым по
оценке сопряженных, комбинированных воздей-
ствий разных групп токсических веществ, экоток-
сикантов техногенного и природного происхож-
дения. Михаил Яковлевич на основе объединения
патогенетической теории и практического опыта
впервые сформулировал актуальность проблемы
комбинированных воздействий, разработал мето-
дологию их научного изучения, изыскания
средств и методов предупреждения сочетанных
поражений и ликвидации их негативных послед-
ствий. Большую ценность для практикующих ве-
теринарных специалистов представляют данные по
диагностике и профилактике микотоксикозов жи-
вотных, полученные его научным коллективом.

Михаил Яковлевич Тремасов являлся экспер-
том МСХ и правительства Республики Татарстан
(РТ) по контролю качества и безопасности живот-
новодческой продукции, кормов, кормовых доба-
вок и премиксов. В 1999–2000 гг. по заданию МСХ
РФ руководил работой по индикации диоксина в
мясе кур, поставляемого из Бельгии и Голландии,
а также исследованиями, связанными с их утили-
зацией. М.Я. Тремасов был руководителем мно-
гих государственных, ведомственных и регио-
нальных заданий, в т.ч. Минсельхозпрода РФ и
Академии наук РТ.

За 45 лет скрупулезной и добросовестной науч-
ной работы Михаил Яковлевич Тремасов стал ав-
тором более 800 научных работ, в т.ч. шести моно-
графий, 16 авторских свидетельств, семи патентов
на изобретения, научно-методических рекомен-
даций и нормативных документов. М.Я. Тремасов
является основателем Казанской школы ветери-
нарных микотоксикологов и экотоксикологов,
творческое сотрудничество с учениками и колле-
гами позволяли решать широкий спектр проблем,
актуальных для ветеринарной науки и практики.
Михаил Яковлевич был членом специализирован-
ных диссертационных советов ВНИВИ, КГАВМ и
КГМУ. Под его руководством защищено 40 кан-
дидатских и 10 докторских диссертаций. Благода-
ря Михаилу Яковлевичу ученики получали фунда-
ментальные знания в области науки, учились быть
настоящими людьми. М.Я. Тремасов воспитал це-
лую плеяду ученых, достойно продолжающих его
дело и широко известных мировой общественности.

Государство высоко оценило труд Михаила
Яковлевича Тремасова, он был удостоен почетно-
го звания “Заслуженный деятель науки Республи-
ки Татарстан” (1999 г.), “Лауреат ВВЦ” (1994 г.),
неоднократно награждался почетными грамотами
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и медалями РФ и РТ. В 2013 г. за разработку и
внедрение средств диагностики, профилактики и
лечения микотоксикозов в агропромышленном
комплексе Михаил Яковлевич стал лауреатом го-
сударственной премии Республики Татарстан в
области науки и техники. Награжден Премией
МСХ РФ, Почетным знаком МЧС РФ.

Сорок шесть лет в большой любви и согласии
Михаил Яковлевич прожил с супругой Еленой
Михайловной, они воспитали двоих детей, кото-
рые достойно продолжают дело своего отца. Сын
Юрий – кандидат биологических наук, старший
научный сотрудник, перспективный ученый.
Дочь Анна – доктор биологических наук, заведует
отделением биотехнологии, является прекрасным
организатором, талантливым научным деятелем.

Михаил Яковлевич был человеком с широкой
душой и огромным сердцем, он в любой ситуации
оставался человеком и проявлял великодушие,
каждому сочувствовал, сопереживал и старался
помочь. Его трудолюбие, целеустремленность,
обаяние в общении, принципиальность и требо-
вательность в сочетании с чувством высокой от-
ветственности снискали глубокое уважение среди
коллег и друзей.

Тремасов Михаил Яковлевич ушел из жизни
4 июля 2022 г. в возрасте 70 лет, полный энергии и
неосуществленных планов, он прожил жизнь яр-
ко, творчески, с полной самоотдачей. Его имя зо-
лотыми буквами вписано в историю отечествен-
ной науки, с ним связана целая эпоха развития ве-
теринарной токсикологии. Светлая память о
Тремасове Михаиле Яковлевиче навсегда сохра-
ниться в сердцах коллег, друзей и учеников!
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