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Полнотекстовый обзор
ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ЗАЩИТА ПШЕНИЦЫ ОТ ЛИСТОСТЕБЕЛЬНЫХ БОЛЕЗНЕЙ 

В ПОВОЛЖЬЕ – ПРОБЛЕМЫ И ПЕРСПЕКТИВЫ

О.А. Баранова1*, Н.В. Мироненко1, Э.А. Конькова2 
1Всероссийский научно-исследовательский институт защиты растений, Санкт-Петербург 

2Федеральный аграрный научный центр Юго-Востока, Саратов

*ответственный за переписку, e-mail: baranova_oa@mail.ru

В условиях меняющегося климата и появления новых вирулентных патотипов патогенов, опережающая 
селекция на устойчивость имеет первостепенное значение. Она основана как на изучении патогена по признаку 
вирулентности, отслеживании новых патотипов, путей миграции, определении эффективных генов устойчивости, 
так и на анализе устойчивости сортов и линий, идентификации известных генов устойчивости, поиске новых генов 
и введении эффективных генов устойчивости в адаптированную зародышевую плазму. Пшеница (Triticum spp.) 
является одной из наиболее важных для человека зерновых культур. В России основными зернопроизводящими 
регионами является Западная Сибирь, Краснодарский край и, конечно, Поволжье. В Поволжье к наиболее 
экономически значимым болезням пшеницы, способным вызывать существенные потери урожая, относят 
стеблевую (возбудитель Puccinia graminis f. sp. tritici) и бурую (P. triticina) ржавчину, мучнистую росу (Blumeria 
graminis f. sp. tritici) и желтую пятнистость (Pyrenophora tritici-repentis). В настоящем обзоре систематизированы 
современные данные о вредоносности этих патогенов, особенностях их биологии и факторах патогенности. Особое 
внимание уделено анализу мировых и российских исследований популяционной структуры фитопатогенов на 
основе вирулентности и ДНК-маркеров. Приведены данные по расовому составу поволжских популяций грибов, 
эффективным R-генам, устойчивости сортов пшеницы, допущенных к возделыванию на территории Поволжья. 
Обобщены сведения по генетике устойчивости мягкой пшеницы к рассматриваемым заболеваниям, дано описание 
известных генов устойчивости и их источников. Рассмотрены проблемы и перспективы использования этих генов 
в селекционных программах для создания устойчивых сортов.

Ключевые слова: стеблевая ржавчина, бурая ржавчина, желтая пятнистость, мучнистая роса, расы, гены 
устойчивости, источники устойчивости, селекция устойчивых сортов

Поступила в  редакцию: 15.09.2025 Принята к печати: 08.12.2025 

Введение
Пшеница (Triticum spp.) – одна из основных зерно-

вых культур в мире. Она возделывается на всех конти-
нентах кроме Антарктиды. По данным ФАО (https://
openknowledge.fao.org/server/api/core/bitstreams/82c6db80-
df51-4f39-ab95-1f77e2191b6e/content) в 2023 г. мировое 
производство пшеницы достигло 777 миллионов тонн. В 
связи с увеличением роста населения планеты необходи-
мость в повышении урожайности сортов и интенсивном 
использовании пахотных земель только возрастает (Frona 
et al., 2019). 

Поволжье включает 16 областей и республик и отно-
сится к основным зернопроизводящим регионам России. 
Если раньше в Среднем и Верхнем Поволжье возделывали 
в основном яровую мягкую пшеницу, то в последнее вре-
мя расширяются посевные площади под озимой пшени-
цей, кроме того, в регионе возделывают твердую пшеницу. 
Значительному снижению урожая зерна способствуют ли-
стостебельные болезни пшеницы, вызываемые грибными 
патогенами – возбудителями стеблевой и бурой ржавчины, 
желтой пятнистости, и мучнистой росы. В ходе экспеди-
ций, проведенных нами в разных зонах Поволжья, в 2022–
2023 гг. и 2025 г., было показано высокое распространение 

и развитие этих заболеваний (рис. 1). 
Стратегия опережающей селекции сельскохозяйствен-

ных культур, и пшеницы в том числе, на устойчивость к 
фитопатогенам базируется на нескольких фундаменталь-
ных принципах.

1. Фитопатологический мониторинг, который включет
анализ распространения болезни не только в целевом аре-
але возделывания культуры, но и на сопредельных терри-
ториях для прогнозирования возможных угроз.

2. Постоянный анализ популяций патогенов по при-
знаку вирулентности, направленный на выявление новых 
патотипов (рас), способных преодолевать существующие 
генетические барьеры устойчивости сортов. Своевремен-
ная идентификация таких патотипов позволяет оператив-
но определять эффективные к ним гены устойчивости.

3. Молекулярно-генетический скрининг возделывае-
мых в регионе сортов для установления спектра использу-
емых генов устойчивости и их комбинаций.

4. Поиск и внедрение эффективных генов устойчиво-
сти и их комбинаций в продуктивные, адаптированные к 
агроклиматическим условиям местные сорта (McIntosh, 
1992; McIntosh, Brown, 1997).

mailto:baranova_oa@mail.ru
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Листостебельные болезни пшеницы.  
Биология и вирулентность возбудителей, гены устойчивости растения-хозяина 

Стеблевая ржавчина
Стеблевая ржавчина вызывается биотрофным базиди-

альным грибом Puccinia graminis Pers. f. sp. tritici Eriks. & 
Henn. Признаки болезни в виде урединиопустул проявля-
ются на стеблях, листовых влагалищах, иногда на листьях, 
остях и колосковых чешуях. При сильном поражении пу-
стулы сливаются между собой, вызывают разрывы эпидер-
миса, что может привести к полеганию растения-хозяина. 
Урединиоспоры P. graminis f. sp. tritici (споры бесполого 
размножения) эллиптической формы и имеют характерну 
кирпично-красную либо бурую окраску.

Под действием гриба происходит усиление транспи-
рации и нарушение водного баланса, сильное заражение 
стеблей прерывает поток питательных веществ к разви-
вающимся колосьям, что приводит к сморщиванию зер-
на (Leonard, Szabo, 2005). Потери урожая при поражении 
восприимчивых сортов могут составлять от 50 до 100 % 
(Ashagre, 2022). Посевы пшеницы, выглядящие здоровы-
ми за 3 недели до сбора урожая, могут быть уничтожены 
сильным развитием патогена, если достаточное количе-
ство инокулюма прилетит с воздушными массами с зара-
женных сортов (Leonard, Szabo, 2005). Возникновение в 
Уганде в 1999 году новой расы патогена — Ug99 (TTKSK) 
(Pretorius, 2000) вызвало критический пересмотр глобаль-
ной системы защиты пшеницы от стеблевой ржавчины. 
Ключевая особенность данного патотипа — способность 
инфицировать сорта, несущие широко распространенный 
в мировых сортах пшеницы и до того момента высоко-
эффективный ген устойчивости Sr31, локализованный в 
ржаной транслокации 1RS.1BL, несущей комплекс генов 
устойчивости к ржавчинным заболеваниям и мучнистой 
росе. Быстрое эволюционирование Ug99 (TTKSK) при-
вело к тому, что к 2020 году было зафиксировано суще-
ствование уже 15 различных биотипов в рамках данной 
расы, что создает постоянную угрозу для продовольствен-
ной безопасности и усложняет селекционные программы 
(источник: https://rusttracker.cimmyt.org/?page_id=22).

Эта высоковредоносная раса возбудителя стеблевой 
ржавчины, начав свое движение из Восточной Африки, 
охватила весь Африканский континент и страны Ближне-
го Востока. Вероятен занос урединиоспор гриба с воздуш-
ными массами на территорию Российской Федерации. С 
появлением Угандийской расы гриба для противодействия 

ржавчинным заболеваниям и повышения урожайности 
пшеницы была учреждена Глобальная программа по 
ржавчине пшеницы WRDGP (Wheat Rust Disease Global 
Program). Она объединяет усилия стран – членов FAO 
(Food and Agriculture Organization) и экспертов Глобаль-
ной инициативы Борлоуга по ржавчине (BGRI – Borlaug 
Global Rust Initiative) (https://www.fao.org/agriculture/crops/
thematic-sitemap/theme/pests/wrdgp/en/). 

С другой стороны, на Евразийском континенте распро-
странились расы P. graminis f. sp. tritici, такие как TKKTP, 
TKTTF, TTTTF, не относящиеся к биотипам Ug99, ави-
рулентные к сортам, защищенным Sr31, однако вызыва-
ющие сильнейшее поражение восприимчивых сортов. 
Раса TKKTP вирулентна к линиям с генами Sr24, SrTmp 
и Sr1RSAmigo (Olivera et al., 2017), а раса TKTTF в 2014 г. 
вызвала сильнейшую эпифитотию в Эфиопии (Olivera et 
al., 2015) и позднее была обнаружена в странах Ближнего 
Востока и Европы, в том числе в Великобритании (Lewis 
et al., 2018). Раса возбудителя стеблевой ржавчины TTTTF 
вызвала поражение нескольких тысяч гектаров твердой 
пшеницы в Сицилии в 2016 и распространилась по Ев-
разийскому континенту, причем было показано, что изо-
ляты расы TTTTF 2016 года из Западной Сибири имеют 
местное происхождение (Patpour et al., 2022). В ходе на-
ших исследований также выделялись изоляты с феноти-
пом TTTTF из поволжских популяций гриба, отличные от 
Сицилийской расы вирулентностью к гену Sr25 (Baranova 
et al., 2023; Баранова и др., 2024). В 2016 году эпифито-
тийное развитие патогена наблюдалось в России на посе-
вах пшеницы в Западной Сибири и Поволжье, с тех пор 
фитопатологическая ситуация по стеблевой ржавчине в 
этих регионах только усугубляется (Шаманин и др., 2020; 
Кельбин и др., 2020; Skolotneva et al., 2020; Baranova et al., 
2023). 

В 2022 году было опубликовано знаковое масштабное 
исследование европейских популяций возбудителя стебле-
вой ржавчины (Patpour et al., 2022). В работе было пока-
зано, что распространенность трех различных рас TTRTF, 
TKTTF и TKKTF во многих районах, вероятно, связана 
с миграцией патогена и клональным размножением гри-
ба. Авторы доказали, что распространенные европейские 
сорта восприимчивы к стеблевой ржавчине. В работе 
был сделан вывод о роли альтернативного хозяина гриба 

Рисунок 1. Стеблевая (А) и бурая ржавчина (B), желтая пятнистость (C) и мучнистая роса пшеницы (D)  
на производственных посевах в Поволжье 

Figure 1. Stem rust (A), leaf rust (B), tan spot (C) and powdery mildew (D) on production wheat crops in the Volga region 

https://rusttracker.cimmyt.org/?page_id=22
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– барбариса, на котором происходит половой процесс, в 
качестве функционального компонента эпидемиологии 
стеблевой ржавчины пшеницы в Европе. Также было 
установлено, что популяции из России (Омской и Ново-
сибирской областей) имели высокое генетическое разно-
образие и явно отличались от современных европейских 
популяций. И, самое главное, в этой работе впервые были 
выделены изоляты гриба из Испании и Западной Сибири 
вирулентные к гену Sr31. Ученые наглядно продемонстри-
ровали, что вирулентность к линиям и сортам пшеницы с 
геном Sr31 не является уникальной для расы Ug99. Кро-
ме того, все изоляты испанских популяций, собранные с 
видов пшеницы, ржи и других злаков, были успешно раз-
множены на пшенице, что говорит о возможном расшире-
нии специализации патогена. Эта работа имела свое про-
должение – изолят P. graminis f. sp. tritici из Испании был 
определен как раса TKHBK, которая вирулентна к линиям 
пшеницы с генами Sr31, Sr33, Sr53 и Sr59 (Olivera et al., 
2022). Таким образом, в Европе появилась новая угроза – 
раса TKHBK, не относящаяся к группе рас Ug99, но с ви-
рулентностью к Sr31 и первая известная раса с вирулент-
ностью к Sr59. И если Sr59 – это ген, не встречающийся 
в коммерческих сортах пшеницы, то Sr31 – это последний 
«рубеж обороны» российских сортов, в которых устойчи-
вость к патогену обеспечивалась до последнего времени 
генами Sr31 и Sr25. Однако на территории Поволжья Sr25 
наряду с Sr6Agi потерял эффективность (Баранова и др, 
2021; Baranova et al., 2023), а большинство российских со-
ртов восприимчиво к стеблевой ржавчине. Таким образом, 
распространение европейских рас патогена и/или появле-
ние российских рас с вирулентностью к сортам пшеницы 
с геном Sr31 будет катастрофично в условиях эпифитотий-
ного развития болезни.

На территорию Поволжья урединиоспоры возбудителя 
стеблевой ржавчины могут заноситься с территории За-
падной Европы, Северного Кавказа, Средней Азии, Север-
ной Африки через Ближний восток (Иран) и Каспийское 
море, что сильно повышает вероятность заноса как расы 
Ug99, так и новых европейских рас, таких как TKHBK. 

В России популяции возбудителя стеблевой ржавчины 
изучаются по признаку вирулентности и SSR маркерам. 
Среди молекулярных маркеров микросателлитные локусы 
(SSR) занимают ключевую позицию в популяционно-ге-
нетических исследованиях фитопатогенных грибов. Ши-
рокая представленность в геноме грибов, высокая степень 
полиморфизма и кодоминантный характер наследования 
делают их исключительно информативным инструмен-
том. Согласно современным представлениям, микроса-
теллитные повторы характеризуются наиболее высокой 
скоростью эволюции (Ellegren, 2004). К неоспоримым 
практическим преимуществам SSR-анализа относятся вы-
сокая воспроизводимость результатов, техническая про-
стота постановки экспериментов и возможность детекции 
значительного уровня генетического разнообразия.

Для P. graminis f. sp. tritici SSR маркеры были разрабо-
таны в Американской лаборатории по заболеваниям зла-
ков (Cereal Disease Laboratory, Minnesota) (Szabo, 2007). 
С использованием этих SSR маркеров было проведено 
исследование генетической структуры популяции Эфио-
пии – был сделан вывод о высоком уровне генетическо-
го разнообразия внутри трех географически разделенных 

популяций и отсутствии генетической дифференциации 
между ними (Admassu et al., 2010). С использованием 
SSR маркеров (Szabo, 2007), а также AFLP маркеров, была 
проведена работа по генетическому сравнению изолята 
UVPgt55 (раса TTKSF) с Ug99 (TTKSK) и с другими изо-
лятами P. graminis из Южной Африки и сделан вывод о 
его интродукции на территорию ЮАР (Visser et al., 2009). 
Использование SSR маркеров позволяет определить нали-
чие полового процесса в популяции, что крайне важно для 
возбудителей ржавчинных болезней, как разнохозяйных 
грибов, популяции которых могут существовать в беспо-
лой форме. В работе А. Берлин с соавторами с использо-
ванием SSR маркеров было доказано наличие полового 
процесса в популяциях P. graminis Таджикистана (Berlin et 
al., 2015). С использованием SSR маркеров проведен ана-
лиз генетической структуры популяций P. graminis f. sp. 
tritici из Поволжья и Центрального региона России, уста-
новлена высокая степень генетической дифференциации 
между популяциями патогена (Сколотнева и др., 2023). 
Проведено сравнение поволжских, западносибирских и 
популяций Pgt из Центрального региона России по SSR 
локусам. Показано разделение популяций гриба на две 
клады «европейскую» и «азиатскую». Несмотря на то, что 
Уральские горы разделяют Поволжье и Сибирь, эти реги-
оны вошли в одну («азиатскую») кладу, а географически 
более близкий Центральный регион образовал отдельную 
(«европейскую») кладу. Таким образом, показано, что 
Уральские горы не являются барьером, а разделение об-
условлено другими факторами, такими как направление 
ветров и источники инокулюма (Skolotneva et al., 2023).

Определена вирулентность северокавказской популя-
ции гриба 2008–2011 гг. (Волкова и др., 2010, Синяк и др., 
2013, Sinyak et al., 2014), выделены высокоэффективные 
(Sr5 и Sr31) и эффективные (Sr1, Sr6, Sr9a, Sr9e, Sr13, Sr24, 
Sr27, Sr32, Sr35, Sr36) для этого региона гены устойчиво-
сти (Волкова, Синяк, 2011). Активно изучаются западно-
сибирские популяции патогена. По признаку вирулент-
ности проанализированы омские и алтайские популяции 
возбудителя стеблевой ржавчины. Показано, что к обеим 
популяциям эффективен только Sr31. К алтайской попу-
ляции гриба эффективны гены Sr24, Sr30 (Шаманин и др., 
2020), выявлен расовый состав новосибирских популя-
ций патогена с доминирующими расами TKRPF, QCRSF, 
QCHSF (Сколотнева и др., 2020). В наших исследованиях 
за время реализации проекта РНФ № №22-26-00172 было 
показано, что ко всем, взятым в анализ в 2022 и 2023 гг. 
популяциям гриба были эффективны гены Sr2 compl, Sr13, 
Sr26, Sr31, Sr32, Sr35 и сочетания генов Sr24+31, Sr36+31, 
Sr 26+9g и Sr17+13. Исследования поволжских популя-
ций P. graminis f. sp. tritici последних лет показали, что в 
них постоянно присутствуют агрессивные изоляты гриба, 
такие как TTTTF, TTSTF и TTTTP (Баранова и др., 2024). 

В настоящее время известно более 60 генов устойчи-
вости к стеблевой ржавчине, часть из них уже потеряли 
эффективность. Согласно данным FAO, к настоящему вре-
мени эффективность к расе Ug99 сохраняют как собствен-
ные пшеничные гены, так и гены, интродуцированные 
из других родственных видов злаков: Sr28, Sr29, SrTmp 
(T. aestivum), Sr2, Sr13, Sr14 (T. turgidum), Sr22, Sr35 (T. 
monococcum), Sr37 (T. timopheevii), Sr32, Sr39, Sr47 (Ae. 
speltoides), Sr33, Sr45 (Ae. tauschii), Sr40 (T. araraticum), 
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Sr25, Sr26, Sr43 (Ag. elongatum), Sr44 (Ag. intermedium), 
Sr27 и Sr1A.1R (S. cereale) (http://www.fao.org/agriculture/
crops/ rust/stem/stem-pathotypetracker/stem-effectivesrgenes/
en). Ген SrSatu (от сорта тритикале Satu) тоже эффекти-
вен против расы Ug99 (Olivera et al., 2013). На текущий 
момент эффективность против наибольшего числа рас 
стеблевой ржавчины показана для генов Sr22, Sr35, Sr26, 
Sr50, которые, что важно, не ассоциированы с негативным 
влиянием на хозяйственно-ценные признаки. В то же вре-
мя, гены, обеспечивающие устойчивость ко всем извест-
ным биотипам расы Ug99 (Sr13, Sr25, Sr28, Sr45, SrTmp, 
Sr1A.1R), часто неэффективны против иных рас патогена. 
Тем не менее, некоторые неэффективные гены, напри-
мер, Sr36/Pm6, представляют значительный интерес для 
селекции. Их целесообразно использовать в комбинации 
(пирамидах) с другими Sr генами для расширения спектра 
устойчивости сорта (Волуевич, 2013).

Однако надо понимать, что из всех перечисленных 
выше эффективных к расе Ug99 генов устойчивости толь-
ко некоторые встречаются в коммерческих сортах пше-
ницы. В зарубежных сортах используются Sr2, Sr26, Sr28 
и Sr1A.1R. В отечественных яровых сортах мягкой пше-
ницы, в том числе рекомендованных к возделыванию на 
территории Поволжья, распространен только Sr25, в не-
которых сортах встречается Sr28 (Baranova et al., 2023). 
Крайне редко используется Sr2, который идентифициро-
ван в сорте яровой мягкой пшеницы Нива 55 и нескольких 
линиях селекции ФГБОУ ВО «Омский государственный 
аграрный университет имени П.А. Столыпина» (Kelbin et 
al., 2022).

Для 50 известных генов устойчивости пшеницы к сте-
блевой ржавчине разработаны соответствующие молеку-
лярные маркеры. Однако лишь ограниченное число из них 
валидировано и рекомендовано для широкого использова-
ния в маркер-ориентированной селекции (marker assisted 
selection – MAS). Использование молекулярно-генетиче-
ских маркеров предоставляет возможность точной и ран-
ней идентификации эффективных генов устойчивости у 
сортов и гибридных форм. Данный подход существенно 
интенсифицирует отбор целевых генотипов на селекцион-
ных этапах, что в конечном итоге повышает общую эф-
фективность и скорость селекционного процесса (Кохме-
това, Атишова, 2012; Letta et al., 2013).

Молекулярные маркеры используются в основном для 
генотипирования растительного материала, интрогрессии 
и пирамидирования геномных районов, содержащих ло-
кусы хозяйственно важных признаков, контролируемых 
главными генами (Леонова, 2013; Miedaner, Korzun, 2012). 
Современные подходы к идентификации генов устойчи-
вости пшеницы к стеблевой ржавчине с использованием 
ДНК-маркеров активно применяются в глобальном мас-
штабе. Проведенные исследования выявили специфиче-
скую географическую и сортовую дифференциацию в 
распространении Sr генов. Так, в генетическом пуле доми-
нирующее положение в сортах озимой пшеницы в США 
занимают гены Sr2, Sr6, Sr17, Sr24, Sr31, Sr36 и SrTmp, 
тогда как у яровой пшеницы наиболее распространены 
Sr6, Sr9b, Sr11 и Sr17 (Kolmer et al., 2007). Генотипиро-
вание китайских сортов выявило наличие таких генов 
устойчивости, как Sr2, Sr31, Sr25, Sr38 (Xu et al., 2018), 
а также Sr28 (Li et al., 2016). Аналогичные исследования 

пакистанских сортов подтвердили присутствие в них ге-
нов Sr2, Sr24, Sr25, Sr31, Sr38 и Sr57 (Rehman et al., 2020). 
В европейских сортах также наблюдается характерное 
распределение генетических детерминант устойчивости. 
Например, у хорватских образцов пшеницы идентифи-
цированы гены устойчивости к стеблевой ржавчине Sr8a, 
Sr31, Sr36 и Sr38 (Španić et al., 2015). В свою очередь, в 
Германии наиболее широко распространен ген Sr38, тогда 
как Sr31 и Sr24 встречаются с меньшей частотой (Flath et 
al., 2018). 

В наших исследованиях было изучено 126 сортов пше-
ницы (в том числе 23 сорта твёрдой и 103 сорта мягкой 
пшеницы), допущенных к возделыванию в Поволжье, 
которые были оценены на устойчивость к двум образцам 
популяций P. graminis f. sp. tritici из разных районов По-
волжья на стадии проростков. Были выявлены высокоу-
стойчивые сорта (30 из 126). У сортов мягкой пшеницы 
были идентифицированы гены Sr31 (у 19 сортов), Sr24 (у 
одного сорта), Sr25 (у 15 сортов яровой пшеницы), Sr28 
(у шести сортов), Sr38 (у двух сортов), Sr57 (у 15 сортов) 
и их комбинации – Sr31+Sr25, Sr31+Sr38, Sr31+Sr28, 
Sr31+Sr57, Sr31+Sr28+Sr57 и Sr31+Sr24 (Baranova et al., 
2023). Из этих генов только Sr31 пока сохраняет свою 
эффективность против стеблевой ржавчины (один или в 
комбинации с неэффективными генами устойчивости к 
P. graminis f. sp. tritici), тогда как Sr25 и Sr6Agi потеряли 
эффективность на территории Поволжья (Баранова и др., 
2021; Baranova et al., 2023). Ген Sr24 частично эффективен 
– к нему в небольшом количестве выявлялись вирулент-
ные изоляты гриба из поволжских популяций (Баранова и 
др., 2024), однако он сцеплен с эффективным геном устой-
чивости к бурой ржавчине Lr24, что делает его ценным 
для селекции. 

Нами были проведены исследования устойчивости к 
биотическим и абиотическим факторам интрогрессив-
ных линий яровой мягкой пшеницы, полученных в ФАНЦ 
Юго-Востока. Выделены устойчивые к поволжским попу-
ляциям возбудителя стеблевой ржавчины интрогрессив-
ные линии с идентифицированными генами устойчивости. 
У изученных 92 интрогрессивных линий яровой мягкой 
пшеницы идентифицированы гены Sr31 (45.6 %), Sr25 
(56.7 %), Sr57, Sr38 и Sr39. Наиболее частой комбинацией 
является Sr31+Sr25 (31.1 %), также выявлены сочетания 
генов устойчивости Sr25+Sr38, Sr25+Sr39 и Sr22+Sr25. 
Линии с этими комбинациями перспективны для исполь-
зования в селекционных программах (Сибикеев и др., 
2021; Баранова и др., 2023). Показана высокая эффек-
тивность против стеблевой ржавчины комбинации генов 
Sr22+Sr25 как на естественном инфекционном фоне, так 
и в лабораторных условиях, при заражении саратовской 
и омской популяциями гриба, а также изолятами PgtZ1 
(TKSTF) и PgtF18.6 (TKSTF+Sr33). Однако для линии с 
комбинацией генов Sr22+Sr25 было отмечено некоторое 
снижение массы 1000 зерен по отношению к стандарту и 
увеличение периода «всходы – колошение» (Сибикеев и 
др., 2021).

Кроме этого, интрогрессивные линии и сорта пшени-
цы, рекомендованные к возделыванию в условиях Повол-
жья, были оценены на устойчивость к расе Ug99 в поле-
вых условиях на базе Кенийского сельскохозяйственного 
исследовательского института (KARI) в 2018 и в 2023 гг. 
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Анализ проводился на фоне сильного развития болезни (на 
восприимчивых сортах – до 90S). В состав популяции вхо-
дили такие расы как TTKSK (Ug99), TTKST (Ug99+Sr24), 
TTTSK (Ug99+Sr36), TTKTK (вирулентность к SrTmp), 
TTKTT (Sr24 и SrTmp). Из 128 интрогрессивных линий 
пшеницы, изученных в Кении в 2018  г., 10 линий были 
иммунными (тип реакции 0), а 16 линий – среднеустой-
чивы (5MR). Комбинации генов, идентифицированных в 
этих линиях – Sr25/Lr19+LrKuk/SrKuk, Sr25/Lr19+Sr31/
Lr26+Sr28, Sr25/Lr19+Sr38/Lr37 и Sr25/Lr19+Sr35. Из 139 
линий, изученных в Кении в 2023 г., 19 были иммунными 
к расе Ug99, 13 линий были устойчивы и 48 линий были 
среднеустойчивы к Ug99. Комбинации генов, идентифи-
цированных в этих линиях, – Sr25/Lr19+Sr31/Lr26, Sr25/
Lr19+Sr38/Lr37, Sr25/Lr19+Sr36 и Sr25/Lr19+Sr39+Sr47. 
Из 54 проанализированных в Кении сортов пшеницы 
устойчивы были только сорта Александрит и Тулайков-
ская 10. Сорта Добрыня, Хазинэ и Экада 113 были сред-
неустойчивы к Ug99. Все эти сорта – носители гена Sr25 
(Баранова, Сибикеев неопубликованные данные; Баранова 
и др., 2024). Таким образом, хотя Sr25 потерял эффектив-
ность к поволжским популяциям гриба, он все еще эффек-
тивен против расы Ug99.

Таким образом, исходя из того, что CIMMYT реко-
мендует для селекции устойчивых к стеблевой ржавчине 
сортов пирамидирование генов возрастной устойчиво-
сти и ювенильной устойчивости, можно заключить, что, 
для условий Поволжья подходит сочетание гена возраст-
ной устойчивости Sr2 с отдельными генами ювенильной 
устойчивости, такими как Sr22, Sr24, Sr25, Sr26 или Sr31.

Бурая ржавчина
Бурая ржавчина (синоним – листовая ржавчина) (воз-

будитель Puccinia triticina Erikss) наиболее распростра-
ненное заболевание пшеницы в Поволжье и других рос-
сийских регионах. Эпифитотийное развитие болезни 
отмечается раз в 3–4 года; потери урожая могут дости-
гать 20–30 % (Сюков, 2016). Симптомы бурой ржавчины 
проявляется на листьях и листовых влагалищах в виде 
округлых, бурых пустул, содержащих шаровидные уре-
диниоспоры гриба. Инфицирование пшеницы P. triticina 
приводит к системным негативным последствиям для 
растения-хозяина. Патоген снижает фотосинтетическую 
активность, что служит основной причиной общего уг-
нетения развития растения. В результате комплексного 
воздействия болезни происходит не только значительное 
снижение продуктивности, но и существенное ухудшение 
качества зерна (Степанов, 1975; Лебедев, 1998; Койшиба-
ев, 2012).

Вредоносность бурой ржавчины определяется фазой 
вегетации растений и агрессивностью физиологических 
рас, а также влиянием абиотических факторов (Чумаков, 
1969; Маркелова, 2007). Потери урожая от ржавчины зави-
сят от интенсивности ее развития и срока первичного по-
ражения растений (Павлюшин и др., 2015). В исследовани-
ях вредоносности бурой ржавчиной в условиях Поволжья, 
проведённых Садыговой М.К. (1994), было показано, что 
у пораженных растений укорачивается длительность ве-
гетационного периода, снижается высота, масса тысячи 
зерен, усиливается поражение мучнистой росой, а потери 
урожая восприимчивых сортов по сравнению с устойчи-
выми достигают 40 %.

В круг растений-хозяев P. triticina, помимо мягкой 
пшеницы (Triticum aestivum) входят многочисленные виды 
рода Triticum, такие как T. durum, T. polonicum, T. cartlicum, 
T. turgidum, T. timopheevi, T. dicoccoides, T. compactum, 
T.  spelta, T. vavilovii, T. sphaerococcum, T. thaoudar, 
T. macha, T. dicoccum, T. orientale, T. urartu, а также пред-
ставители рода Aegilops (Aegilops cylindrica, Ae. squarrosa, 
Ae. biuncialis, Ae. triuncalis, Ae. crassa) (Андреев, Плотни-
кова, 1989; Конькова, 2018). Длительная коэволюция па-
тогена с культурными злаками в процессе доместикации 
пшеницы стала ключевым фактором генетической дивер-
генции и видообразования P. triticina (Liu et al., 2014). Дан-
ный процесс привел к формированию специализирован-
ных патогенных групп. Так, молекулярно-генетические 
исследования выявили значительные различия между изо-
лятами, вирулентными к Ae. speltoides, твердой (T. durum) 
и мягкой (T. aestivum) пшенице, что подтверждает дивер-
гентное развитие патогена в рамках разных филогенети-
ческих линий растений-хозяев (Ordoñez, Kolmer, 2007; Liu 
et al., 2014). 

Известно, что для успешной генетической защиты 
пшеницы требуется разнообразие сортов с различными 
генами устойчивости (Lr-генами) к возбудителю бурой 
ржавчины (Gultyaeva et al., 2021).

Фундаментальные исследования вирулентности воз-
будителя бурой ржавчины, проводимые Cereal Disease 
Laboratory в США (штат Миннесота) с 1930 года, позво-
лили выявить группы популяций, формирование которых 
было продиктовано генетически различающимися по 
устойчивости к бурой ржавчине выращиваемыми сортами. 
Сходная информация для российских популяций возбуди-
теля бурой ржавчины получена в ВИЗР в 2000–2020  гг. 
(Gultyaeva et al., 2020). На основании проведенных иссле-
дований с использованием 52-х Lr-линий (Lr1–Lr52) во 
всех регионах России выявлены наиболее эффективные к 
возбудителю бурой ржавчине гены, к которым относятся 
Lr24, Lr28, Lr29, Lr39 (Lr41) и Lr47 (Гультяева, Баранова, 
2010; Гультяева, 2018).

На территории РФ были дифференцированы четыре 
изолированные популяции гриба: европейская, запад-
ноазиатская, кавказская и дальневосточная (Михайлова, 
Васильев, 1985; Михайлова, 1995; Сорокина и др., 1990; 
Михайлова, 2006; Гультяева, Алпатьева, 2011; Коваленко 
и др., 2012). В результате многолетнего изучения (2000–
2015) волжской популяции возбудителя бурой ржавчины 
было установлено, что она имела большее сходство с цен-
тральноевропейской, чем с западноазиатской популяцией 
патогена (Gultyaeva et al., 2020).

Согласно многолетним исследованиям, проводимым в 
ФАНЦ Юго-Востока (г. Саратов) в лаборатории иммуни-
тета растений, вирулентность нижневолжской популяции 
P. triticina с каждым годом только возрастает (Иванова, 
Маркелова, 2011; Конькова, 2018). В регионе наблюдает-
ся занос инфекции из Западной Европы, Средней Азии, 
Северного Кавказа (Михайлова, 1996), из республики Ка-
захстан (Gultyaeva et al., 2018). Следует отметить, что в 
исследованиях Е.И. Гультяевой с соавторами (Gultyaeva 
et al., 2018) обнаружено сходство российских изолятов из 
западно-азиатского региона с северо-казахстанскими изо-
лятами популяций гриба.
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В результате использования устойчивых к бурой ржав-
чине сортов, а также мутаций генов вирулентности гриба, 
в популяции P. triticina начинают накапливаться новые 
вирулентные патотипы. Вследствие чего, происходят из-
менения в структуре популяции патогена, приводящие к 
потере устойчивости к бурой ржавчине сортами пшеницы 
(Иванова, Маркелова, 2011; Иванова, 2013).

Наиболее распространенными генами в сортах россий-
ской и зарубежной селекции являются Lr9 и Lr19. Ген Lr9 
до недавнего времени был одним из самых эффективных 
в РФ, однако широкое возделывание сортов – носителей 
этого гена в Западной Сибири и на Урале привело к утрате 
его эффективности (Мешкова и др., 2008). Но он сохранил 
эффективность на территории Поволжья. Ген Lr19 частич-
но утратил эффективность в Поволжье из-за массового 
выращивания сортов, защищенных этим геном (Сибике-
ев, Крупнов, 2007; Коваленко и др., 2012; Конькова, 2018). 
Однако стоит отметить эффективность гена Lr19 при его 
использовании в комбинации с генами Lr26 или Lr37 (Си-
бикеев и др., 2011, Гультяева и др., 2020).

В конце 20-го столетия на территории Саратовской 
области в популяции P. triticina были обнаружены ранее 
отсутствовавшие вирулентные патотипы – pр19, pр23, 
pр24 (Маркелова, 2007), в то время как на всей остальной 
территории России гены Lr9, Lr19, Lr23 и Lr24 остава-
лись эффективными (Веденеева, 1981; Одинцова, Пешуа, 
1984). Частота встречаемости pp19 в Саратовской области 
достигла 85.7 % в 2000–2006 гг. исследований (Маркелова, 
2007), а с 2008 года не превышала 60 % (Иванова, Марке-
лова, 2011).

Однако, дальнейший анализ саратовской популяции 
бурой ржавчины в 2014–2018 гг. показал, что только в 
популяции 2014 г. были зафиксированы изоляты, виру-
лентные к линии TcLr19. В остальные годы ген Lr19 был 
эффективным. Были также выявлены высокоэффективные 
в регионе гены и комбинации генов Lr41, Lr42, Lr43+24, 
Lr47, Lr53 (Конькова, 2018).

В исследованиях вирулентности саратовской популя-
ции P. triticina Гультяевой Е.И. с соавторами (2020) в 2017 
и 2018 гг. была установлена эффективность генов Lr9, 
Lr24, Lr28, Lr29, Lr39, Lr42, Lr45, Lr47, Lr50, Lr51, Lr53, 
Lr6Agi. Частота встречаемости изолятов, вирулентных к 
линии ТсLr19, не превышала 20 %.

При последующих исследованиях вирулентности са-
ратовской популяции возбудителя P. triticina, проводимых 
в 2017–2019 гг., гены Lr41, Lr42, Lr43+24, Lr53 продол-
жали демонстрировать свою эффективность. Однако сле-
дует подчеркнуть, что в саратовских популяциях 2018 и 
2019 гг. были отмечены новые вирулентные изоляты pp47 
(Сибикеев и др., 2020). Тогда как в условиях Татарстана, 
к примеру, вирулентных патотипов на ген Lr47 не было 
выявлено (Асхадуллин и др., 2023).

На территории Республики Татарстан высокой эффек-
тивностью характеризуются гены Lr19, Lr38, Lr47, Lr49, 
LrAg(i) и LrKu. Важно отметить, что эффективность гена 
Lr19 повышается в комбинациях с генами Lr26, Lr23, 
Lr14a и LrBz (Асхадуллин и др., 2023).

Для разработки эффективной стратегии селекцион-
ных программ в регионах необходимо изучение расово-
го состава возбудителя P. triticina и динамики вирулент-
ности популяции. В результате миграции урединиоспор 

возбудителя возможно появление новых фенотипов, не 
характерных для местных популяций (Гультяева, 2018).

В период с 2000 по 2017 гг., наблюдалось варьирование 
разнообразия нижневолжских популяций возбудителя бу-
рой ржавчины по годам (Гультяева, 2018; Гультяева и др., 
2020). В результате исследований показана высокая пред-
ставленность фенотипов FGTTT, RGTTT, TGTTS, TGTTT 
в отдельные годы. В 2013 г. в популяции P. triticina впер-
вые были обнаружены изоляты вирулентные к Lr9 (фено-
тип TQTTR). В 2017 г. в саратовской популяции патогена 
была выделены фенотипы MHTKH, TGTTT, THTTR, а в 
2018 г. – TGTTT и THTTR. Стоит отметить, что фенотип 
THTTR обнаруживается практически ежегодно на всей 
территории России (Гультяева и др., 2020). Варьирование 
представленности фенотипа TGTTT в саратовской попу-
ляции по годам исследований, возможно, объясняет раз-
ную степень пораженности сортов с геном Lr19 (Гультяева 
и др., 2017, 2020).

В результате изучения средневолжской субпопуляции 
P. triticina также обнаружено существенное варьирова-
ние её разнообразия по годам исследований. Фенотипы 
РGTTT, TGTTT, МGTTT, MGTKT и другие вирулентные 
к Lr19 с разной частотой представленности выявлялись в 
регионе ежегодно. Ежегодно встречались фенотипы груп-
пы Т. С 2010 г. в средневолжских субпопуляциях наблю-
далась замена фенотипов группы F на фенотипы М и Р 
(Гультяева, 2018).

В региональных селекционных учреждениях Повол-
жья селекция на устойчивость к бурой ржавчине успеш-
но проводится с 70-х годов прошлого столетия. Многие 
сорта, возделываемые в регионе, имеют расоспецифиче-
скую устойчивость и защищены олигогенами. Изменение 
популяции растения-хозяина в сторону увеличения чис-
ленности устойчивых форм приводит к ответному отбору 
вирулентных форм (новых рас) в популяциях патогена. 
Согласно исследованиям ряда авторов, на территории Рос-
сии большая часть Lr-генов в коммерческих сортах поте-
ряла свою эффективность (Leonova et al., 2020; Gultyaeva 
et al., 2021). Проведение перманентного мониторинга 
популяций возбудителя бурой ржавчины, а также гене-
тического разнообразия новых сортов и перспективного 
материала пшеницы позволяет оценить динамику измен-
чивости структуры патогена и оценить ситуацию с бурой 
ржавчиной в последующий период.

В лаборатории генетики и цитологии ФАНЦ Юго-Вос-
тока ведется многолетняя работа по созданию почти изо-
генных линий на основе саратовских пшениц. Созданы 
линии с различными комбинациями генов устойчивости 
к бурой ржавчине Lr19+Lr26, Lr19+Lr37. Получены се-
рии линий, устойчивых к местным популяциям Puccinia 
triticina и Erysiphe graminis. Созданы транслокация 7Age 
– 7D с генами устойчивости к возбудителю бурой ржав-
чины, а также оригинальные замещения хромосом мягкой 
пшеницы хромосомами пырея удлиненного 3Age (3D), 
3Age (3B) (Сибикеев и др., 2018). 

Следует подчеркнуть, что, несмотря на внушительный 
объем переносов в генофонд мягкой пшеницы межвидово-
го и чужеродного генного материала с генетическими де-
терминантами устойчивости к бурой ржавчине, они пока 
редко успешно используются в коммерческих сортах (Си-
бикеев и др., 2018). 
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На территории Среднего Поволжья в производстве 
используются сорта яровой мягкой пшеницы, которые 
содержат эффективные в регионе гены устойчивости к P. 
triticina: Lr9, Lr13, Lr19, Lr23, Lr24, Lr25, Lr31, L36, Lr37, 
Lr38, Lr39, LrAg2. Большие площади посевов в регионе 
занимают сорта яровой мягкой пшеницы: Тулайковская-1, 
Тулайковская степная, Пирамида (ген Lr23); Тулайков-
ская-108, Экада-6, Экада-113, Волгоуральская, Самсар, 
Юлия, (ген Lr19); Тулайковская-5, Тулайковская-10, Ту-
лайковская золотистая, Тулайковская-100, Тулайков-
ская-110 (ген LrАg2, результат замещения 6D на 6J хро-
мосому Thinopyrum intermedium (Host) (Salina et al., 2015; 
Сюков и др., 2018).

В Самарском НИИСХ в селекцию озимой мягкой пше-
ницы привлекаются доноры генов Lr3, Lr9, Lr10, Lr26, 
Lr34, Lr39(41). В скрещиваниях активно используются 
сорта яровой мягкой пшеницы Тулайковская Золотистая 
и Тулайковская 10, которые являются донорами замещён-
ной хромосомы пырея промежуточного 6Agi2 (Долженко 
и др., 2022).

Идентификация генов устойчивости к бурой ржавчине 
в новых сортах озимой мягкой пшеницы показала отсут-
ствие в их генотипе эффективных Lr-генов. Однако необ-
ходимо отметить, что удовлетворительный уровень защи-
ты озимой мягкой пшеницы к бурой ржавчине позволяет 
обеспечить ген Lr34 в комбинациях с малоэффективными 
генами ювенильной устойчивости Lr3, Lr10 и Lr26, кото-
рый широко представлен в генотипах изученных сорто-
образцов (Гультяева и др., 2022).

Несмотря на активную селекционную работу, проводи-
мую в различных точках Поволжья, разнообразие сортов 
по генам устойчивости к бурой ржавчине недостаточ-
ное. Отмечается варьирование сортов мягкой пшеницы 
от устойчивых к патогену до восприимчивых (Конькова, 
2018).

Желтая пятнистость (пиренофороз)
Желтая пятнистость, или пиренофороз – экономиче-

ски важное заболевание пшеницы во всем мире, включая 
Поволжье. Возбудитель болезни – аскомицетный гриб 
Pyrenophora tritici-repentis (Drechslera tritici-repentis). Гриб 
обладает большим потенциалом генетической изменчиво-
сти, размножается половым путем с образованием псевдо-
тециев с аскоспорами и бесполым – конидиями. Патоген 

сохраняется на зараженной соломе в виде мицелия и пло-
довых тел. Молодые проростки озимой пшеницы зара-
жаются весной аскоспорами, которые «выстреливаются» 
зрелыми псевдотециями. Дополнительными источниками 
инфекции являются зараженные семена и конидии с зара-
женных остатков культуры предыдущего вегетационного 
сезона или дикорастущих злаков, которые также являются 
хозяевами для P. tritici-repentis. Заболевание проявляется 
в виде пятен на листьях пшеницы. Сначала появляются 
округлые светло-коричневые пятна, которые со временем 
увеличиваются, приобретают темно-коричневый цвет и 
желтую кайму, напоминая «глаза». В течение вегетацион-
ного сезона на пятнах образуются конидии, которые легко 
переносятся ветром и дождем на другие растения, также 
вызывая болезнь. 

На вредоносность желтой пятнистости влияют в пер-
вую очередь генотип растения-хозяина и расовый состав 
популяции возбудителя, а также иные факторы, такие как 
состав почвы, климатические условия и использование 
агротехнических приемов. Проявление болезни на уров-
не эпифитотии наблюдается периодически в разных зер-
носеющих регионах и приводит к потере урожая до 65 % 
(Hirrell et al.,1990; Rees et al., 1982) и ухудшению качества 
зерна (Ciuffetti et al., 1997).

Хозяин-специфичные токсины P. tritici-repentis, назы-
ваемые также эффекторами, − PtrToxA, PtrToxB и PtrToxC, 
индуцирующие некроз и хлороз на листьях восприимчи-
вых сортов пшеницы, относят к факторам патогенности. 
Патосистема «пшеница – P. tritici-repentis» всесторонне 
активно изучается более 30 лет. Популяции этого патоге-
на изучали как в России, так и за рубежом по признакам 
вирулентности (Михайлова и др., 2015), по наличию ге-
нов ToxA и ToxB, кодирующих токсины PtrToxA и PtrToxB 
(Мироненко и др., 2015, 2019, 2024a) и по молекулярным 
маркерам – RAPD (Mironenko et al., 2007) и SSR (Gurung et 
al., 2013; Mironenko et al., 2016). 

Расы P. tritici-repentis идентифицируют по способности 
изолятов патогена продуцировать хозяин-специфичные 
токсины – PtrToxA, PtrToxB и PtrToxC, индуцирующие 
симптомы некроза или хлороза на листьях линий/сортов 
дифференциаторов пшеницы. В настоящее время принята 
система из 8 рас (табл. 1). Все расы заражают сорт твердой 
пшеницы Coulter с образованием некроза и не вызывают 

Таблица 1. Описание рас Pyrenophora tritici-repentis (по Ramos et al., 2024, с изменениями)

Table 1. Description of Pyrenophora tritici-repentis races (modified from Ramos et al., 2024)

Номер 
расы/
Race 

number

Обозначение токсинов, 
продуцируемых расой 

Identification of toxins produced  
by the race

Линии/сорта диффренциаторов с ответными реакциями на заражение 
отдельными расами 

Lines/varieties of differentiators with responses to infection by individual races
Некроз / Necrosis Хлороз / Chlorosis

1 Ptr ToxA, Ptr ToxC Glenlea, Katepwa 6B365
2 Ptr ToxA Glenlea, Katepwa -
3 Ptr ToxC -* 6B365
4 нет - -
5 Ptr ToxB - Katepwa, 6B662
6 Ptr ToxB, Ptr ToxC - Katepwa, 6B662, 6B365
7 Ptr ToxA, Ptr ToxB Glenlea, Katepwa Katepwa, 6B662
8 Ptr ToxA, Ptr ToxB, Ptr ToxC Glenlea, Katepwa Katepwa, 6B662, 6B365

* Отсутствие симптома некроза или хлороза. 
* Absence of symptoms of necrosis or chlorosis.
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симптомов на сорте мягкой пшеницы Salamouni и образце 
твердой пшеницы 4B1149 (Ramos et al., 2024).

Всего у пшеницы идентифицировано и картировано 
восемь генов, ассоциированных с признаком ее устой-
чивости к возбудителю желтой пятнистости. В процессе 
их обнаружения авторы давали разные названия одним 
и тем же генам: доминантные гены чувствительности к 
отдельным токсинам или восприимчивости к изолятам, 
продуцирующим эти токсины. Рецессивные аллели этих 
же генов называли рецессивными генами устойчивости. 

Чтобы унифицировать обозначения этих генов в 2013 г. 
им был присвоен символ Tsr (tan spot resistance) (McIntosh 
et al., 2013). Семь генов обеспечивают расоспецифичную 
восприимчивость/устойчивость, а восьмой – ген Tsr7 от-
несен к доминантным генам устойчивости, контролирую-
щим устойчивость к четырем различным расам патогена 
(табл. 2). Кроме основных генов восприимчивости/устой-
чивости к возбудителю желтой пятнистости известно бо-
лее 100 локусов количественных признаков устойчивости, 
так называемых QTL (обзор Faris et al., 2013).

Таблица 2. Гены восприимчивости, рецессивной и доминантной устойчивости к Pyrenophora tritici-repentis  
(по Ramos et al., 2024, с изменениями)

Table 2. Genes of susceptibility, recessive and dominant resistance to Pyrenophora tritici-repentis  
(modified from Ramos et al., 2024)

Ген 
The gene

Расы патогена 
Races of the pathogen

Функция гена 
The function of the gene

Tsn1 (=Tsr1)
1 и 2

Доминантный ген восприимчивости/чувствительности к Ptr ToxA 
Dominant gene of susceptibility/sensitivity to Ptr ToxA

tsn1 (=tsr1) Рецессивный ген устойчивости к Ptr ToxA 
Recessive gene of resistance to Ptr ToxA

Tsc2 (=Tsr6) 5 Доминантный ген восприимчивости/чувствительности к Ptr ToxB 
Dominant gene of susceptibility/sensitivity to Ptr ToxB

Tsc1 1 и 3 Доминантный ген восприимчивости/чувствительности к Ptr ToxС 
Dominant gene of susceptibility/sensitivity to Ptr ToxC

Tsn2 (=Tsr2)
Tsn5 (=Tsr5) 3 и 5

Гены восприимчивости/чувствительности 
Genes of susceptibility/sensitivityTsn3 (=Tsr3) 1

Tsn4 (=Tsr4) 1
Tsn6 (=Tsr6) 5
tsn2 (=tsr2)
tsn5 (=tsr5) 3, 5

Рецессивные гены устойчивости 
Recessive genes of resistancetsn3 (=tsr3) 1

tsn4 (=tsr4) 1
tsn6 (=tsr6) 5

Tsr7 1, 2, 3, 5 Доминантный ген устойчивости 
Dominant gene of resistance

В Российской Федерации желтая пятнистость впервые 
была обнаружена на Северном Кавказе в 1985 г. (Гранин 
и др., 1989), затем болезнь распространилась по террито-
рии Краснодарского и Ставропольского краев (Андронова, 
2001) и в целом Северо-Кавказского региона (Кремнева, 
Волкова, 2007). Однако в южных регионах нашей страны 
не было отмечено вспышек этой болезни. Другая ситуация 
наблюдается в условиях Нижнего Поволжья (Саратовская 
обл.). Здесь с 2000 г. отмечается массовое распростране-
ние и сильное развитие болезни вплоть до уровней эпи-
фитотий (Маркелова и др., 2012). Так, в 2018 г. в Саратов-
ской области эпифитотию желтой пятнистости оценили 
как среднюю (поражение растений пшеницы достигало 
30–40 %), а в 2019 г. – как сильную (поражение достигало 
80 %) (Конькова, Лящева, 2020). Данная ситуация интерес-
на тем, что эти годы были засушливыми в Поволжье, с ми-
нимальным выпадением осадков. Тем не менее, этот факт 
не повлиял на развитие болезни. Данное явление можно 
объяснить существованием в популяциях P. tritici-repentis 
изолятов, отличающихся адаптивными свойствами, позво-
ляющими выживать в экстремальных условиях, и геноти-
пом сортов, районированных в Поволжье, несущих гены 
восприимчивости к возбудителю болезни. 

Наиболее перспективный современный метод улучше-
ния селекции пшеницы на устойчивость – отбор источ-
ников устойчивости с помощью молекулярных маркеров, 
сцепленных с генами устойчивости/восприимчивости. 
Токсин PtrToxA – основной фактор патогенности P. tritici-
repentis (Strelkov, Lamari, 2003; Ciuffetti et al., 2010) – вза-
имодействует с продуктом гена восприимчивости Tsn1 
(Faris et al., 2010), что выражается в появлении симптомов 
некроза на образцах пшеницы, обладающих этим геном. 
Ген Tsn1 хорошо изучен, клонирован и для его диагности-
ки методом ПЦР в образцах пшеницы разработаны прай-
меры (Faris et al., 2010; Nuzhnaya et al., 2023).

Во всем мире практикуется негативная селекция мяг-
кой пшеницы против доминантной аллели гена Tsn1, сни-
жая, таким образом, вероятность поражения сортов изоля-
тами P. tritici-repentis, продуцирующими токсин PtrToxA. 
Особую эффективность этот подход дает в регионах, где 
в популяциях патогена преобладают изоляты, продуци-
рующие токсин PtrToxA, например, в Австралии (See et 
al., 2018; See, Moffat, 2021). Кроме того, отсутствие Tsn1 
в сортах пшеницы уменьшает их поражение другими 
листостебельными патогенами – Parastagonospora no-
dorum и Bipolaris sorokiniana (Virdi et al., 2016; Liu et al., 
2015), которые, как и Pyrenophora tritici-repentis, имеют 
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идентичные гены ToxA. Если патоген Parastagonospora no-
dorum считается «хозяином» гена ToxA, то B. sorokiniana 
приобрел этот ген путем горизонтального переноса (Mc-
Donald et al., 2018), также как Pyrenophora tritici-repentis 
(Friesen et al., 2006). Многими исследованиями показано, 
что для тетраплоидной пшеницы взаимодействие Tsn1 и 
PtrToxA не ассоциируется с развитием болезни и зависит 
от генотипа хозяина (Virdi et al., 2016; Chu et al., 2010; See 
et al., 2020).

Следует отметить «подводные камни» негативной 
селекции против Tsn1. В некоторых исследованиях от-
мечены случаи, когда сорта нечувствительные к токсину 
PtrToxA и не имеющие доминантной аллели Tsn1, всё же 
показали высокую степень восприимчивости к жёлтой 
пятнистости (Dinglasan et al., 2017). И наоборот, сорта не-
чувствительные к токсину имеющие генотип tsn1tsn1 ока-
зались восприимчивы к возбудителю желтой пятнистости, 
что объясняется существованием других неизвестных 
еще индуцирующих некроз токсинов, продуцируемых 
P. tritici-repentis.

С другой стороны, в популяциях P. tritici-repentis с вы-
сокой частотой встречаются изоляты, которые, несмотря 
на присутствие в них гена ToxA, не способны заражать со-
рта с доминантной аллелем гена восприимчивости Tsn1. И, 
наоборот, встречаются изоляты ToxA-, не продуцирующие 
токсин PtrToxA, но способные заражать сорта пшеницы 
генотипа tsn1tsn1. Объяснением данных «противоречий» 
в отношениях “ToxA-Tsn1” могут служить две гипотезы: 1) 
гены эффекторов могут подвергаться супрессии в резуль-
тате активности транспозонов гриба в процессе колони-
зации растения (Fouche et al., 2021) и не экспрессировать-
ся при заражении растения и 2) в изолятах существуют 
другие индуцирующие некроз токсины, кроме известного 
PtrToxA, которым соответствуют неизвестные еще гены 
восприимчивости в геноме пшеницы. В этом направлении 
начаты молекулярно-генетические исследования по иден-
тификации новых генетических локусов вирулентности 
P. tritici-repentis. Выявлен новый локус вирулентности Vi-
rOsler1, который картирован на второй хромосоме гриба, 
обуславливающий вирулентность штамма 86-124 к линии 
пшеницы CDC-Osler (Guo et al., 2025).

Таким образом, можно утверждать, что взаимоотноше-
ния паразита и хозяина в патосистеме «Triticum aestivum 
– Pyrenophora tritici-repentis», не укладываются в рамки 
известных отношений комплементарных генов восприим-
чивости и эффекторов – Tsn1/ToxA, Tsc2/ToxB и Tsc2/ToxC 
по типу ген-на-ген «в зеркальном отражении», т.е. инверс-
ному типу.

Селекция против доминантных аллелей генов Tsc2 и 
Tsc1 также признается полезной, так как сорта без этих ал-
лелей будут в меньшей степени заражаться расами гриба, 
продуцирующими токсины PtrToxB и PtrToxC, индуциру-
ющие хлороз на восприимчивых сортах. Однако, по при-
чине малой распространенности изолятов гриба с геном 
ToxB практически во всех регионах мира и недостаточной 
изученности вопроса генетической детерминации синтеза 
токсина PtrToxC, который является вторичным метаболи-
том в отличие от двух других белковых токсинов, гены 
восприимчивости Tsc2 и Tsc1 были изучены в меньшей 
степени. В настоящее время оба гена клонированы (Run-
ning et al., personal commun., цит. по Szabo-Hever et al., 

2023) и благодаря использованию метода GWAS (genome-
wide association studies) могут быть разработаны маркеры 
для использования в маркер-ориентированной селекции 
пшеницы на устойчивость к изолятам P. tritici-repentis, 
индуцирующим хлороз (Szabo-Hever et al., 2023).

Недавно в тетраплоидных и гексаплоидных пшеницах 
был обнаружен доминантный ген Tsr7, детерминирующий 
устойчивость к четырем расам возбудителя желтой пят-
нистости (Faris et al., 2020). Для этого гена были разра-
ботаны молекулярные маркеры типа STARP (semi-thermal 
asymmetric reverse PCR). Для поиска новых источников 
устойчивости к P. tritici-repentis проводят оценку образцов 
на ювенильную устойчивость в лабораторных условиях 
(Коваленко и др., 2022; Мироненко и др., 2023, 2024b) и на 
«взрослую» устойчивость в полевых условиях (Dinglasan 
et al., 2016; Kremneva et al., 2021). Так, в работе Кохмето-
вой А.М. с соавторами были отобраны 27 образцов пше-
ницы устойчивых к PtrToxA, которые также были устой-
чивы в полевых условиях на стадии взрослых растений 
(Kokhmetova et al., 2019). 

Отмечены случаи отсутствия корреляции устойчи-
вости образцов пшеницы в ювенильной фазе и стадии 
взрослых растений (Dinglasan et al., 2016; Kokhmetova et 
al., 2021; Kremneva et al., 2021). В полевых оценках доля 
устойчивых сортов обычно существенно ниже, чем в ла-
бораторных (Маркелова, Иванова, 2012). Так, в полевых 
опытах, выполненных в условиях Нижнего Поволжья, из 
общей выборки более 1000 образцов было выявлено толь-
ко 4 % высоко устойчивых и 6 % умеренно устойчивых 
(Маркелова, Иванова, 2012). Поиск источников устойчи-
вости к возбудителю желтой пятнистости остается акту-
альным. Источники устойчивости были найдены среди 
образцов пшеницы из коллекции Всероссийского инсти-
тута генетических ресурсов растений им. Н. И. Вавилова 
(ВИР) (Dinglasan et al., 2019; Мироненко и др., 2024b) и 
староместных сортов пшеницы из коллекции мягкой пше-
ницы CIMMYT и ВИР (Gurung et al., 2011; Мироненко и 
др., 2023). 

Мучнистая роса 
Мучнистая роса еще одна широко распространен-

ная в зоне возделывания пшеницы болезнь, вызываемая 
сумчатым грибом Blumeria graminis f. sp. tritici (синоним 
Erysiphe graminis). Болезнь проявляется в виде белого 
мучнистого налета конидий и конидиеносцев сначала на 
листьях нижнего яруса, а затем на всем вегетирующем 
растении вплоть до флаговых листьев и колосьев в стадию 
молочной спелости. К концу вегетации растения-хозяина 
на стареющем мицелии появляются мелкие темноокра-
шенные плодовые тела (клейстотеции), в которых созрева-
ют аски с аскоспорами. Гриб зимует в виде клейстотециев 
на растительных остатках или в виде мицелия на всходах 
озимой пшеницы и падалицы. Весной аскоспоры созрева-
ют и разлетаются, становясь первичным источником ин-
фекции для новых посевов (Койшыбаев, 2018). Заражение 
грибом приводит к снижению фотосинтеза и уменьшению 
ассимиляционной поверхности листьев. Потери урожая 
на восприимчивых сортах могут составлять от 10–40 до 
50 % (Lalošević et al., 2022; Mapuranga et al., 2022). Муч-
нистая роса может развиваться как на озимой, так и на 
яровой пшенице на любых стадиях роста растений. Рас-
пространение патогена может происходить как конидиями 
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и мицелием, так и аскоспорами. За время вегетации может 
развиться от 10 до 20 генераций конидиального спороно-
шения, причем гриб отличается высокой адаптационной 
способностью к различным климатическим условиям и 
крайней вредоносностью (Асхадуллин и др., 2022a). 

Мучнистая роса пшеницы относится к числу эко-
номически значимых заболеваний, что обусловливает 
глобальный интерес к изучению устойчивости сортов, 
идентификации Pm генов и анализу популяций патоге-
на. Для оценки генетического разнообразия и патогенно-
го потенциала B. graminis широко применяются методы, 
основанные на анализе вирулентности и ДНК-маркерах. 
Ярким примером такого подхода является исследование 
Liu и соавторов (2015), в котором была проанализиро-
вана вирулентность и полиморфизм ISSR локусов у 109 
изолятов гриба, представляющих популяцию возбудителя 
мучнистой росы провинции Сычуань в Китае. Были выде-
лены две группы изолятов с высокой (92 изолята) и низкой 
(17) вирулентностью. Показано, что многие гены потеря-
ли эффективность. Ген устойчивости Pm21 был эффек-
тивен ко всем популяциям гриба, а Pm13, Pm5b, Pm2+6 
и PmXBD сохранили эффективность. В результате ISSR 
анализа было выявлено большое генетическое разнообра-
зие среди популяций гриба в Сычуани (Liu et al., 2015). 
Проанализирована структура вирулентности и генетиче-
ское разнообразие популяций B. graminis f. sp. tritici (Bgt), 
выделенных из северо-восточного (Ляонин, Хэйлунцзян) 
и северо-западного (Ганьсу) Китая, на 37 сортах пшени-
цы, каждый из которых несет известный ген устойчивости 
к мучнистой росе (Pm). Показано, что Pm21 обеспечил 
100 % устойчивость ко всем изолятам из всех трех провин-
ций, в то время как Pm13, Pm16, Pm18 и Pm22 показали 
частичную устойчивость. Популяции гриба были проана-
лизированы с использованием EST-SSR маркеров. Пока-
зано, что популяции из разных регионов демонстрируют 
сильную генетическую дифференциацию (Wu et al., 2019). 
Эффективность гена Pm21 для китайских популяций пато-
гена была также подтверждена в работе Zhang с соавтора-
ми (Zhang et al., 2022). 

Обширное исследование популяций возбудителя муч-
нистой росы из многих стран мира, в том числе из России, 
было опубликовано в 2022 г. группой ученых (Kloppe et 
al., 2022). При анализе 346 изолятов B. graminis f. sp. tritici 
из нескольких стран были оценены частоты вирулент-
ности. Было показано, что многие из использовавшихся 
длительное время генов Pm (Pm1a–Pm17) потеряли эф-
фективность. Масштабное исследование вирулентности 
B. graminis f. sp. tritici в Сербии на 1013 изолятах гриба 
было проведено в период 1995–2013 гг. (Lalošević et al., 
2022). На наборе из 20 линий – дифференциаторов с из-
вестными Pm генами устойчивости к мучнистой росе 
было идентифицировано 862 уникальных патотипа гриба. 
Частоты вирулентности для Pm6, Pm7 и Pm5+8 были вы-
сокими в течение 19-летнего периода. Выявлено большое 
количество генов вирулентности у изолятов гриба и боль-
шое генетическое разнообразие популяций патогена, что 
является наиболее влиятельным фактором для возникно-
вения эпифитотий мучнистой росы. 

У пшеницы в настоящее время идентифицировано 92 
аллеля в 62 локусах (Pm1 – Pm65), детерминирующих 
устойчивость к мучнистой росе. Более половины генов 

устойчивости к мучнистой росе привнесены в геном мяг-
кой пшеницы от родственных ей видов и родов (Радченко 
и др., 2020). К генам устойчивости разработаны молеку-
лярные маркеры. С использованием молекулярных мар-
керов, в китайских сортах были идентифицированы гены 
Pm3, Pm8, Pm16 и Pm21 (Wu et al., 2021). В другом ис-
следовании в коллекции из 137 диких видов пшеницы и 
эгилопсов были идентифицированы гены Pm2, Pm4, Pm6, 
Pm58 и Pm68 (Wang et al., 2024). Среди них, три аллеля 
Pm4 (Pm4a, Pm4b и Pm4f) были идентифицированы в 4 об-
разцах T. aestivum subsp. spelta. В этом исследовании были 
выделены ценные источники устойчивости к мучнистой 
росе, необходимые для селекции. Нельзя забывать, что от-
сутствие генетического разнообразия, однородность воз-
делываемых сортов по генам устойчивости к B. graminis 
f. sp. tritici создает условия для адаптивной микроэволю-
ции гриба (Радченко и др., 2020). Проводятся работы по 
картированию новых генов устойчивости к возбудителю 
мучнистой росы. С использованием популяции F2 карти-
рован новый ген – кандидат (PmSN15218) устойчивости 
к мучнистой росе на длинном плече хромосомы 2А (Sun 
et al., 2022). В результате генетического анализа картиру-
ющей популяции F2 было доказано, что один доминиру-
ющий ген, предварительно обозначенный PmCG15–009, 
детерминирует устойчивость к изоляту B. graminis f. sp. 
tritici E09. Было показано, что PmCG15–009 локализован 
на хромосоме 2BL и фланкирован маркерами XCINAU130 
и XCINAU143 (Zhang et al., 2023). 

В нашей стране большой вклад в изучение генетики 
устойчивости к мучнистой росе внесли работы Леоновой 
И. Н. (Леонова, 2019). В результате анализа устойчивости 
97 сортов пшеницы было показано, что к западносибир-
ской популяции возбудителя мучнистой росы почти все 
проанализированные сорта были устойчивы. С использо-
ванием ассоциативного картирования были идентифици-
рованы восемь локусов, детерминирующих устойчивость 
к патогену в хромосомах 1AL, 1DS, 2BL, 5AS, 5DS, 6AL, 
6DL и 7AL. В работе были сделаны выводы о том, что 
QTLs, локализованные на хромосомах 1DS, 5AS и 6AL 
являются новыми локусами устойчивости. Большое зна-
чение имеют и работы Лебедевой Т. В. по генетической 
детерминации устойчивости к B. graminis f. sp. tritici, 
проводящиеся во Всероссийском институте генетических 
ресурсов растений им. Н. И. Вавилова (ВИР). На обшир-
ном материале в результате генетического анализа ги-
бридных популяций F2 был показан моногенный контроль 
устойчивости к патогену сортов российской и зарубежной 
селекции (Лебедева, Зуев, 2015; 2021). В результате ис-
следований образцов пшеницы из коллекции ВИР были 
идентифицированы перспективные источники устойчиво-
сти к мучнистой росе. В работе Лебедевой с соавторами 
(2019) продемонстрирована высокая эффективность гена 
Pm12 к ленинградской популяции B. graminis f. sp. tritici. 
Эффективность данного гена против российских популя-
ций возбудителя также подтверждена в серии исследова-
ний отечественных ученых, в ходе которых проводился 
скрининг сортов и коллекционного материала по устой-
чивости к патогену, позволивший отобрать ценные для 
селекции резистентные генотипы (Василова и др., 2016; 
Сочалова и др., 2019, 2021).
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Мучнистая роса особо вредоносна для Среднего По-
волжья. В селекционных учреждениях Приволжского 
региона ведутся целенаправленные исследования по соз-
данию генотипов мягкой пшеницы, обладающих устойчи-
востью к B. graminis f. sp. tritici. Так, в Самарском НИИСХ 
им. Н.М. Тулайкова на протяжении многих лет ведется 
работа по созданию устойчивых к мучнистой росе со-
ртов яровой и озимой пшеницы. Примером этой работы 
может быть сорт яровой мягкой пшеницы Тулайковская 
108 с групповой устойчивостью к мучнистой росе и бу-
рой, стеблевой и жёлтой ржавчинам (Сюков, 2017). В на-
стоящее время в ФИЦ КазНЦ РАН проводится работа по 
выведению устойчивых к мучнистой росе сортов. Такие 
новые сорта, как 100 лет ТАССР, Балкыш, Хазинэ, Чисто-
польская, Буляк, Ситара и Баракат устойчивы к мучнистой 
росе. Кроме того, вышеперечисленные сорта обладают 
групповой устойчивостью к листостебельным болезням 
пшеницы – сорта 100 лет ТАССР, Балкыш, Хазинэ, Чи-
стопольская, Буляк устойчивы кроме мучнистой росы к 
стеблевой и бурой ржавчинам и темно-бурой пятнисто-
сти; сорт Ситара кроме высокой полевой устойчивости к 
мучнистой росе устойчив к твердой головне, а сорт Бара-
кат – к бурой ржавчине (Асхадуллин и др. 2022b, 2024). К 
несомненным достижениям последних лет специалистов 
ФГБНУ ФНЦ ЛК ОП «Пензенский НИИСХ» относится 
сорт озимой мягкой пшеницы Дарго – высокоустойчивый 
к мучнистой росе и бурой ржавчине (Косенко, 2025). 

Дикие виды – источники генов устойчивости
Очевидной проблемой, касающейся не только отече-

ственных, но и зарубежных сортов, является бедность ге-
нофонда пшеницы по многим признакам, в том числе, и по 
устойчивости к биотическим факторам. Этому способство-
вала направленность селекции пшеницы исключительно 
на продуктивность и качество зерна, доминирующая дол-
гие годы во всем мире (Wulff, Matthew, 2014). Решением 
этой проблемы является привлечение материала из гене-
тических банков, таких, например, как коллекция гене-
тических ресурсов растений ВИР, а также использование 
в селекции диких родственников пшеницы. Виды родов 
Aegilops, Secale, Agropyron, а также дикие виды пшениц 
представляют собой ценный и практически неисчерпае-
мый источник аллелей устойчивости к широкому спектру 
грибных заболеваний (Olivera et al., 2018; Johansson et al., 
2020). Развитие методов клеточной и хромосомной инже-
нерии позволило преодолеть ряд биологических барьеров, 
таких как нескрещиваемость и стерильность гибридов, 
что ограничивало возможности межвидовой гибридиза-
ции. Благодаря этому стал доступен обширный резерву-
ар генетического разнообразия посредством отдалённой 
гибридизации пшеницы с дикорастущими и культурными 
видами злаков. Успешными примерами служат работы по 
интрогрессии ценных генов от видов следующих родов: 
•	 	 Род Agropyron: A. intermedium, A. bessarabicum,  

A. junceum, A. elongatum (Xu et al., 2012; Zheng et al., 
2012);

•	 	 Род Secale: S. cereale (рожь культурная);
•	 	 Род Leymus: L. racemosus, L. mollis (Rahmatov et al., 

2012).
Показательно, что больше половины генов устойчи-

вости к стеблевой ржавчине Puccinia graminis интрогрес-
сированы от диких видов, а из 69 генов устойчивости 

пшеницы к возбудителю бурой ржавчины P. triticina 29 ге-
нов перенесено в Triticum aestivum от других видов злаков 
(Кильчевский, Хотылева, 2008). Эффективному использо-
ванию интрогрессивных генов устойчивости в коммерче-
ских сортах пшеницы препятствуют две основные пробле-
мы – это одновременное введение агрономически вредных 
признаков, сцепленных с генами устойчивости и быстрое 
преодоление патогеном моногенной устойчивости. Рабо-
ты по изучению интрогрессивных линий и использова-
нию их генетического потенциала в селекционном про-
цессе проводятся во всем мире (Rawat et al., 2011; Wulff, 
Matthew, 2014; Singh et al., 2016; Ali et al., 2016; Rakszegi 
et al., 2017; Wang et al., 2020; Donget et al., 2020). Селекция 
на иммунитет с использованием интрогрессивных линий 
активно ведется в селекционных центрах Российской Фе-
дерации. Так, в Западной Сибири (Омский ГАУ) начата 
работа по созданию сортов яровой пшеницы, устойчивых 
к стеблевой ржавчине с привлечением источников, соз-
данных в CIMMYT (Шаманин и др., 2012). В Московском 
НИИСХ «Немчиновка» получены озимые и яровые интро-
грессивные линии мягкой пшеницы с чужеродным гене-
тическим материалом видов Ae. speltoides, Ae. triuncialis, 
S. cereale, устойчивые к бурой и стеблевой ржавчинам. С 
использованием этих линий создан оригинальный исход-
ный селекционный материал яровой пшеницы с несколь-
кими генами устойчивости к расе возбудителя стеблевой 
ржавчины Ug99 (Baranova et al., 2016; Lapochkina et al., 
2017, Лапочкина и др., 2021). Наличие пшенично-ржаной 
транслокации 1RS.1BL, несущей комплекс сцепленных ге-
нов устойчивости к болезням – бурой, стеблевой и желтой 
ржавчинам и мучнистой росе (Lr26, Sr31, Yr9 и Pm8), было 
выявлено в сортах селекции КНИИСХ (Беспалова и др., 
2012; Баранова, 2020; Baranova et al., 2023). Сотрудниками 
ФГБНУ ИЦиГ СО РАН проводятся исследования сортов и 
линий пшеницы с генетическим материалом от диких ви-
дов, таких как Ae. speltoides (Адонина, Салина, 2007; Адо-
нина и др., 2012, Петраш и др., 2016), T. timopheevii (Маль-
чиков и др., 2015; Леонова, Будашкина, 2016), Thinopyrum 
intermedium (Salina et al., 2015). Результатом успешной ко-
операции между ФГБНУ «СибНИИСХ» и ФГБНУ ИЦиГ 
СО РАН стало создание для условий Западной Сибири и 
Урала нового поколения коммерческих сортов яровой мяг-
кой пшеницы, обладающих комплексной устойчивостью. 
Стратегическое привлечение доноров чужеродных генов 
в скрещивания позволило селекционерам СибНИИСХ 
вывести такие сорта, как Омская 37, Омская 38, Омская 
41 и ряд конкурентоспособных линий. Накопление об-
ширной коллекции линий с различными интрогрессиями, 
в свою очередь, создало основу для пирамидирования 
генов, контролирующих устойчивость к биотическим и 
абиотическим стрессам (Белан и др., 2017). В лаборато-
рии генетики и цитологии ФАНЦ Юго-Востока получена 
коллекция оригинальных интрогрессивных линий яровой 
мягкой пшеницы с устойчивостью к комплексу патогенов 
(возбудителям мучнистой росы, желтой пятнистости, бу-
рой, желтой и стеблевой ржавчины), в том числе и к расе P. 
graminis f. sp. tritici Ug99 (Баранова и др., 2023; Сибикеев 
и др., 2011; Сибикеев и др., 2018; Сибикеев и др., 2021). 

Современные подходы в селекции пшеницы
В условиях сопряженной эволюции патогенов и рас-

тения-хозяина, когда появляются новые разновидности 
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возбудителей болезней, а гены устойчивости теряют эф-
фективность и, кроме того, генетическое разнообразие 
по генам устойчивости в коммерческих сортах пшеницы 
крайне низко, появляется острая необходимость в иден-
тификации и картировании новых генов устойчивости к 
болезням. Сегодня разработка молекулярных маркеров 
для маркер-ориентированной селекции, картирование 
QTL, поиск интрогрессий при отдаленной гибридизации, 
геномная селекция, полногеномный поиск ассоциаций 
(Genome-Wide Association Study (GWAS)) и т.д. значи-
тельно упрощаются с появлением полных и правильно 
аннотированных сборок геномов сельскохозяйственных 
растений. Все это стало возможным благодаря развитию 
технологий высокопроизводительного секвенирования. 
Однонуклеотидные полиморфизмы (SNP), идентифици-
рованные с помощью полногеномного секвенирования 
(Whole Genome Sequencing (WGS)), служат маркерами для 
связи между генотипами и фенотипами. Полногеномное 
секвенирование может идентифицировать миллионы SNP, 
но для выполнения большинства прикладных задач такая 
высокая плотность SNP на генетических картах не требу-
ется. Подходы с низким покрытием при секвенировании 
включают секвенирование подмножества мест, распре-
деленных по всему геному, для уменьшения сложности 
генома и быстрого генотипирования образцов с исполь-
зованием маркеров SNP. Генотипирование с помощью 
секвенирования (Genotyping-by-Sequencing (GBS)), LP-
WGS метод секвенирования с низким покрытием генома 
(Low-Pass Whole Genome Sequencing) (Elshire et al., 2011), 
активно применяются в геномной селекции, картирова-
нии генов и поиске ассоциаций по всему геному у разных 
видов сельскохозяйственных культур (Poland et al., 2012; 
Liu et al., 2014; Sonah et al., 2015; Wu et al., 2016; Furuta 
et al., 2017). Недавно разработанный метод генотипирова-
ния путем секвенирования (GBS) применяется для гене-
тического картирования, выявления молекулярных мар-
керов и геномной селекции (Pronozin et al., 2023). Так, с 
использованием метода GBS на картирующей популяции 
F2 от скрещивания устойчивого и восприимчивого роди-
телей были выявлены 8 генов-кандидатов, детерминиру-
ющих устойчивость Brassica oleracea к расе 1 бактерии 
Xanthomonas campestris pv. campestris (Lu et al., 2023). Так-
же с использованием метода GBS индийскими учеными 
впервые были картированы три QTL локуса, отвечающие 
за устойчивость китайской горькой тыквы к вирусу жел-
той мозаики (YMD) (Kaur et al., 2021) Что касается при-
менения данного подхода к генотипированию пшеницы 

и картированию новых генов, то с использованием 28644 
GBS маркеров была построена консенсусная карта пше-
ничных хромосом (Li et al., 2015). В 2020 г. вышла статья, 
посвященная картированию генов устойчивости к стебле-
вой ржавчине (Edae et al., 2020). Всего было оценено 250 
линий североамериканской яровой пшеницы на стадии 
проростков на устойчивость к семи изолятам P. graminis f. 
sp. tritici: TKKTP, TKTTF, TKTTF, TRTTF, TTRTF, TTKSK 
и TTKTT. Линии были генотипированы методом GBS, и 
9042 SNP были использованы для идентификации участ-
ков хромосом, связанных с устойчивостью к семи изоля-
там гриба. Сильные сигналы ассоциации были обнару-
жены на хромосомах 6BL (устойчивость к расе TTRTF) и 
4BS (устойчивость к расе TTKSK и TTKTT). Интересное 
исследование было опубликовано в 2023 г. – картирование 
гена устойчивости пшеницы Gb1 к обыкновенной злако-
вой тле (Schizaphis graminum) (Xu et al., 2023). В работе 
американских ученых, с использованием картирующей 
популяций RIL линий, методом GBS было картировано 
несколько QTL, детерминирующих устойчивость к сте-
блевой ржавчине (Bajgain et al., 2016). Так же, у мягкой 
пшеницы с помощью GBS были обнаружены новые QTL 
и гены кандидаты устойчивости к желтой (Yr) и листо-
вой (Lr) ржавчинам и фузариозу колоса (Saleem et al., 
2022; Mir et al., 2023), кроме того, GBS позволяет карти-
ровать интрогрессии в геноме пшеницы при межвидовой 
гибридизации. 

Непосредственным приложением достижений геноми-
ки стала маркер-ориентированная селекция. Этот подход 
позволяет вести отбор непосредственно по генотипу – на-
личию целевых генов, с использованием молекулярных 
маркеров. Как упоминалось выше, молекулярные маркеры 
разработаны для многих генов устойчивости. Для пше-
ницы существует сайт https://maswheat.ucdavis.edu/, где 
представлены маркеры генов устойчивости к стеблевой, 
бурой и желтой ржавчинам, а также к фузариозу колоса, 
валидированные и рекомендованные для MAS. Аналогич-
ный сайт (https://masrusplants.ru) к настоящему времени 
разработан в России – в ФГБНУ ИЦиГ СО РАН. На сай-
те представлены не только маркеры генов устойчивости 
пшеницы к болезням, но и приведены сорта и гибридные 
линии, в которых идентифицированы соответствующие 
гены. Маркер-ориентированная селекция активно приме-
няется в мире, с ее использованием созданы, например, 
индийские сорта, устойчивые к ржавчинным заболевани-
ям HD2967, HD2733 и HD2932 (Mallick et al., 2021).

Заключение
В связи с усилением вредоносности и распростране-

нием таких значимых патогенов, как возбудители стебле-
вой и бурой ржавчины, желтой пятнистости и мучнистой 
росы, во всем мире проводятся работы по анализу попу-
ляций грибов по признаку вирулентности, определению 
расового состава, определению генетической структуры 
популяций как на основе SNP полиморфизма, так и по SSR 
локусам. Проводится анализ сортов и селекционных ли-
ний по устойчивости к патогенам и идентификации генов 
устойчивости с использованием молекулярных маркеров. 
Ведутся работы по поиску и картированию новых генов 
устойчивости. Активно ведется селекционная работа по 

выведению устойчивых сортов. В условиях сопряженной 
эволюции патогена и растения-хозяина, опережающая 
селекция на устойчивость всегда будет иметь первосте-
пенное значение (Вавилов, 1986). Создание и возделы-
вание устойчивых сортов – это наиболее экологичный и 
рациональный способ борьбы с болезнями и вредителями 
(Радченко и др., 2020; Колесова и др., 2020, Randhawa et 
al., 2018; Basnet et al., 2022) и условие обеспечения продо-
вольственной безопасности нашей страны. 

Создание исходного материала для селекции на устой-
чивость является острой необходимостью для России. 
Одной из общемировых проблем, возникших в результате 

https://maswheat.ucdavis.edu/
https://masrusplants.ru
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длительной селекционной работы, сфокусированной ис-
ключительно на продуктивности и качестве зерна, стало 
значительное снижение генетического разнообразия пше-
ницы. Это привело к утрате таких ценных признаков, как 
устойчивость к биотическим и абиотическим факторам, 
в частности, устойчивость к грибным болезням (Wulff, 
Matthew, 2014). Так, устойчивость сортов российской се-
лекции к возбудителю стеблевой ржавчины в основном 
детерминирована генами Sr31 и Sr25. Ген Sr25 в настоя-
щее время сохраняет эффективность против западноси-
бирских популяций патогена, однако, как упоминалось 
выше, он утратил эффективность против поволжских по-
пуляций гриба.

Расширение генетической основы сортов, получе-
ние селекционного материала, разнообразного по генам 
устойчивости является чрезвычайно актуальным. Пробле-
ма поиска новых генов устойчивости успешно решается 
использованием в селекции родственных видов пшениц, а 
также представителей родов Aegilops, Secale и Agropyron. 
Использование современных методов, таких как маркер-о-
риентированная и геномная селекция, встроенных как ин-
струмент в классический селекционный процесс, наряду с 
изучением популяций грибов по признаку вирулентности, 
расширят наши знания об эффективных генах устойчиво-
сти, что позволит создавать устойчивые сорта, так необхо-
димые для России в современных условиях.
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In the conditions of changing climate and emergence of new virulent pathotypes of pathogens, advanced breeding for 
resistance is of primary importance. Its strategy includes both studying the pathogen by virulence, tracking new pathotypes, 
migration routes, determining effective resistance genes; and analysis of resistance of varieties and lines, identification 
of known resistance genes, search for new genes and introduction of effective resistance genes into adapted germplasm. 
Wheat (Triticum spp.) is one of the most important grain crops for humans. In Russia, the main grain-producing regions 
are Western Siberia, Krasnodar Krai and, of course, the Volga region. Stem and leaf rust, powdery mildew and tan spot are 
dangerous diseases of wheat, common in the Volga region, causing crop losses and reducing grain quality. The causative 
agents of the diseases are basidiomycetes Puccinia graminis f. sp. tritici (stem rust), P. triticina (leaf rust) and ascomycete 
fungi – Pyrenophora tritici-repentis (Drechslera tritici-repentis) (tan spot) and Blumeria graminis f. sp. tritici (Erysiphe 
graminis) (powdery mildew). This review systematizes modern data on the harmfulness of these pathogens, the features 
of their biology and pathogenicity factors. Particular attention is paid to the analysis of world and Russian studies of the 
population structure of phytopathogens based on virulence and DNA markers. Data on the racial composition of the Volga 
region fungal populations, R-genes effective against them, and the resistance of wheat varieties approved for cultivation 
in the Volga region are presented. The article summarizes information on the genetics of resistance of bread wheat to 
the diseases under consideration, including a description of known resistance genes and their sources. The problems and 
prospects of using these genes in breeding programs to create resistant varieties are considered. 
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The tomato Solanum lycopersicum ranks among the top three most produced vegetables worldwide, yet it remains 
vulnerable to various diseases, pests and abiotic stresses. Climate change exacerbates disease severity and abiotic 
impacts, increasing the demand for adaptive varieties and hybrids. Interspecific hybridization expands genetic diversity 
via introgression of target trait genes, potentially reducing reliance on chemical protectants, enhancing plant adaptive 
potential and improving abiotic stress tolerance. Recent studies focus on wild Solanum species as a source of valuable 
traits for tomato breeding. This review addresses the reproductive barriers between cultivated and wild species, which 
are of critical significance for plant breeding and examines the methodologies developed to overcome these barriers. 
Currently, wild species are most actively involved in breeding programs and in the introgression of traits into the cultivated 
tomato include S. cheesmaniae, S. habrochaites, S. pennellii, S. pimpinellifolium. Species S. peruvianum, S. chmielewskii, 
S. corneliomulleri, S. sitiens, S. ochranthum, S. lycopersicoides, S. sisybrifolium are difficult to hybridize with cultivated
tomato, and have not yet contributed substantially to the introgression of valuable traits. The success of interspecific
hybridization with wild relatives largely depends on the choice of compatible tomato genotypes, the utilization of cultivated
tomato as the maternal parent, and the application of embryo culture techniques to rescue hybrids in cases of embryo
abortion. Somatic hybridization offers an alternative approach for overcoming interspecific crossing barriers. However, its
effectiveness in facilitating the introgression of desirable traits into tomato remains insufficiently evaluated.

Keywords: interspecific hybridization, wild Solanum species, sources of resistance, abiotic stress, disease resistance, 
incompatibility
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Introduction
The tomato Solanum lycopersicum L. is among the most 

economically valuable vegetable crops worldwide. The global 
tomato market was valued at approximately USD 207.17 billion 
in 2024 and is projected to reach USD 261.41 billion by 2029 
(Lopes Sobrinho et al., 2024). Russia ranks 12th globally in 
tomato production. Tomato crop is highly susceptible to a wide 
range of pathogens and stresses, including late blight, viral 
mosaics, root and stem rot, fusarium and verticillium wilts, 
various insect pests, as well as several abiotic stress factors 
(Sarwar et al., 2022). To mitigate crop losses, a combination of 
agronomic practices, chemical control measures, and integrated 
pest management strategies is employed, particularly the use 
of resistant varieties and hybrids, along with biological control 
methods, which collectively help to reduce dependence on 
chemical pesticides (Abbas et al., 2024). 

The principal approach to developing genetically resistant 
tomato genotypes involves the creation of interspecific hybrids 
and the introgression of resistance genes from wild relatives 
into cultivated varieties (Ajaharuddin et al., 2024). The genus 
Solanum, comprising approximately 1,500 species, is the 
largest in the Solanaceae family; however, the domestication of 
S. lycopersicum resulted in the retention of less than 5 % of the
genetic diversity present within the Lycopersicon section (Bai,
Lindhout, 2007). This genetic erosion has led to the loss of
several important characteristics such as fruit flavor and aroma,
color variability, shelf life, and resistance to biotic and abiotic
stresses (Almeida et al., 2023). Interspecific hybridization has

a long and successful history in tomato breeding and continues 
to serve as an effective strategy for crop improvement (Menda 
et al., 2014; Pyshnaya, Dzhos, 2021). 

To date, numerous disease-resistance genes from wild 
Solanum species have been successfully introgressed into 
cultivated tomato (Zamir et al., 1994; Merk et al., 2012; Rubio 
et al., 2016; Chunwongse et al., 2002; Hanson et al., 2006; 
Seah et al., 2004; Barham, Winstead, 1957; Yerasu et al., 
2023). However, due to the high variability and adaptability 
of pathogens, many of these resistance genes gradually lose 
their effectiveness as new virulent strains emerge (Jewehan, 
2022a). Moreover, diseases that were previously of minor 
importance have become economically significant, such as 
tomato brown rugose fruit virus, which has recently caused 
severe damage in greenhouse production systems (Karimova 
et al., 2023). Both wild species within the Lycopersicon section 
and those belonging to other sections of the Solanum genus 
serve as valuable sources of resistance genes. Nevertheless, 
their utilization in breeding programs remains limited (Foolad, 
2007), primarily due to pre- and post-zygotic incompatibility 
barriers that restrict gene transfer and practical exploitation 
of the available genetic diversity (Abbas et al., 2024). In this 
article, we review the genetic resources of the Solanum genus 
as sources of resistance to biotic and abiotic stresses, the 
reproductive barriers between the tomato and its wild relatives, 
and the outcomes of interspecific hybridization research.
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Adaptive Strategies and Reproductive Mechanisms
Wild tomatoes (section Lycopersicon) and their related 

Solanum species from the sections Lycopersicioides and 
Juglandifolia share a common center of origin in the Andean 
region of South America and the Galápagos Islands. These 
species occupy diverse ecological niches, which underlie 
their remarkable adaptive potential to a wide range of 
environmental conditions. Currently, twelve species of 
wild tomatoes are recognized: Solanum arcanum Peralta, 
Solanum cheesmaniae (L. Riley) Fosberg, S. chilense 
Dunal, S.  chmielewskii (C. M. Rick, Kesicki, Fobes, and 
M. Holle) D. M. Spooner, G. J. Anderson and R. K. Jansen, 
S. corneliomulleri J. F. Macbride, S. galapagense S. C. Darwin 
and Peralta, S.  habrochaites S. Knapp and D. M. Spooner, 
S.  huaylasense Peralta, S.  neorickii D. M. Spooner, G. J. 
Anderson and R. K. Jansen, S. pennellii Correll, S. peruvianum 
L., and S.  pimpinellifolium L.. Additionally, four closely 
related species from two phylogenetically allied sections – 
Juglandifolia and Lycopersicoides – include S. juglandifolium 
Dunal, S.  ochranthum Dunal, S.  lycopersicoides Dunal, 
and S.  sitiens I. M. Johnston (Peralta et al., 2008). Solanum 
sisymbriifolium Lam., which originates from the Southern 
Cone of South America (Biswas et al., 2023), is also regarded 
as a promising sources of valuable traits for introgression 

into cultivated tomato. This has been confirmed through the 
successful production of viable hybrid progeny (Piosik et al., 
2019). 

For the effective utilization of wild species in breeding 
programs, it is essential to have comprehensive information 
on their ecological requirements, pollination systems, self-
compatibility, and cross-compatibility with the cultivated 
tomato (Table 1). 

A study by Ramírez-Ojeda et al. (2021) reported that 
Solanum species such as S.  habrochaites, S.  arcanum, 
S. ochranthum, and S. juglandifolium exhibit a high degree of 
adaptability to diverse climatic conditions. In contrast, species 
such as S.  sitiens, S.  lycopersicoides, S.  corneliomulleri, 
and S.  chmielewskii display more restricted ecological 
preferences. Based on median elevation data, S. cheesmaniae, 
S.  galapagense, and S.  pimpinellifolium occur within a 
relatively narrow altitudinal range, whereas S. lycopersicoides, 
S.  sitiens, and S.  ochranthum are distributed across a much 
broader range of elevations.

Thermophilic species such as S.  cheesmaniae, 
S. galapagense, and S. pimpinelifolium are typically distributed 
in regions with mean annual temperatures above 20 °C; 
whereas S. lycopersicoides and S. sitiens are adapted to cooler 

Table 1. Biological characteristics of wild Solanum species 

Species Compatibility Pollination 
system

Crossability 
with tomato Ecological distribution (Peralta et al., 2008)

S. cheesmaniae SC S ♀♂ Endemic to the Galapagos Islands. It inhabits dry, open,  
and rocky slopes

S. galapagense   SC S ♀♂ Endemic to the Galápagos Islands; coastal lava flows  
and volcanic slopes

S. pimpinellifolium SC FS ♀♂ From southern Ecuador to northern Chile; coastal areas, plains
S. lycopersicum
var. cerasiforme SC S ♀♂ Found worldwide in tropical and subtropical regions

S. arcanum  SI, rarely SC S, C, FC - Northern Peru in inter-Andean dry valleys and coastal ecosystems 
with seasonal fog. Generally dry sites, rocky slopes

S. chmielewskii  SC FC ♂ Southern zone of Peru and the northern zone of Bolivia.  
Wet and well-drained rocky slopes

S. neorickii  SC S ♂ Southern Ecuador to southern Peru, in inter-Andean dry valleys
S.  corneliomulleri  SI C ♂ Southern Peru, western slopes of the Andes, dry and rocky slopes

S. peruvianum SI, rarely SC C ♂ Central region of Peru to northern Chile. Dry coastal deserts  
and slopes

S.  chilense  SI C - Coastal zone of Chile and northern Peru, on dry rocky slopes,  
and occasionally saline

S. habrochaites  SI, rarely SC FC ♂ Andean region of Ecuador and Peru in montane forests and dry 
slopes, occasionally found in seasonal fog ecosystems

S. pennellii  SI FC ♂ North of Peru to the north of Chile, in areas of dry slopes, 
generally in flat areas

S. ochranthum  SI C - Andean region of Colombia, Ecuador, and Peru, areas of mountain 
mesophilic forest

S. lycopersicoides  SI C ♂ Southern area of Peru and northern Chile. In ravines  
and rocky slopes

S. sitiens  SI C ♂ Endemic to the Atacama Desert, hyper-arid areas

S. juglandifolium SI C - Andean region of Colombia, Ecuador, and Peru in areas  
of mountain mesophilic forest

S. sisymbriifolium  SI C ♂* Areas with tropical, subtropical, and temperate climates

Note: SC – self-compatible, SI – self-incompatible; S – self-pollinator, C – cross-pollinator, FS – facultative self-pollinator,  
FC – facultative cross-pollinator; ♀♂ – hybrid seeds may be produced when acting as both the paternal and maternal 
components of the cross; ♂ – hybrid seeds may be produced when acting as the paternal component of the cross, ♂* – hybrid 
seeds may be produced when acting as the paternal component of the cross, but the hybrid origin of the seeds without the use  
of embryo culture has not been proven; «-» – does not produce hybrid seeds without the use of additional techniques.



31Vishnyakova A.V., Martirosyan A.Z., Monakhos S.G. / Plant Protection News, 2026, 109(1), p. 29–40

environments. S. peruvianum occurs in habitats characterized 
by relatively stable daily temperatures, in contrast to 
S.  chilense, which thrives under conditions of high diurnal 
temperature variation. S.  juglandifolium and S.  ochranthum 
are associated with humid regions, while S.  lycopersicoides 
and S.  sitiens are characteristic of arid zones. S.  pennellii 

exhibits exceptional drought tolerance, attributed to efficient 
regulation of transpiration, high water-use efficiency, and 
salinity tolerance (Ramírez-Ojeda et al., 2021). Additionally, 
S.  sisymbriifolium demonstrates broad adaptive capacity 
and has become widely established across multiple regions 
globally (Biswas et al., 2023).

Genomic research and chromosomal characteristics

All species listed in Table 1 possess a diploid chromosome 
complement of 24 (2n = 24), whereas natural tetraploid 
populations have been reported only in S.  chilense. In wild 
tomatoes and related species, gene order is highly conserved 
despite the presence of some chromosomal rearrangements, 
which facilitates trait introgression (Kole, 2011). Although 
successful hybridization between S. sisymbriifolium and tomato 
has been reported (Piosik et al., 2019), this species remains 
poorly studied. No genetic map has yet been constructed, 
although high-quality karyotyping has been performed and 
chromosome morphology has been described (Biswas et al., 
2024).

A set of genomes from wild tomato species, including 
S.  pimpinellifolium, S.  habrochaites, S.  pennellii, 
S.  galapagense, S.  chilense, S.  arcanum, S.  peruvianum, 
S.  corneliomulleri, S.  neorickii, S.  chmielewskii, and 
S.  lycopersicoides, has been successfully sequenced, thereby 
providing a foundation for the identification and mapping of 
valuable traits (Du et al., 2025). To date, tomato researchers 
have identified thousands of QTLs and hundreds of genes 
associated with key agronomic traits, including disease 
resistance. In this review, we focus specifically on the major 
biotic stress-resistance genes identified in wild tomato 
relatives.

Таблица 1. Биологические особенности дикорастущих видов Solanum 

Вид Совместимость Тип 
опыления

Скрещиваемость 
с томатом

Происхождение и условия произрастания  
(по Peralta et al., 2008)

S. cheesmaniae СС С ♀♂ Эндемик Галапагосских островов, сухие, открытые, 
каменистые склоны

S. galapagense СС С ♀♂ Эндемик Галапагосских островов, прибрежные лавовые 
потоки и вулканические склоны

S. pimpinellifolium СС ФС ♀♂ От Южного Эквадора до севера Чили. Прибрежные районы, 
равнины

S. lycopersicum  
var. cerasiforme СС С ♀♂ Распространен по всему миру в тропиках и субтропиках

S. arcanum СН, редко СС С, П, ФП - Север Перу. Прибрежные зоны с сезонными туманами и 
внутренние долины Анд, на сухих каменистых склонах

S. chmielewskii СС ФП ♂ Юг Перу и север Боливии. Влажные и хорошо 
дренированные каменистые склоны

S. neorickii СС С ♂ Юг Эквадора - юг Перу. В сухих долинах между Андами

S. corneliomulleri СН П ♂ Южное Перу, Западные склоны Анд, сухие каменистые 
склоны

S. peruvianum СН, редко СС П ♂ Центральный регион Перу, север Чили. Сухие прибрежные 
пустыни и склоны

S. chilense СН П - Прибрежная зона Чили и северного Перу, на сухих 
каменистых склонах, иногда на солончаках

S. habrochaites СН, редко СС ФП ♂ Регион Анд Эквадора и Перу. Горные леса, сухие склоны и 
иногда экосистемы с сезонными туманами

S. pennellii СН ФП ♂ От севера Перу до севера Чили, на равнинных сухих 
каменистых склонах и песчаных участках

S. ochranthum СН П - Регион Анд Колумбии, Эквадора и Перу. Горные леса
S. lycopersicoides СН П ♂ Юг Перу и север Чили. Ущелья и каменистые склоны.
S. sitiens СН П ♂ Эндемик пустыни Атакама, гипераридные районы
S. juglandifolium СН П - Умеренные дождевые леса Колумбии, Эквадора и Перу

S. sisymbriifolium СН П ♂* Регионы с тропическим, субтропическим и умеренным 
климатом

Примечание: СС – самосовместимость, СН – самонесовместимость; С –самоопылитель, П – перекрестник,  
ФС – факультативный самоопылитель, ФП – факультативный перекрестник; ♀♂ – возможно получение гибридных 
семян, когда выступает как в качестве отцовского, так и материнского компонента скрещивания, ♂ – возможно получе-
ние гибридных семян, когда выступает отцовским компонентом скрещивания; ♂* – возможно получение семян, когда 
выступает отцовским компонентом скрещивания, однако гибридное происхождение семян без применения эмбриокуль-
туры не доказано; «-» – не завязывает гибридных семян без применения дополнительных методик.
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Resistance to biotic and abiotic stresses
Over the past decade, research interest in wild tomato 

species and several related Solanum species as sources of 
resistance to tomato diseases has increased markedly. When 
considering wild species as donors of valuable traits, it is 
important to note that different accessions within the same 
species may exhibit substantially different levels of resistance, 
as shown by Grushetskaya et al. (2010), Jewehan et al. (2022b), 
Solankey et al. (2017), and Arafa et al. (2017). Therefore, prior 
to their inclusion in hybridization programs, the target trait 
should be carefully evaluated in the selected material. Table 2 
summarizes wild species and the valuable resistance traits to 
biotic and abiotic stresses identified in them.

When considering sources for improved tomato tolerance to 
abiotic stresses, particular attention should be given to species 
such as S.  sitiens, which exhibits resistance to soil salinity, 
drought, and sub-zero temperatures (Rick, 1988; Chetelat 
et al., 2009). Foolad (2004) identified S.  pimpinellifolium, 
S. peruvianum, and S. pennellii as important genetic sources 
of salinity tolerance. S. habrochaites carries genes conferring 
resistance to chilling injury, and successful introgression of 
these genes into cultivated tomato has been reported (Dolstra 
et al., 2002). 

An important research priority is the transfer of insect 
resistance genes, given that insects serve as primary vectors of 
tomato viral diseases. This resistance is primarily conferred by 
a high density of glandular trichomes (Almeida et al., 2023). 
Among wild species, S. pennellii, S. habrochaites var. hirsutum, 
and S. galapagense exhibit resistance to whiteflies attributable 
to these traits. Low susceptibility to the tomato leafminer Tuta 
absoluta (Meyrick, 1917) has been observed in S. pennellii, 
S.  chmielewskii, S.  habrochaites, and S.  galapagense, 
associated with the production of allelochemicals, glandular 
trichome density, and specific leaf morphology; notably, high 
heritability of both trichome density and allelochemical content 
has been demonstrated, including in interspecific crosses 
(Almeida et al., 2023). S.  sisymbriifolium is distinguished 
by its resistance to the carmine spider mite Tetranychus 
cinnabarinus Boisduval; although the heritability of this trait 
remains unstudied (Piosik et al., 2019).

In uncontrolled field conditions, particularly in protected 
and open-ground cultivation in southern Russia, root-knot 
nematodes Meloidogyne spp. cause substantial damage to 
tomato crops. Resistance to these nematodes is primarily 
conferred by Mi genes, several of which have been 
successfully introduced into cultivated tomatoes. These genes 
were originally identified in S.  peruvianum (Mi1–Mi8) and 
S.  arcanum (Mi-9), with the latter mapped to chromosome 
6 and notable for retaining activity at elevated temperatures 
(Jiang et al., 2023). Additionally, S. sisymbriifolium represents 
a promising alternative source of nematode resistance that is 
employed as a trap crop (Hajihassani et al., 2020; Perpétuo et 
al., 2021).

Bacterial diseases of tomato cause significant yield losses 
and have a worldwide distribution. Genetic resistance to the 
bacterial canker, caused by Clavibacter michiganensis subsp. 
michiganensis (Smith) Davis et al., has been identified in 
S. chilense, S. habrochaites, and S. pimpinellifolium (Khazaei, 
Madduri, 2022). Resistance to the bacterial spot, induced 
by Xanthomonas spp., occurs in S.  habrochaites (Almeida 
et al., 2023), S.  pennellii, and S.  pimpinellifolium (Khazaei, 

Madduri, 2022). Finally, resistance to the bacterial wilt, 
provoked by Ralstonia solanacearum (Smith) Yabuuchi et al., 
has been reported in S. pimpinellifolium (Khazaei, Madduri, 
2022) and S. sisymbriifolium (Collonnier et al., 2003). In wild 
and related tomato species, resistance to bacterial diseases is 
predominantly polygenic, with QTLs mapped in only a limited 
number of species. For example, resistance to bacterial spot is 
controlled by the Pto/Prf gene cluster from S. pimpinellifolium, 
which has been successfully introgressed into several modern 
tomato varieties (Hassan et al., 2024).

Among the most dangerous viral diseases of tomato 
classified as quarantine pathogens in Russia are Pepino 
mosaic virus (PepMV), Tomato spotted wilt virus (TSWV), 
and tomato brown rugose fruit virus (ToBRFV) (“Dangerous 
Quarantine Diseases of Tomatoes,” 2024), for which no 
effective control measures currently exist. Resistance to 
PepMV has been identified in S.  habrochaites (Ling, Scott, 
2007) and in S. lycopersicoides (Soler et al., 2011). However, 
successful introgression of this trait into cultivated tomato has 
not been reported. Tolerance to ToBRFV has been reported in 
S. pimpinellifolium, S. penellii, and S. chilense (Kabas et al., 
2022), with highly resistant accessions specifically identified 
among S. pimpinellifolium (Jaiswal et al., 2024). 

Qi et al. (2021) identified eight resistance genes against 
tomato spotted wilt virus (genus Tospovirus) in wild tomato 
species, including S.  pimpinellifolium, S.  peruvianum and 
S. chilense, of which only the dominant Sw-5 gene, originally 
derived from S.  peruvianum, confers high-level resistance. 
This gene also provides resistance to tomato chlorotic spot 
virus (Shahriari, 2023). Additional sources of Tomato spotted 
wilt virus (TSWV) resistance have been identified by Kabaş 
et al. (2021) in accessions of S. pennellii, S.  chmielewskii, 
S. habrochaites, S. peruvianum, and S. sitiens.

Tobacco mosaic virus, tomato mosaic virus, and tomato 
brown rugose fruit virus belong to the genus Tobamovirus. 
The principal defense against tobamoviruses in tomato 
is provided by three mapped resistance genes: Tm-1 on 
chromosome 2 of S.  habrochaites, which is inherited in an 
incompletely dominant manner and confers partial resistance, 
and the dominant genes Tm-2 and Tm-22 on chromosome 9 of 
S. peruvianum, of which Tm-22 is the most effective (Shahriari 
et al., 2023). In addition, Jewehan et al. (2022b) detected high 
resistance to tobacco mosaic virus and tomato mosaic virus in 
two S. ochranthum accessions.

Tomato yellow leaf curl disease, caused by begomoviruses 
of the family Geminiviridae, severely impacts tomato yield 
and fruit quality. To date, six major independently inherited 
resistance genes Ty-1, Ty-3, Ty-4, and Ty-6 from S. chilense; 
Ty-2 from S.  habrochaites; and Ty-5 from S.  peruvianum, 
along with several QTLs, have been identified and mapped in 
wild tomato species (Dhaliwal et al., 2020). The Ty-1, Ty-2, Ty-
3, Ty-4, and Ty-6 genes are dominantly inherited, whereas Ty-5 
is recessive; notably, Ty-1 and Ty-5 exhibit broad-spectrum 
activity, while Ty-4 and Ty-6 genes merely enhance the 
resistance conferred by Ty-3 and Ty-5 (Shahriari et al., 2023). 

Resistance to Tomato chlorosis virus (ToCV) has been 
identified in accessions of S. peruvianum and S. chmielewskii 
(García-Cano et al., 2010, Mansilla-Córdova et al., 2018); 
subsequent studies confirmed the quantitative nature of this 
resistance inheritance (Gao et al., 2025).



33Vishnyakova A.V., Martirosyan A.Z., Monakhos S.G. / Plant Protection News, 2026, 109(1), p. 29–40

Among the fungal diseases affecting tomato cultivation 
in Russia, late blight (causal agent Phytophthora infestans de 
Bary), Alternaria blight (Alternaria spp.), and leaf mold (Fulvia 
fulva (Cooke) Cif.) are particularly destructive. Sources of late 
blight resistance have been identified in S. chilense (Solankey 
et al., 2017; Arafa et al., 2017), S. peruvianum (Solankey et 
al., 2017), and S. habrochaites (Ph-4 gene; Khazaei, Madduri, 
2022). S. sisymbriifolium exhibits hypersensitivity response to 
several European isolates of P. infestans pathogenic to potato 
(Flier et al., 2003). Several late blight resistance genes have 
been mapped, including the Ph-2 gene from S. pimpinellifolium, 
located on the long arm of chromosome 10 and conferring 

partial resistance that effectively slows disease progression. 
The Ph-3 gene from the same species, mapped to the long arm 
of chromosome 9, provides more reliable resistance (Zhi et 
al., 2021). The Ph-5, also derived from S. pimpinellifolium, is 
mapped to the long arm of chromosome 1 (Foolad et al., 2014). 

Resistance to the F. fulva has been identified in 
S.  neorickii (Grushetskaya et al., 2010), S.  lycopersicum 
var. cerasiforme (Khazaei, Madduri, 2022; Grushetskaya et 
al., 2010), and S.  cheesmaniae (Grushetskaya et al., 2010). 
Among the leaf mold resistance genes, Cf-9 first identified in 
S. pimpinellifolium, and Cf-4 from S. habrochaites have been 
most extensively characterized (Kahlon et al., 2020).

Table 2. Genetic sources of resistance to biotic and abiotic stresses in the genus Solanum 
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Abiotic stress
Heat tolerance + + + + +
Drought tolerance + + + + + +
Salinity tolerance + + + +

Pests
Whitefly Bemisia tabaci + + + +
Two-spotted spider mite Tetranychus urticae +
Root-knot nematode Meloidogyne spp + + +
Tomato leafminer Tuta absoluta + +

Bacterial diseases
Bacterial spot Xanthomonas euvesicatoria ex Doidge, X. vesicatoria ex 
Doidge, X. perforans, X. gardneri Šutic + + +

Bacterial wilt Ralstonia solanacearum (Smith) Yabuuchi et al. + +
Bacterial stem canker of tomato 
Clavibacter michiganensis subsp. michiganensis (Smith) Davis et al. + + + +

Bacterial speck Pseudomonas syringae pv. tomato van Hall +
Viral diseases

Tomato brown rugose fruit disease  
Tomato brown rugose fruit virus, ToBRFV + + + + + + +

Tomato yellow leaf curl disease Tomato yellow leaf curl virus, TYLCV + + + +
Pepino mosaic |Pepino mosaic potexvirus, PepMV + +
Tomato mosaic Tomato mosaic tobamovirus, ToMV + + +
Tobacco mosaic Tobacco mosaic tobamovirus, TMV +
Tomato spotted wilt Tomato spotted wilt orthotospovirus, TSWV + + + + + + +
Tomato chlorotic spot virus Tomato chlorotic spot virus, TCSV +
Tomato chlorosis virus Tomato chlorosis virus (ToCV) + +

Fungal diseases
Alternaria blight Alternaria linariae (Neerg.) E.G. Simmons,  
A. solani Sorauer, A. alternata (Fr.) Keissl + +

Verticillium wilt 
Verticillium albo-atrum Reinke & Berthold and V. dahliae Kleb. + + +

Leaf mold Fulvia fulva (Cooke) Cif. + + + + +
Powdery mildew Erysiphe neolycopersici (L. Kiss) H. Y. Hsiao &  
Y. M. Shen, Leveillula taurica (Lév.) G. Arnaud + + + + + +

Gray mold Botrytis cinerea Pers. + + +
Fusarium wilt Fusarium oxysporum Schltdl., rarely F. solani + + +
Late blight Phytophthora infestans (Mont.) de Bary + + + + + + +
Septoria leaf spot Septoria lycopersici Speg. + + + + +
Gray leaf spot Stemphylium solani G. F. Weber,  
S. lycopersici (Enjoji) W. Yamam., S. botryosum Wallr. + + +
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Genetic resistance to Alternaria pathogens has been 
identified in S. pennellii, which carries the Asc gene conferring 
resistance to Alternaria stem canker, and in S. pimpinellifolium, 
which harbors the EB-5 and EB-9 genes for resistance to 
Alternaria blight (Khazaei, Madduri, 2022). Additionally, 
resistance to Alternaria spp. has been documented in 
S.  peruvianum, S.  habrochaites, and S.  arcanum, where 

multiple QTLs contributing to this resistance have been 
mapped (Adhikari et al., 2017). 

Resistance to powdery mildew has been detected in 
multiple wild tomato species, including S. pimpinellifolium and 
S. peruvianum (Emelina et al., 2010), S. habrochaites (Emelina 
et al., 2010; Khazaei, Madduri, 2022), S.  lycopersicum var. 
cerasiforme, S. chilense, and S. arcanum (Khazaei, Madduri, 

Таблица 2. Генетические источники устойчивости к биотическим и абиотическим стрессам в роде Solanum 
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Абиотический стресс
Жаростойкость + + + + +
Засухоустойчивость + + + + + +
Устойчивость к засолению почвы + + + +

Вредители
Табачная белокрылка Bemisia tabaci + + + +
Красный паутинный клещ Tetranychus urticae +
Нематода Meloidogyne spp + + +
Томатная минирующая моль Tuta absoluta + +

Бактериальные заболевания
Бактериальная пятнистость Xanthomonas euvesicatoria ex Doidge,  
X. vesicatoria ex Doidge, X. perforans, X. gardneri Šutic + + +

Бактериальное увядание 
Ralstonia solanacearum (Smith) Yabuuchi et al. + +

Бактериальный рак стеблей томата  
Clavibacter michiganensis subsp. michiganensis (Smith) Davis et al. + + + +

Бактериальная крапчатость томата  
Pseudomonas syringae pv. tomato van Hall +

Вирусные заболевания
Бурая (коричневая) морщинистость томата
Tomato brown rugose fruit virus, ToBRFV + + + + + + +

Желтая курчавость листьев томата
Tomato yellow leaf curl virus, TYLCV + + + +

Мозаика пепино Pepino mosaic potexvirus, РерМ + +
Мозаика томата Tomato mosaic tobamovirus, ToMV + + +
Табачная мозаика Tobacco mosaic tobamovirus, TMV +
Бронзовость, или пятнистое увядание томата  
Tomato spotted wilt orthotospovirus, TSWV + + + + + + +

Вирус хлоротической пятнистости томатов
Tomato chlorotic spot virus, TCSV +

Вирус хлороза томатов Tomato chlorosis virus, (ToCV) + +
Грибные заболевания

Альтернариоз томата Alternaria linariae (Neerg.) E.G. Simmons,  
A. solani Sorauer, A. alternata (Fr.) Keissl + +

Вертициллез  
Verticillium albo-atrum Reinke & Berthold u V. dahliae Kleb. + + +

Кладоспориоз Fulvia fulva (Cooke) Cif. + + + + +
Мучнистые росы томата Erysiphe neolycopersici (L. Kiss) H. Y. Hsiao 
& Y. M. Shen, Leveillula taurica (Lév.) G. Arnaud + + + + + +

Серая гниль Botrytis cinerea Pers. + + +
Фузариоз
Fusarium oxysporum Schltdl., реже F. solani + + +

Фитофтороз паслёновых Phytophthora infestans (Mont.) de Bary + + + + + + +
Септориоз, или белая пятнистость Septoria lycopersici Speg. + + + + +
Серая пятнистость листьев Stemphylium solani G. F. Weber,  
S. lycopersici (Enjoji) W. Yamam., S. botryosum Wallr. + + +
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2022). Among the characterized resistance genes, Ol-1 and Ol-3 
were mapped from S. habrochaites, Ol-4 from S. peruvianum, 
three QTLs were identified in S. neorickii, and a recessive ol-2 
gene was detected in S. lycopersicum var. cerasiforme (Bai et 
al., 2005). 

Three major genes conferring resistance to Fusarium 
wilt (causal agent Fusarium oxysporum Schltdl.) – I, I-2, 
and I-3 – have been successfully introgressed into cultivated 
tomato varieties. The dominant genes I and I-2, originating 
from S.  pimpinellifolium, confer resistance to races 1 and 2 
of the pathogen, respectively, while I-3, introgressed from 
S. pennellii, provides resistance to races 1 through 3 (Shamshin 
et al., 2022). 

Two dominant genes Ve-1 and Ve-2, conferring resistance 
to Verticillium wilt induced by Verticillium dahliae Kleb. and 
V. albo-atrum Reinke & Berthold, have been introgressed 
into cultivated tomato from S.  pimpinellifolium. These 
genes, mapped to the short arm of chromosome 9, have been 
extensively characterized using molecular genetic approaches 
(Robb and Nazar, 2021). Ve-1 provides resistance to race 1 
strains of both pathogens but offers no protection against 
race 2 (Fradin et al., 2009). Additionally, S.  sisymbriifolium 
represents a promising novel source of Verticillium wilt 
resistance (Piosik et al., 2019).

Cultivated tomato exhibits high susceptibility to gray 
mold, caused by Botrytis cinerea Pers. Resistance identified 
in wild species such as S.  neorickii and S.  pimpinellifolium 
is predominantly quantitative in nature (Khazaei, Madduri, 
2022). Partial resistance has also been documented in 
S. habrochaites, associated with a QTL locus (Finkers et al., 
2007). 

Tomato septoria leaf spot (causal agent Septoria lycopersici 
Spreng.) is widespread throughout Russia, particularly in 
the southern regions, Siberia, and the Far East. Wild tomato 
species serve as important sources of resistance, with 
S. chilense, S. habrochaites, S. peruvianum, and S. cerasiforme 
demonstrating high levels of disease resistance (Pandey et 
al., 2024). Although resistance loci have been successfully 
transferred from S. habrochaites and S. peruvianum (Pandey 
et al., 2024), no commercial tomato varieties currently offer 
resistance levels satisfactory to vegetable growers.

Gray leaf spot poses low risk in Russia, primarily 
affecting open fields and plastic greenhouse cultivation. A 
single dominant resistance gene Sm from S. pimpinellifolium 
has been introgressed into tomato. Reis and Boiteux (2020) 
additionally identified resistant accessions in S. lycopersicum, 
S.  peruvianum, and S.  habrochaites; however, it remains 
unclear whether this resistance represents Sm alleles or novel 
genes.

Reproductive barriers and optimal strategies for interspecific hybridization between S. lycopersicum and wild relatives
Information on reproductive relationships between 

Solanum species is critical for effective breeding strategies 
(Bukharova, Bukharov, 2009). Most Solanum species 
exhibit S-RNase-based gametophytic self-incompatibility 
(GSI), controlled by the S-locus. This system is based on 
the interaction of S-RNases in the pistil and S-locus F-box 
proteins in pollen, which form an SCF-type ubiquitin ligase 
complex that mediates the recognition and degradation of 
incompatible S-RNases via the ubiquitin-proteasome pathway. 
Self-compatibility (SC) in S.  lycopersicum, S.  cheesmaniae, 
S. galapagense and S. pimpinellifolium results from disruption 
of this system that occurred due to the loss of functional 
S-RNase alleles and key pollen factors, including the SpSLF-23 
protein (encoded by the ui1.1 gene) and Cullin1 (ui6.1) (Li 
and Chetelat, 2015). In addition to the aforementioned species, 
S. chmielewskii and S. neorickii are self-compatible; however, 
they exhibit unilateral incompatibility (UI) when crossed with 
cultivated tomato. UI represents a post-mating reproductive 
barrier that restricts hybridization between related species, in 
which pollen from a self-compatible species is rejected by the 
pistil of a self-incompatible species, whereas the reciprocal 
cross typically succeeds. The molecular basis of UI is closely 
associated with self-incompatibility (SI). Core components of 
the SI pathway, including S-RNase, the CUL1 protein (encoded 
by the ui6.1 locus), and the HT protein, have been shown to 
play critical roles in mediating UI responses (Li and Chetelat, 
2015). Within the tomato clade, several wild species such as 
S.  corneliomulleri, S.  chilense, S.  pennellii, S.  ochranthum, 
S.  lycopersicoides, S.  sitiens, S.  juglandifolium, and 
S.  sisymbriifolium are characterized by self-incompatibility. 
Conversely, self-compatible forms have been identified in 
S. arcanum, S. peruvianum, and S. habrochaites (Table 1).

Interspecific hybridization within the genus Solanum is 
governed by prezygotic and postzygotic incompatibility barriers 

(Bedinger et al., 2011). Several wild and semi-domesticated 
species, including S.  cheesmaniae, S.  galapagense, 
S. pimpinellifolium, and the ancestral form S. lycopersicum var. 
cerasiforme, exhibit minimal reproductive barriers and readily 
hybridize with cultivated tomato in both direct and reciprocal 
crosses (Kole, 2011). Crosses between S.  lycopersicum and 
certain wild relatives, such as S. habrochaites and S. pennellii, 
tend to produce hybrid seeds; however, a substantial 
proportion of these seeds remain underdeveloped, reflecting 
partial postzygotic incompatibility (Bukharova, Bukharov, 
2009). Moreover, interspecific hybridization involving 
S. habrochaites displays unilateral incompatibility when this 
species serves as the maternal parent (Hogenboom, 1972). 

Crosses between S.  lycopersicum and S.  peruvianum are 
typically characterized by unilateral incompatibility and 
frequent embryo abortion (Kole, 2011). Nonetheless, recent 
studies by Zeist et al. (2023) have reported successful seed 
set in reciprocal crosses between these species. In earlier 
work, Bukharova and Bukharov (2009) observed a fruit set 
of approximately 40 % in S.  lycopersicum × S.  peruvianum 
hybrids, although seed germination remained relatively low 
(27 %). Among the resulting progeny, only 3 % were confirmed 
hybrids, while the majority were determined to be of apomictic 
origin. These findings indicate that judicious selection of 
S. lycopersicum cultivars can facilitate hybridization with wild 
Solanum species and enhance the efficiency of interspecific 
hybrid production. 

All wild species hybridized with S. lycopersicum possess a 
diploid chromosome number of 2n = 24; thus, manipulations 
involving polyploidization or chromosome doubling— 
techniques commonly employed in interspecific potato 
hybridization (Jansky, 2006)—are not required. 

To address incompatibility barriers related to impaired 
pollen tube growth and fertilization in various dicotyledonous 
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plants, including members of the Solanaceae family, in vitro 
pollination has been successfully combined with ovule, ovary, 
or isolated embryo culture techniques (Tomiczak et al., 2022). 
However, to date, no reports describe the application of such 
approaches to overcome reproductive barriers within the genus 
Solanum.

To promote pollen tube germination, fertilization, and 
hybrid embryo development, various pre- and post-pollination 
treatments with phytohormones have been employed (Jansky, 
2006; Pershina, Trubacheeva, 2016, Vishnyakova et al., 
2024). Another effective technique involves pollination using 
a mixture of pollen from cultivated and wild relatives (Picó 
et al., 2002). Within the genus Solanum, Picó et al. (2002) 
applied these methods to facilitate hybridization between 
S.  lycopersicum and the wild species S.  peruvianum and 
S.  chilense. Pretreatment of tomato stigmas with boric acid 
followed by pollination with S. peruvianum pollen, combined 
with gibberellic acid application to prevent fruit abscission, 
yielded globular embryos with low seed set, some of which 
were successfully regenerated into plants via embryo culture. 
Additionally, the use of mixed pollen proved beneficial in 
overcoming the limited growth of S.  chilense pollen tubes 
within tomato stigmas, resulting in a small number of hybrid 
plants, with S. chilense crosses producing approximately 0.1–
0.6 hybrid seeds per fruit.

The classical bridge method developed by I.V. Michurin 
has been employed to overcome incompatibility between 
S.  lycopersicum and wild species such as S.  sitiens and 
S.  pennellii (DeVerna et al., 1990, 1991). In many cases, 
incompatibility could only be bypassed through somatic 
hybridization, which enables the fusion of protoplasts from 

distinct species to produce viable heterokaryons and hybrid 
plants (Handley et al., 1986; Kochevenko et al., 1996; 
Kobayashi et al., 1996; Gavrilenko et al., 2001).

A promising direction for overcoming interspecific 
incompatibility in Solanum hybridization involves genetic 
engineering approaches that target the modification or 
suppression of genes responsible for reproductive barriers. 
Such genes include S-locus genes encoding S-RNases and 
HT-B proteins (Bedinger et al., 2011). Alternatively, once 
these barrier-associated genes are identified and characterized, 
marker-assisted selection could be used to identify genotypes 
from natural populations that lack undesirable genes and to 
incorporate them into hybridization programs (Bedinger et al., 
2011).

Postzygotic incompatibility barriers associated with 
defects in embryonic development in the genus Solanum can 
generally be overcome successfully through the in vitro culture 
of immature embryos. This approach has been successfully 
applied to facilitate the introgression of resistance genes 
from S. peruvianum (De Nettancourt et al., 1974; Sohrab et 
al., 2015) and has proven effective even in relatively distant 
crosses, such as S. lycopersicum × S. sisymbriifolium (Piosik 
et al., 2019) and S. lycopersicum × S. sitiens (Chetelat, 2016). 

In some instances, postzygotic incompatibility is expressed 
as sterility in the hybrid progeny, as observed in crosses 
between S. lycopersicum and S. peruvianum (De Nettancourt et 
al., 1974), and between S. lycopersicum and S. sisymbriifolium 
(Piosik et al., 2019). Fertility restoration in sterile interspecific 
hybrids has been achieved through chromosome doubling with 
colchicine treatment during hybridization involving S. sitiens 
(DeVerna et al., 1990).

Conclusion
Tomato breeding relies heavily on the introgression of 

beneficial traits from wild Solanum species. The incorporation 
of these species into breeding programs is often prompted by 
the emergence of new diseases, virulent pathogen strains, or 
environmental stresses associated with climate change. Wild 
tomato relatives have served as important genetic donors, 
contributing resistance and adaptive traits to cultivated 
S.  lycopersicum. The most frequently utilized species 
include S. cheesmaniae, S. pimpinellifolium, S. habrochaites, 
S.  pennellii, and S.  peruvianum. Using genes from these 
taxa, both Russian and international breeding programs have 
developed cultivars such as Gardemarin and Linkor, which 
carry powdery mildew resistance derived from S. cheesmaniae 
(Emelina et al., 2010), as well as Plum Regal containing the 
Ph-3 gene and Mountain Merit with Ph-2 and Ph-3 genes 
from S.  pimpinellifolium (Coomber et al., 2025). Species 
such as S.  chmielewskii, S.  corneliomulleri, S.  ochranthum, 
S.  lycopersicoides, S.  sitiens, and S.  sisymbriifolium are 
difficult to cross with cultivated tomato, which has limited 

their use in breeding to date. In interspecific hybridization, 
unilateral incompatibility is frequently observed, with higher 
success rates achieved when S.  lycopersicum serves as the 
female parent. Numerous studies have demonstrated that 
hybridization efficiency and trait introgression are highly 
dependent on the selection of the S.  lycopersicum genotype 
employed.

A recurrent phenomenon in distant hybridization of 
tomatoes is apomixis; therefore, the use of cultivated forms 
carrying marker traits – such as the potatoleaf type – can 
facilitate the identification and selection of true hybrid plants. 
To overcome prezygotic barriers, approaches including 
pollination with pollen mixtures, phytohormone treatments, 
the bridge-cross method, and somatic hybridization have 
proven effective. In cases of postzygotic barriers, in vitro 
embryo culture and chromosome doubling using colchicine 
are the primary methods for rescuing hybrid embryos and 
restoring fertility in sterile progeny.
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Полнотекстовый обзор
ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ПОТЕНЦИАЛ ДИКИХ РОДСТВЕННИКОВ ТОМАТА  

В СЕЛЕКЦИИ НА УСТОЙЧИВОСТЬ SOLANUM LYCOPERSICUM
А.В. Вишнякова*, А.З. Мартиросян, С.Г. Монахос 

Российский государственный аграрный университет – МСХА имени К.А. Тимирязева, Москва

*ответственный за переписку, e-mail: a.vishnyakova@rgau-msha.ru

Томат Solanum lycopersicum входит в тройку самых производимых овощей в мире, при этом является культурой, 
уязвимой к различным заболеваниям, вредителям и абиотическим стрессам. В настоящее время вследствие 
изменения климата повышается вредоносность заболеваний, усиливается влияние абиотических факторов, 
поэтому возрастает потребность в создании адаптивных сортов и гибридов. Межвидовая гибридизация позволяет 
расширить генетическое разнообразие за счет интрогрессии генов целевых признаков и в перспективе позволяет 
снизить зависимость производства товарной продукции от химических средств защиты, повысить адаптивный 
потенциал растений и устойчивость к абиотическим стрессам. В последние годы проводится много исследований 
диких видов Solanum как источников ценных признаков для селекции томата. Данный обзор аккумулирует 
исследования по изучению диких видов рода Solanum в контексте источников устойчивости к биотическим и 
абиотическим факторам для томата, с обсуждением видов, гибридизация с которыми позволила получить 
жизнеспособное потомство. Обсуждается наличие барьеров нескрещиваемости и подходы к их преодолению, что 
важно для практической селекции. На современном этапе виды S. cheesmaniae, S. habrochaites, S. pennellii, S. 
pimpinellifolium, S. peruvianum наиболее активно вовлечены в селекцию и интрогрессия признаков в томат была 
осуществлена в основном из этих видов. S. chmielewskii, S. corneliomulleri, S. sitiens, S. ochranthum, S. lycopersicoides, 
S. sisymbriifolium сложно скрещиваются с культурным томатом, поэтому пока не внесли значительного вклада в 
интрогрессию ценных признаков. Успех гибридизации с дикими видами связан с подбором генотипов томата 
для гибридизации, использовании культурного томата в качестве материнского компонента скрещивания, а 
также использовании эмбриокультуры при абортации зародышей. Отдельным направлением преодоления 
нескрещиваемости видов является соматическая гибридизация, однако ее эффективность в интрогрессии ценных 
признаков в томат практически не оценивается. 

Ключевые слова: дикие виды томата, источники устойчивости, абиотический стресс, устойчивость к 
заболеваниям, межвидовая гибридизация, нескрещиваемость
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Полнотекстовая статья

ЭНДОФИТНАЯ КОЛОНИЗАЦИЯ РАСТЕНИЙ ГРИБОМ AKANTHOMYCES MUSCARIUS 
И ЕЕ ВЛИЯНИЕ НА ПЕРСИКОВУЮ ТЛЮ MYZUS PERSICAE 

Г.В. Митина*, А.А. Чоглокова, М.А. Черепанова
Всероссийский научно-исследовательский институт защиты растений, Санкт-Петербург 

*ответственный за переписку, e-mail: galmit@rambler.ru

Изучена способность трех штаммов энтомопатогенного гриба Akanthomyces muscarius к эндофитной 
колонизации культурных растений – бобов, томата и аканта. В отношении бобов обнаружена фиторегуляторная 
активность штаммов. Внесение в почву споровой суспензии штаммов Vl 21 и Vl 61 приводило к увеличению 
зеленой массы, длины растений и массы корня (для Vl 61). Наиболее эффективно колонизировал бобы штамм 
Г-033 ВИЗР опрыскиванием листьев, встречаемость составила 66 %, а в стеблях – 40 %. Встречаемость штамма Vl 
61 в листьях и стеблях составила 11–16 %. Этот штамм также был обнаружен в корнях и листьях при замачивании 
семян в споровой суспензии в отличие от других штаммов, которые колонизировали только стебли. Встречаемость 
Vl 21 была наиболее высокой в листьях при опрыскивании (15 %). Колонизация бобов штаммами A. muscarius 
негативно влияла на особей персиковой тли, питающихся на этих растениях: плодовитость тлей, подсаженных 
на листья растений, колонизированных Vl 21, была ниже на 26 % по сравнению с контролем, смертность тли 
составила 19 %. Обработка штаммом Vl 61 вызывала тенденцию к снижению плодовитости, смертность тли 
составила около 50 %. Штамм Г-033 ВИЗР не влиял на плодовитость тли, но вызывал до 57 % ее смертности. 
Отмечены единичные случаи проявления симптомов микозов тлей. При колонизации томатов внесением в почву 
споровых суспензий установлено, что стебли колонизировались лучше всего, колонизация листьев и корней не 
превышала 8 %. Для меченных зеленым флюоресцентным белком штаммов Vl 61* и Vl 72* доказана способность 
к эндофитной колонизации многолетних растений аканта. Оба штамма выделялись из всех частей аканта, наиболее 
часто грибы встречались в листьях и стеблях.

Ключевые слова: энтомопатогенные грибы, фиторегуляторная активность, кормовые бобы, томаты, 
персиковая тля 
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Введение
Интерес к экологическому значению энтомопатоген-

ных грибов (ЭПГ) значительно возрос в связи с открытием 
их способности к эндофитной колонизации тканей расте-
ний, которая часто происходит в естественных условиях 
(Barelli et al., 2016; Vega, 2018). В последние годы увели-
чилось число сообщений об эндофитных изолятах грибов 
родов Lecanicillium и Akanthomyces, представители кото-
рых являются возбудителями микозов насекомых и успеш-
но используются в качестве продуцентов биопрепаратов. 
Выделение этих грибов как эндофитов описано для 54 
видов растений, относящихся к 35 семействам (Nicoletti, 
Becchimanzi, 2020). 

При искусственной эндофитной колонизации разными 
видами ЭПГ продемонстрирована их способность к сти-
мулированию роста растений (Garcia et al., 2011; Sasan and 
Bidochka, 2012; Liao et al., 2014; Lopez and Sword, 2015; 
Jaber and Enkerli, 2017; Dash et al., 2018; Hu, Bidochka, 
2021). Усиление роста растений приводит к снижению по-
следствий различных абиотических и биотических стрес-
сов, а также к подавлению болезней растений (Akram et 
al., 2023). Многочисленными исследованиями показано, 
что эндофитная колонизация ЭПГ играет особую роль в 
формировании иммунных свойств растений (Vega, 2008; 
Ownley et al., 2010; Sasan, Bidochka, 2013; Quesada-Moraga 

et al., 2023). Для ряда ЭПГ, проявляющих эндофитные 
свойства, выявлена антагонистическая активность в от-
ношении фитопатогенных микроорганизмов в опытах in 
vitro (Ашмарина и др., 2021; Saidi et al., 2023 Akram et al., 
2023; Ahsan et al., 2024). В ряде исследований сообщалось 
о биологическом контроле фитопатогенов с помощью эн-
дофитных Lecanicillium spp. (Hirano et al., 2008, Ownley 
et al., 2010; Vega, 2018; Jaber and Ownley, 2018).

Особый интерес представляют сведения о снижении 
привлекательности растений для фитофагов в результа-
те эндофитной колонизации растений ЭПГ (Dash et al., 
2018; Jaber and Ownley, 2018; Manoussopoulos et al., 2019; 
Yuningsih al., 2022). Было продемонстрировано негатив-
ное воздействие эндофитных ЭПГ на онтогенетические и 
репродуктивные параметры различных видов тлей (Akel-
lo, Sikora, 2012; Jaber, Araj, 2018).

Для штаммов ЭПГ вида Akanthomyces muscarius (Petch) 
Spatafora, Kepler & B. Shrestha (=Lecanicillium muscarium) 
установлено, что они могут быть использованы в каче-
стве агентов контроля и вредителей, и болезней (Saidi et 
al., 2023). Отобраны штаммы A. muscarius, проявляющие 
выраженные антагонистические свойства в отношении 
возбудителей опасных болезней растений. Показана их 
эффективность в отношении возбудителей серой гнили и 
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ржавчины (Choglokova et al., 2024). Однако способность 
этих штаммов к эндофитной колонизации растений, рост-
стимулирующая активность эндофитов и последующее 
влияние на вредителей не изучены. В настоящем иссле-
довании в качестве модельных объектов были выбраны 

растения бобов, томатов и аканта, а в качестве опасного 
вредителя томатов – персиковая тля Myzus persicae Sulzer. 

Цель работы: изучить эндофитные свойства штаммов 
вида A. muscarius с антагонистической активностью и оце-
нить их влияние на фитофага M. persicae.

Материалы и методы

Штаммы Akanthomyces muscarius
Для тестирования были использованы штаммы вида 

A.  muscarius (Vl 21, Vl 61, Г-033 ВИЗР), отобранные из 
Государственной коллекции микроорганизмов, патоген-
ных для растений и их вредителей, поддерживаемой в 
ФГБНУ ВИЗР (WFCC WDCM № 760, УНО) и обладаю-
щие выраженными антагонистическими свойствами в 
отношении фитопатогенных микроорганизмов. Штамм 
Vl 21 выделен из оранжерейной белокрылки Trialearodes 
vaporariorum Westwood (Московская область, Раменское), 
Vl 61 выделен из урединиопустул возбудителя ржавчины 
Phragmidium sp. (Краснодарский край, Мостовской рай-
он), Г-033 ВИЗР изолирован из жимолостной белокрылки 
Aleurodes lonicerae Walker (Московская область, Долго-
прудный). Штамм Г-033 ВИЗР обладает инсектицидной, 
акарицидной и антагонистической активностью (Митина 
и др., 2016). Видовая принадлежность всех штаммов опре-
делена методом мультилокусного генотипирования по 
локусам ITS, NAD1 и TEF (Mitina et al., 2017). Для гено-
типирования штамма Vl 61 дополнительно использованы 
локусы RPB1 RPB2, LSU, SSU.

В работе были использованы также штаммы Vl 72* и 
Vl 61*, полученные электропорацией прорастающих ко-
нидий природных штаммов Г-033 ВИЗР и Vl 61 соответ-
ственно и меченные флуоресцентным белком (GFP) по 
разработанному в ВИЗР методу. Эти штаммы обладали 
антагонистической активностью в отношении фитопато-
генов по предварительным данным и проявляли вирулент-
ность на уровне исходных штаммов (Timofeev et al., 2019).

Конидии гриба для инокуляции растений получали пу-
тем выращивания в чашках Петри на среде Чапека с дрож-
жевым экстрактом (состав, г/л дистиллированной воды: 
сахароза 20, дрожжевой экстракт 1.0, агар 20, KCl 0.5, 
КН2РО4 1.0, MgSO4 0.5, NaNO3 2.0) в течение 10 суток при 
27 °C. Для получения споровой суспензии с определенным 
титром конидии смывали 0.01 %-ным раствором Твин-80, 
фильтровали через двойной слой марли и подсчитывали 
титр спор в камере Горяева.

Оценка эндофитной колонизации штаммами  
A. muscarius растений бобов и томатов 

Для выявления способности к колонизации растений 
использовали метод, разработанный для изучения эндо-
фитных свойств ЭПГ видов Beauveria bassiana, Isaria 
fumosorosea и L. lecanii (Dash et al., 2018). В качестве 
тест-растения использовали кормовые бобы Vicia faba L. 
(Fabaceae), сорт «Русский черный». Перед посевом семена 
стерилизовали 1 % гипохлоритом натрия и 70 % этиловым 
спиртом по 2 мин с последующей трехкратной промыв-
кой в дистиллированной воде. Бобы выращивали в 200 мл 
стерильной почвенно-песчаной смеси (соотношение 1:1) 
по 2 растения в сосуде, 10 сосудов на вариант. Впослед-
ствии более слабое растение удаляли. Сосуды содержа-
ли при температуре 22–25 °C, относительной влажности 

– 40–60 % и 12-часовом световом дне. Обработку растений 
споровой суспензией штаммов проводили поливом почвы 
и опрыскиванием листьев, а также замачивали семена бо-
бов (Parsa et al., 2013). Гриб вносили через одну неделю 
после появления всходов кормовых бобов в концентрации 
1×108 конидий/мл в растворе 0.01 % Твин-80 при внесе-
нии в почву по 10 мл споровой суспензии на растение, 
при опрыскивании – по 2 мл/растение. В контрольном 
варианте почву или растения обрабатывали 0.01 % Твин-
80. Семена замачивали в споровой суспензии на 24 часа. 
Для оценки влияния эндофитной колонизации грибами на 
параметры роста растений бобов биометрические пока-
затели растений учитывали на 10 сутки после обработки: 
высоту и массу надземной части (стебель с листьями), а 
также массу корня.

Для определения уровня эндофитной колонизации и 
встречаемости штаммов ЭПГ в различных частях расте-
ния листья, стебель и корень выращенных бобов после ко-
лонизации ЭПГ стерилизовали 1 % гипохлоритом натрия 
и 70 % этанолом по 2 мин с последующей трехкратной 
промывкой в стерильной дистиллированной воде. Об-
разцы разрезали скальпелем на фрагменты и помещали в 
чашки Петри (диаметром 90 мм) по 4–5 фрагментов од-
ного растения на чашку на среду Сабуро с добавлением 
антибиотиков (0.35 г/л бромида цетилтриметиламмония, 
0.05 г/л циклогексимида, 0.05 г/л тетрациклина и 0.6 г/л 
стрептомицина) для ингибирования сапротрофных гри-
бов и бактерий. Для контроля качества поверхностной 
стерилизации листьев использовали метод отпечатков 
(McKinnon et al., 2017). Чашки инкубировали при 27 °C и 
осматривали каждые 2–3 дня в течение 20 дней, учитывая 
количество растений, из фрагментов которых формирова-
лись колонии A. muscarius (доля колонизированных рас-
тений, %). Образцы, показавшие рост данного гриба на 
отпечатках, были исключены из анализа. Процент колони-
зации отдельных частей растения учитывали по отноше-
нию количества колонизированных фрагментов к общему 
числу культивируемых фрагментов растения (Parsa et al., 
2013). Встречаемость штаммов ЭПГ в различных частях 
растения изучали в зависимости от способа обработки.

Семена томата сорт «Белый налив» стерилизовали и 
высевали в рассадные ящики со стерильной смесью по-
чвы и песка в соотношении 2:1 и выращивали при 25 °C 
и 12-часовом световом дне. Через 2 недели рассаду тома-
тов пикировали в индивидуальные емкости объемом 0.5 л, 
еще через 2 недели после пересадки проводили обработку 
растений путем полива почвы 10 мл суспензии конидий 
ЭПГ в концентрации 1×108 конидий/мл в растворе 0.01 % 
Твин-80. Обработку почвы грибами под томатами прово-
дили трижды с интервалом 7 дней. В контроле в почву под 
растение вносили 0.01 % раствор Твин-80. Каждые 2 неде-
ли томаты удобряли комплексным удобрением, следуя ре-
комендациям для данной культуры. Томаты выращивали 
по 1 растению на сосуд, по 10 сосудов на вариант.
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Для выявления эндофитов A. muscarius в томатах рас-
тения вынимали из сосудов и промывали от почвы через 
10 дней после третьей обработки. Поверхность образцов 
томатов стерилизовали по ранее описанной для бобов ме-
тодике и раскладывали в чашки Петри на среду Сабуро с 
антибиотиками. Чашки инкубировали при 27 °C в течение 
20 дней и определяли долю колонизированных растений и 
процент колонизации отдельных частей растения.

Изучение процесса эндофитной колонизации  
A. muscarius многолетних растений

Исследование проводили с помощью отобранных 
штаммов ЭПГ, меченных GFP, на растениях аканта 
Acanthus mollis L. в оранжерее Ботанического сада Петра 
Великого БИН им. Комарова (Санкт-Петербург). Листья, 
стебли и корни аканта отбирали после полива почвы под 
растениями споровыми суспензиями штаммов Vl 61* и 
Vl 72* с титром 5×106 спор/мл через 14 суток и через 1 
месяц и раскладывали на среду Сабуро с антибиотиками 
для выявления эндофитов. Выросшие колонии изучали с 
помощью флуоресцентного микроскопа AxioImager M1 
для подтверждения выделения внесенных штаммов ЭПГ.

Изучение влияния эндофитной колонизации  
A. muscarius растений бобов на персиковую тлю  

Myzus persicae
Бобы выращивали по описанной выше методике (по 

3 растения на сосуд). Через одну неделю после всходов в 
почву под бобами вносили суспензию конидий штаммов 

ЭПГ с титром 1×108 спор/мл по 10 мл на сосуд, через 2 
недели первые настоящие листья отделяли и раскладыва-
ли в пластиковые камеры объемом 50 см3 на 1 % агар. На 
листья бобов отсаживали по 10 самок тли. На следующие 
сутки самок удаляли и учитывали количество отрожден-
ных личинок, рассчитывали среднее количество личинок 
на самку (плодовитость). Камеры оставляли при дневном 
свете и 25 °C, учеты проводили на 3 и 7 сутки после уда-
ления самок, подсчитывая число живых личинок на листе, 
а также личинок с внешними признаками микоза в виде 
белого мицелиального налета и белых пушистых колоний 
на них. Испытания проводили дважды в 6 повторностях. 
Вирулентность ЭПГ в отношении тли определяли по ме-
тодике (Митина и др., 2021). Расчет биологической эффек-
тивности проводили по снижению численности тлей с по-
правкой на контроль относительно исходного количества 
отрожденных личинок  после удаления самок.

Статистический анализ
Статистический анализ полученных данных с помо-

щью метода однофакторного анализа ANOVA (SigmaPlot 
версия 12.5 Systat Software). Нормальность распределе-
ния данных проверяли с помощью теста Шапиро-Вилка 
(Shapiro-Wilk). Нормально распределенные данные анали-
зировали с помощью t-критерия Стьюдента. Ненормально 
распределенные данные были проанализированы с помо-
щью теста Манна-Уитни (Mann-Whitneу).

Результаты и обсуждение

Оценка эндофитной колонизации штаммами  
A. muscarius растений бобов и томатов 

Колонизация растений бобов энтомопатогенами ока-
зывала существенное влияние на параметры роста рас-
тений и зависела от способа внесения ЭПГ. При проливе 
почвы споровой суспензией штаммов Vl 21 и Vl 61 на 10 
сутки после инокуляции статистически значимо увеличи-
лась масса надземной части на 43.8 % и 60.7 %, соответ-
ственно длина растений увеличилась на 47.7 % и 40.7 % 
(рис. 1 A, B). При опрыскивании бобов спорами штаммов 

существенных изменений по массе надземной части не от-
мечено, но выявлено уменьшение длины растения при об-
работке спорами Vl 21. Также обнаружено существенное 
увеличение массы корня на 37.4 % при обработке почвы 
спорами Vl 61 и на 35.2 % и при опрыскивании растений 
штаммом Vl 21 (рис. 1 C). Эндофитная колонизация бобов 
спорами Г-033 ВИЗР не влияла на рост растений. Замачи-
вание семян бобов в споровой суспензии штаммов также 
не оказало влияния ни на один из изученных параметров 
бобов. 

Рисунок 1. Влияние Akanthomyces muscarius на параметры роста кормовых бобов при поливе почвы и при 
опрыскивании суспензией спор: A – масса надземной части растения; B – высота надземной части растения;  

C – масса корня. Разными буквами над столбцами отмечено наличие существенных различий,  
сравнение по способу обработки (р<0.05)

Figure 1. The effect of Akanthomyces muscarius colonization on the growth parameters of the broad beans when watering  
the soil and when spraying with the suspension of spores: A – green mass; B – height of the stem; C – mass of the root. 

Different letters above the bars indicate the presence of significant differences, comparison by method of inoculation (p<0.05)
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Полученные данные подтверждаются предыдущими 
исследованиями о том, что эндофитные ЭПГ из родов 
Lecanicillium и Akanthomyces способны усиливать рост 
растений, например, фасоли (Dash et al., 2018) и хлоп-
чатника (Lopez, Sword, 2015). Предполагают, что рост-
стимулирующий эффект эндофитных ЭПГ связан с обра-
зованием фитогормонов и улучшением условий питания 
растений при эндофитной колонизации. Для отдельных 
штаммов Lecanicillium psalliotae (Treschew) Zare & W. 
Gams установлено образование индолил-3-уксусной кис-
лоты и сидерофоров, что приводило к увеличению со-
держания хлорофилла в листьях кардамона и улучшению 

доступности цинка и неорганического фосфата (Kumar et 
al., 2018). Высвобождение сидерофоров также было отме-
чено у эндофитного штамма Akanthomyces lecanii (Zimm.) 
Spatafora, Kepler & B. Shrestha из Pistacia vera (Dolatabad 
et al., 2017).

Доля эндофитно колонизированных частей растений 
бобов была различной для исследуемых штаммов и зави-
села от способа обработки. Наиболее эффективно колони-
зировал растения штамм Г-033 ВИЗР путем опрыскивания 
листьев – он выделялся из листьев и стеблей, встречае-
мость составила 66.7 % и 40.3 %, соответственно (рис. 2).

Рисунок 2. Частота колонизации отдельных частей растений бобов штаммами Akanthomyces muscarius:  
A – при внесении в почву; B – при опрыскивании листьев; C – при замачивании семян. Разными буквами  
над столбцами отмечено наличие существенных различий, сравнение по локализации эндофита (р<0.05)

Figure 2. Frequency of occurrence of Akanthomyces muscarius in different parts of the broad beans after: A – watering the soil; 
B – spraying; C – treatment the seed. Different letters above the bars indicate the presence of significant differences,  

comparison by endophyte localization (p<0.05) 

Штамм Vl 61 также чаще выделялся из листьев и сте-
блей при опрыскивании листьев (до 11–16 %). Этот штамм 
также был обнаружен в корнях и листьях при замачивании 
семян в отличие от других штаммов, которые были выде-
лены только из стеблей. Встречаемость Vl 21 была наибо-
лее высокой в листьях при опрыскивании, но не превы-
шала 15 %. При опрыскивании листьев ни один штамм не 
был выделен из корней. Помимо ЭПГ из растений бобов 
выделялись различные микромицеты, особенно обильно – 
из корней.

Известно, что распространение ЭПГ в растении может 
быть локальным или системным, выявлены штаммовые 
различия ЭПГ по способности к эндофитной колонизации 
(Bamisile et al., 2018). Например, штамм вида A. lecanii 
продемонстрировал способность колонизировать расте-
ния пшеницы, кукурузы, томата, фасоли и тыквы путем 
инокуляции листьев, тогда как инокуляция в почву оказа-
лась неэффективной (Gurulingappa et al., 2010). Различные 
результаты, полученные при оценке методов инокуляции, 
свидетельствуют о том, что помимо генотипа вносимого 
гриба на эффективность инокуляции влияют растение-хо-
зяин и другие факторы окружающей среды (Landa et al., 
2013).

Изучение процесса эндофитной колонизации  
A. muscarius многолетних растений

В результате эндофитной колонизации растений аканта 
в оранжерее БИН путем полива почвы конидиями штам-
мов Vl 61* и Vl 72*, меченных GFP, через 14 суток после 
внесения спор оба штамма были выделены из всех частей 

аканта, но наиболее часто ЭПГ встречались в листьях и 
стеблях (рис. 3). 

Выделение из аканта внесенных штаммов в качестве 
эндофитов подтверждено флуоресцентной микроскопи-
ей. Через месяц после внесения ЭПГ были выделены из 
корней и листьев A. mollis, а через 2 месяца – только из 
листьев. Полученные данные подтверждают способность 
ЭПГ к эндофитной колонизации растений и выживаемо-
сти в условиях теплиц.

Оценка эндофитных свойств штаммов  
в отношении томата

В результате полива почвы споровыми суспензиями 
ЭПГ под растениями томатов выявлена различная степень 
колонизации отдельных частей растений. Все штаммы 
лучше всего колонизировали стебли томата: от 20 % для 
Vl 21 до 55 % для Vl 72*, колонизация листьев и корней не 
превышала 8 % (рис. 4).

Полученные нами результаты по низкой степени коло-
низации ЭПГ листьев томатов по сравнению со стеблем и 
корнями находят подтверждение в литературе. Колониза-
ция растений томатов эндофитными и эпифитными гриба-
ми происходила неравномерно (Dong et al., 2021). Авторы 
объясняют это физическими и химическими свойствами 
различных органов томата, в частности антимикробны-
ми соединениями, которые накапливаются в листьях. 
Так, в составе листьев томатов обнаружено повышенное 
по сравнению со стеблями и плодами содержание таких 
соединений как линоленовая и кофейная кислоты, обла-
дающих фунгицидными свойствами (Kim et al., 2019). В 
литературе также встречается информация об улучшении 
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усвоения питательных веществ растениями и снижении 
хлорозов листьев под воздействием эндофитных ЭПГ 
(Sánchez-Rodríguez et al., 2015). В наших экспериментах 
растения томатов, инокулированные ЭПГ, отличались бо-
лее яркой окраской. 

Изучение влияния эндофитной колонизации  
A. muscarius растений бобов на персиковую тлю  

Myzus persicae
Колонизация бобов штаммами A. muscarius негативно 

влияла на численность тли, питающейся на этих растени-
ях. Плодовитость тлей, подсаженных на листья инокули-
рованных растений, через сутки была достоверно ниже 
после внесения в почву под растение штамма Vl 21 по 
сравнению с контролем (p<0.05) (табл. 1). При внесении 
штамма Vl 61 выявлена тенденция к снижению плодови-
тости тли. При эндофитной колонизации бобов грибом 
Г-033 ВИЗР плодовитость тли не отличалась от контроля, 
однако на 7-е сутки смертность тли была высокой и со-
ставила 56.5 %. В опыте с Vl 61 смертность также была 
довольно высокой и составила 49.3 %. На отдельных осо-
бях тлей были выявлены внешние признаки микозов, что 
свидетельствует о заражении тли при питании растения-
ми, эндофитизированными ЭПГ.

Эти результаты согласуются с данными, полученными 
другими исследователями. Было продемонстрировано не-
гативное воздействие эндофитных ЭПГ на онтогенетиче-
ские и репродуктивные параметры различных видов тлей 
(Akello, Sikora, 2012; Jaber and Araj, 2018). Доказана пере-
дача эндофитного гриба A. lecanii от растений хлопка к тле 
Aphis gossypii Glover и ее заражение (Anderson et al., 2007).

Для отдельного штамма вида A. lecanii установлено, что 
в результате эндофитной колонизизации растений табака 
происходило снижение плодовитости и сокращение про-
должительности жизни M. persicae (Yuningsih al., 2022). 
Выявлено существенное снижение колонизации расте-
ний сладкого перца и бобов персиковой тлей M. persicae 
в результате эндофитной колонизации растений Beauveria 
bassiana (Tomilova et al., 2022). Защитный эффект после 
системной колонизации фасоли грибом A.  lecanii был 
продемонстрирован против красного паутинного клеща 
Tetranychus urticae Koch. В этом случае сообщалось, что 
A. lecanii распространился в тканях растения после искус-
ственной инокуляции семян, способствуя росту растений 
и снижая выживаемость и плодовитость клещей (Dash et 
al., 2018). 

Рисунок 3. Частота встречаемости штаммов Vl 61* и Vl 72* в разных частях аканта Acanthus mollis после инокуляции 
почвы (слева) и флуоресцентная микроскопия листьев A. mollis после инокуляции штаммом Vl 72* (справа) 

Figure 3. Frequency of occurrence of the strains Vl 61* and Vl 72* in different parts of Acanthus mollis after soil inoculation 
(left) and fluorescence microscopy of A. mollis leaves after inoculation with strain Vl 72* (rigth)

Рисунок 4. Частота колонизации отдельных частей растений томатов штаммами Akanthomyces muscarius при поливе 
почвы (слева) и выделение Vl 61 из стеблей томата (справа). Разными буквами над столбцами отмечено наличие 

существенных различий, сравнение по локализации эндофита (р<0.05) 
Figure 4. Frequency of occurrence of Akanthomyces muscarius in different parts of the tomato plants after watering  

the soil (left) and isolation Vl 61 from tomato stems (rigth). Different letters above the bars indicate the presence  
of significant differences, comparison by endophyte localization (p<0.05) 
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Таким образом, в результате эндофитной колонизации 
растений бобов тремя изученными штаммами A. muscarius 
выявлены побочные положительные эффекты: стиму-
ляция роста растений (увеличение массы надземной ча-
сти и высоты растений бобов) и снижение плодовитости 
персиковой тли, питающейся на эндофитизированных 
растениях. Эти эффекты открывают новые возможности 
в разработке биопрепаратов на основе энтомопатогенных 
грибов комплексного действия в отношении вредителей 

и болезней. Важное значение имеет выбор способа обра-
ботки растений грибами, который влияет на уровень эндо-
фитной колонизации отдельных частей растений. Следует 
учитывать также и особенности штаммов A. muscarius по 
способности к эндофитной колонизации определенных 
растений. Дальнейшие исследования должны быть на-
правлены на изучение эффективности этих штаммов про-
тив вредителей и болезней в полевых условиях. 
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The ability of three strains of entomopathogenic fungus Akanthomyces muscarius to endophytic colonization was 
studied in beans, tomato and acanthus. In beans, phytoregulatory activity of the fungus was revealed. Watering soil with 
spore suspensions of strains Vl 21 and Vl 61 resulted in increase of green mass, plant length, and root mass (for Vl 61). 
Strain G-033 VIZR colonized beans most effectively when sprayed on leaves, occurrence in leaves and stems was 66 % 
and 40 %, respectively. Occurrence of Vl 61 in leaves and stems was 11–16 %. It was also found in roots and leaves after 
seed soaking in spore suspension, unlike other strains, which only colonized stems. The occurrence of Vl 21 was highest 
in leaves when sprayed (15 %). Colonization of beans with A. muscarius negatively influenced aphids feeding on these 
plants. On Vl 21-colonized plants, aphid fecundity was 26 % lower than in control and mortality reached 19 %. Vl 61 
showed a fecundity decreasing trend and 50 % mortality of aphids. Strain G-033 VIZR didn’t affect aphid fecundity but 
caused 57 % mortality. Occasional aphid specimens displayed cases of mycoses. When the soil under tomato plants was 
watered with fungal spore suspension, the isolates predominately colonized the tomato stems, while colonization rate of 
leaves and roots did not exceed 8 %. The ability of green fluorescent protein-labeled strains Vl 61* and Vl 72* to colonize 
perennial acanthus plants was shown. Both strains were isolated from all parts of the acanthus, most frequently from leaves 
and stems.
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МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ И ИЗУЧЕНИЕ  
ПАТОГЕННЫХ СВОЙСТВ НОВЫХ ПРИРОДНЫХ ИЗОЛЯТОВ  

LECANICILLIUM-ПОДОБНЫХ ГРИБОВ (ASCOMYCOTA: HYPOCREALES)

М.А. Черепанова*, Г.В. Митина, А.А. Чоглокова
Всероссийский научно-исследовательский институт защиты растений, Санкт-Петербург 

*ответственный за переписку, e-mail: CherepMA@mail.ru

Массовое применение химических инсектицидов в сельском хозяйстве сопряжено с рядом негативных 
последствий, что актуализирует разработку биологических методов защиты растений. Энтомопатогенные грибы 
рассматриваются как перспективные агенты биоконтроля многих вредителей. Целью данной работы был поиск и 
характеристика новых природных изолятов Lecanicillium-подобных грибов, обнаруженных на территории России 
и оценка их вирулентности в отношении двух опасных сосущих вредителей – персиковой тли Myzus persicae и 
оранжерейной белокрылки Trialeurodes vaporariorum. Тридцать изолятов, собранных в различных регионах России 
в 2019–2022 гг., были идентифицированы молекулярно-генетическими методами по локусам ITS, TEF и NAD1. 
Установлено, что выделенные изоляты принадлежат к видам Akanthomyces lecanii, A. muscarius, A. attenuatus, 
A. uredinophilus, Flavocillium bifurcatum и Simplicillium lanosoniveum. На территории России F. bifurcatum найден 
впервые. Лабораторные испытания выявили высокую вариабельность вирулентности изолятов. В отношении 
M.  persicae 22 изолята показали биологическую эффективность выше 90 % к 7-м суткам, причем 16 изолятов 
достигли 100 %-ной эффективности. Пятнадцать из 22 испытанных изолятов проявили эффективность выше 
80 % против T. vaporariorum. Наиболее перспективные изоляты относятся к видам A. uredinophilus, A. muscarius, 
A. attenuatus, а также F. bifurcatum, впервые испытанный против обоих объектов. Таким образом отобрано 15 
высоковирулентных изолятов, перспективных в качестве агентов контроля численности тли и белокрылки.

Ключевые слова: биологический контроль, энтомопатогенные грибы, Akanthomyces, Myzus persicae, 
Trialeurodes vaporariorum, молекулярная идентификация
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В условиях массового выращивания культурных расте-
ний остро стоит вопрос борьбы с вредителями. Различные 
фитофаги приводят к огромным потерям урожая и, соот-
ветственно, экономическим потерям. Для борьбы с вре-
дителями агрохозяйства применяют инсектициды, чаще 
всего химические. В соответствии с данными Россельхоз-
надзора за первый квартал 2025 г. в России применили тон-
ны пестицидов с максимумом в 600 тонн в Краснодарском 
крае (Россельхознадзор сообщает об объемах…, 2025). 
Однако обработки химическими средствами защиты рас-
тений приводят к негативным последствиям: развитию 
резистентности у насекомых-вредителей, накоплению пе-
стицидов в почве, смертности среди нецелевых объектов, 
а также к нарушениям здоровья птиц, млекопитающих, в 
том числе и человека (Сухорученко, 2001; Борисова и др., 
2022; Khan et al., 2023; Сухорученко и др., 2024).

Для решения этих проблем предложены различные 
подходы, одним из которых является применение био-
логических средств защиты растений, предполагающих 
использование организмов, в естественных условиях кон-
тролирующих численность вредителей. В список таких 
естественных агентов защиты растений входят энтомопа-
тогенные грибы (ЭПГ), вызывающие в природе заболева-
ния насекомых, которые могут приводить к эпизоотиям. В 
мировой практике на данный момент большинство биоин-
сектицидов создано на основе ЭПГ, относящихся к трем 
родам отдела Ascomycota: Beauveria, Metarhizium и Isaria 

(=Paecilomyces). Также разработаны препараты на основе 
штаммов из родов Akanthomyces, Tolypocladium, Hirsutella 
и др. (de Faria et.al., 2007; Артюшкина и др. 2023). В России 
в настоящее время в соответствии с «Государственным ка-
талогом пестицидов и агрохимикатов… 2025» к примене-
нию разрешено 6 препаратов на основе энтомопатогенных 
грибов: Зеленый барьер СП и Биослип БВ, Ж на основе 
Beauveria bassiana (Bals.-Criv.) Vuill, Биостоп, Ж на осно-
ве B. bassiana, Bacillus thuringiensis и Streptomyces sp, Био-
верт СП – Akanthomyces lecanii (Zimm.) Spatafora, Kepler 
& B. Shrestha (=Lecanicillium lecanii), Метаризин, Ж на ос-
нове Metarhizium anisopliae (Metschn.) Sorokin и Метавайт, 
Ж на основе смеси штаммов B. bassiana и M. anisopliae. В 
связи с таким положением появляется необходимость по-
иска новых высокоэффективных штаммов-продуцентов. В 
частности, перспективы имеют энтомопатогенные грибы 
из рода Akanthomyces и других близких ему Lecanicilli-
um-подобных грибов. 

Грибы рода Akanthomyces – анаморфные кордиципито-
идные грибы из отдела Ascomycota. В природе они встре-
чаются на жесткокрылых, полужесткокрылых, клещах, 
пауках и т. д. Многие виды рода имеют узкую специализа-
цию, однако внутри рода есть группа близких видов с ши-
роким спектром хозяев, а их способность паразитировать 
на отдельных видах насекомых определяется штаммом в 
большей степени, чем видом гриба. К этой группе относят 
такие виды как A. lecanii, Akanthomyces muscarius (Petch) 
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Spatafora, Kepler & B. Shrestha, Akanthomyces uredinophilus 
(M.J. Park, S.B. Hong & H.D. Shin) P.F. Cannon & P.M. Kirk, 
Akanthomyces attenuatus (Zare & W. Gams) Spatafora, Kepler 
& B. Shrestha, Akanthomyces dipterigenus (Petch) Spatafora, 
Kepler, Zare & B. Shrestha, Akanthomyces sabanensis (Chir.-
Salom., S. Restrepo & T.I. Sanjuan) Chir.-Salom., T.I. Sanjuan 
& S. Restrepo и др. (Wang et al., 2024). Но чаще всего энто-
мопатогенные грибы этого рода встречаются на полужест-
кокрылых, в частности на сосущих вредителях растений, 
поэтому поиски активных изолятов внутри группы Lecan-
icillium-подобных грибов ведут именно для контроля чис-
ленности этих насекомых. Так, различные штаммы грибов 
рода Akanthomyces уже давно показали свою эффектив-
ность в отношении белокрылок, трипсов и тлей как в лабо-
раторных, так и в мелкоделяночных и тепличных опытах 
(Cuthbertson, Walters 2005; Askary H., Yarmand H., 2007). 
Некоторые штаммы уже коммерциализированы в качестве 
биоинсектицидов, причем большинство препаратов заре-
гистрировано в странах с теплым и влажным климатом. 
Наиболее известны препараты Mycotal® (A. muscarius), 
эффективный в отношении белокрылок, трипсов и клещей 
и Vertalec® (A. dipterigenus), предназначенный для борьбы 
с различными видами тлей. 

Несмотря на существование отдельных коммерческих 
продуктов, потенциал Lecanicillium-подобных грибов не 

исчерпан. Такие штаммы могут стать основой для разра-
ботки более эффективных и специфичных биопрепара-
тов, расширяющих существующий ограниченный арсе-
нал грибных средств биологической защиты растений в 
России.

Отдельной проблемой изучения Lecanicillium-подоб-
ных грибов является сложность их видовой идентифика-
ции по морфологическим признакам ввиду их крайнего 
сходства. Единственного региона ITS, применяемого в ка-
честве универсального баркода, на данный момент недо-
статочно для точного определения видов, поэтому исполь-
зуют мультилокусный подход (Mitina et al., 2017; Zhou et 
al., 2020; Di Sora et al., 2025). Кроме того систематика дан-
ной группы организмов постоянно уточняется, выделяют-
ся новые виды и рода (Zare, Gams, 2001; Kepler et al., 2017; 
Zhang et al., 2020; Khonsanit et al., 2024), что значительно 
увеличивает требования к полноте молекулярных данных 
для разделения видов Lecanicillium-подобных грибов. 

В настоящей работе новые природные изоляты 
Lecanicillium-подобных грибов были идентифицированы 
с помощью молекулярно-генетических методов, оценена 
их вирулентность в отношении двух опасных сосущих 
вредителей – персиковой тли Myzus persicae и оранжерей-
ной белокрылки Trialeurodes vaporariorum и изучены осо-
бенности микозов на этих насекомых.

Материалы и методы

Изоляты энтомопатогенных грибов 
Для исследований были использованы 30 природных 

изолятов Lecanicillium-подобных грибов, собранных в 
Российской Федерации в 2019–2022  гг. и депонирован-
ных в «Государственной коллекции микроорганизмов, па-
тогенных для растений и их вредителей ФГБНУ ВИЗР» 
(WFCC WDCM № 760, УНО). Преимущественно изоляты 
были обнаружены в Краснодарском крае и Московской 
области. Изоляты, обозначенные «SNP» были собраны в 
Сочинском национальном парке (табл. 1). Культуры под-
держивались на агаризованной среде Чапека с дрожжевым 
экстрактом (состав, г/л дистиллированной воды: сахароза 
20, дрожжевой экстракт 1, агар 20, KCl 0.5, КН2РО4 1.0, 
MgSO4 0.5, NaNO3 2.0).

Молекулярная идентификация Lecanicillium-
подобных изолятов

Для выделения ДНК использовали мицелий 7-суточ-
ных культур изолятов грибов, выращенных на питатель-
ной среде Чапека с дрожжевым экстрактом. Экстракцию 
ДНК проводили по методике без фенола и протеиназы К 
(Malysh et al., 2019).

Для идентификации изолятов были амплифицированы 
фактор элонгации трансляции (tef) (праймеры IF1a983F 
(5′-GCY CCY GGH CAY CGT GAY TTY AT-3′ и IF1a1567R 
5′-ACH GTR CCR ATA CCA CCS ATC TT-3′), участок ДНК 
большой рибосомальной субъединицы ITS (праймеры 
VLITS1 5´-GTC CCT GCC CTT GT A-3´ и VLITS2 5´-CCT 
GGT GGT TTC TTT TCC-3´), участок митохондриального 
гена nad1 (праймеры nad1A 5´-ATG GCS*AGT ATG CAA 
AGA AGA-3´ и nad1B 5´-GCA TGT TCT GTC ATA AAS* 
CCA CTA AC-3´) (Rehner et al., 2006; Kouvelis et al., 2008).

Процесс амплификации проводили в соответствии с 
протоколом, включающим первичную денатурацию при 
95 ℃ 2 мин, 30 циклов денатурации при 95 ℃ 30 с, отжига 

при специфичных для праймера температуре 2 мин, элон-
гации 30 с при 72 ℃, а также заключающую элонгацию 
при 72 ℃ в течение 5 мин. Температура отжига для локуса 
ITS составила 50 ℃, а для локусов TEF и NAD1 – 52 ℃.

После ПЦР проводили электрофоретическое разделе-
ние ампликонов в 1 % агаре, после чего проводили очистку 
с помощью GITC и осаждения ДНК на частицах диокси-
да кремния. Секвенирование очищенной ДНК проводили 
по Сэнгеру с помощью генетического анализатора ABI 
Prism 3500 в соответствии с указаниями производителя 
(«Applied Biosystems»). Секвенирование проводили с ис-
пользованием оборудования ЦКП «Геномные технологии, 
протеомика и клеточная биология» ФГБНУ ВНИИСХМ.

Полученные последовательности просматривали и ре-
дактировали в BioEdit (Hall, 1999). Выравнивание прово-
дили с помощью онлайн-сервиса MAFFT версии 7 (Katoh 
et al., 2019). Последовательности TEF и ITS были объе-
динены для дальнейшего анализа. Последовательности 
NAD1 анализировали отдельно. Для филогенетического 
анализа использовали метод байесовского заключения 
с помощью программы MrBayes 3.2.7. (Ronquist et al., 
2012). Для определения наилучших моделей использовали 
MrModeltest v 2. Для партиций объединенной последова-
тельности ITS и TEF были использованы модели GTR+G и 
GTR+G+I соответственно, для последовательности локуса 
NAD1 – модель GTR+G.

Определение вирулентности изолятов
Вирулентность изолятов определяли в отношении пер-

сиковой тли Myzus persicae Sulzer и оранжерейной бело-
крылки Trialeurodes vaporariorum Westwood.

Испытания изолятов на персиковой тле проводили 
по методике, разработанной в ВИЗР (Mitina et al., 2021). 
Лабораторную популяцию тли поддерживали на конских 
бобах Vicia faba L. (Fabaceae) при комнатной температуре 
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и 16-часовом световом дне. Для эксперимента получали 
личинок первого возраста на изолированных листьях во 
влажных камерах с 1 % агаром (примерно 15–30 личинок 
на повторность). Листья с личинками тли окунали в су-
спензию изолятов с титром конидий 1×107 спор/мл. 

В отношении белокрылки тестирование изолятов 
проводили по разработанной в ВИЗР методике (Митина, 
Сокорнова, 2013). Популяцию оранжерейной белокрыл-
ки T.  vaporariorum поддерживали на растениях фасоли. 
Изолированные листья с личинками 2–3 возраста (25–50 

личинок на лист) окунали с суспензию изолятов с титром 
конидий 5×106 спор/мл. Листья подсушивали и расклады-
вали на плотики. Чашки с плотиками затягивали пленкой 
с микроотверстиями для вентиляции. 

Все эксперименты проводили в 6 повторностях. Учеты 
проводили на 3 и 7 сутки после заражения насекомых пу-
тем подсчета мертвых, живых особей и мертвых особей с 
признаками микозов. Биологическую эффективность изо-
лятов определяли по формуле Хендерсона-Тилтона.

Таблица 1. Места обнаружения и источники исследуемых изолятов 
Table 1. Places of detection and sources of the studied isolates

Изолят
Isolate

Хозяин / источник
Host / Source

Место обнаружения
Location of detection

SNP 2 Пустулы возбудителя ржавчины Phragmidium sp.  
на ежевике

Сочинский национальный парк (СНП),  
Матросская щель (Головинка)

SNP 3 Кокцида (Hemiptera, Coccoidea) СНП, Матросская щель (Головинка)
SNP 10 Паук Aranei на ольхе СНП, Каткова щель (Головинка)

SNP 17 Щитовка (Hemiptera, Coccoidea) на клене 
мелкоцветковом СНП, Зубова Щель «Каньон прохладный» (Лазаревское)

SNP 24 Неидентифицированное насекомое на боярышнике СНП, Ручей в 3 км от 33 водопадов (пос. Бол. Кичмай) 
SNP 40 Щитовка (Hemiptera, Coccoidea) СНП, Свирское ущелье (Лазаревское)
SNP 43 Тля (Hemiptera, Aphididae) СНП, Свирское ущелье (Лазаревское)

SNP 44 Японская восковая ложнощитовка  
Ceroplastes japonicus (Hemiptera, Coccoidea) СНП, Свирское ущелье (Лазаревское)

SNP 45 Щитовка (Hemiptera, Coccoidea) СНП, Свирское ущелье (Лазаревское)
B1 Неидентифицированный миксомицет Неизвестно
B2 Тля на гравилате Московская обл., Раменское, поляна в лесу
B3 Комар-долгоножка (Diptera, Tipulidae) Адыгея, округ поселка Каменномостского, водопады Руфабго
B4 Комар-долгоножка (Diptera, Tipulidae) Адыгея, пос. Никель, у р. Сюк, на камне

B6 Гусеница неидентифицированного чешуекрылого  
на камне

Краснодарский край, Апшеронский р-н,  
Камышанова поляна, у водопада Школьного.

B7 Белокрылка Aleyrodes lonicerae Респ. Адыгея, окрестности Майкопа, за военным городком 
Михайлово

B8 Белокрылка A. lonicerae СНП, Агурское ущелье

B10 Медяница (Hemiptera, Psyllinea) Респ. Адыгея, окрестности Майкопа, за военным городком 
Михайлово

Ak1 Щитовка (Hemiptera, Coccoidea) Краснодарский край
Ak2 Щитовка (Hemiptera, Coccoidea) Краснодарский край, СНП

Ak3 Японская восковая ложнощитовка  
Ceroplastes japonicus Краснодарский край, г. Сочи

Ak4 Крапивный червец Orthezia urticae Московская обл., Раменский район
Ak6 Цикадка Metcalfa pruinose Респ. Адыгея, окрестности Майкопа
Ak7 Имаго зелёной цикадки Cicadella viridis Московская обл., Раменский район
Ak8 Акациевая ложнощитовка Parthenolecanium corni г.Белгород, лесопарк «Армячий лог»
Ak9 Белокрылка A. lonicerae на лабазнике Московская обл., Одинцовский район,
Ak10 Белокрылка Aleyrodes asari Московская обл., Одинцовский район
Ak11 Божья коровка Harmonia axyridis Московская обл., Раменский район

Ak12 Урединиопустулы возбудителя ржавчины 
Coleosporium tussilaginis Московская обл., Одинцовский район

Ak13 Урединиопустулы возбудителя ржавчины 
Melampsoridium alni Адыгея, окрестности пос. Каменномостского

Ak15 Урединиопустулы возбудителя ржавчины  
Puccinia aegopodii Белгородская обл., лесопарк «Дубовое»

Изоляты, обозначенные «SNP», были собраны и выделены Митиной Г.В. и Черепановой М.А., остальные изоляты 
собраны и выделены Борисовым Б.А. (Москва, «Агробиотехнология);  
изоляты B3, B7, B10 и Ak6 ранее были идентифицированы как A. uredinophilus (Черепанова и др., 2025).
Isolates indicated «SNP» are collected and isolated by Mitina G.V. and Cherepanova M.A., other isolates – by Borisov B.A. 
(“Agrobioteknologiya”, Moscow); isolates B3, B7, B10, and Ak6 were identified previously as A. uredinophilus  
(Cherepanova et al., 2025).
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Для определения достоверности различий использова-
ли однофакторный дисперсионный анализ (ANOVA) (Sig-
maPlot 12.5 Systat Software). При нормальном распреде-
лении значений использовали t-критерий Стьюдента, при 

ненормальном распределении – критерий Краскела-Уол-
лиса. Для определения нормальности распределения ис-
пользовали тест Шапиро-Уилка.

Результаты

Молекулярная идентификация  
Leсanicillium-подобных грибов 

В результате редактирования и выравнивания получен-
ных нуклеотидных последовательностей были получены 
сиквенсы ITS, TEF и NAD1 длиной в 538, 389 и 513 п.н. 
соответственно. При объединении последовательностей 
ITS и TEF получено 927 п.н. Все полученные последова-
тельности по каждому локусу депонированы в Генбанке, 
номера доступа представлены в таблице 2. Поскольку со-
временные данные Генбанка по локусу NAD1 достаточно 
малочисленны, было решено анализировать его отдельно 
в качестве вспомогательного. 

В соответствии с филогенетическим деревом, постро-
енным по объединенной последовательности ITS и TEF, 
изолят SNP3 однозначно объединен в кладу с референт-
ным штаммом вида Simplicillium lanosoniveum (J.F.H. 
Beyma) Zare & W. Gams, Ak 13 – со штаммами вида Fla-
vocillium bifurcatum Hong Yu bis, Y.B. Wang, Yao Wan, Q. 
Fan & Zhu L. Yang со 100 %-ным уровнем поддержки. 
Семь изолятов (Ak1, Ak2, Ak3, SNP2, SNP17, SNP24 и B8) 
объединились со штаммами вида A. lecanii, 2 изолята (B1, 
B2) – со штаммами вида A. uredinophilus. Изоляты B4 и 

SNP40 образовали монофилитическую группу с изоля-
тами A.  uredinophilus. Изоляты Ak7 и Ak10 заняли наи-
более близкое положение к штамму вида A.  attenuatus. 
Девять изолятов (Ak4, Ak8, Ak9, Ak11, Ak12, Ak15, B6, 
SNP10, SNP44) объединились в одну группу с референт-
ными штаммами видов A. muscarius, Akanthomyces pisso-
dis (Kope & I. Leal) Wan H. Chen, Y.F. Han & Z.Q. Liang, 
A. attenuatus, в том числе и с типовыми. Изоляты SNP43 и 
SNP45 расположились отдельно на данном филогенетиче-
ском дереве и требуют дополнительных исследований для 
идентификации. SNP43 оказался наиболее близок к штам-
мам вида A. lecanii (рис. 1).

В соответствии с филогенетическим деревом, постро-
енным по локусу NAD1 изоляты B2, SNP40 образовали 
монофилитическую группу со штаммами Vl  5, Ak6, B3, 
B7 и B10 вида A. uredinophilus. Изоляты Ak1, Ak3 и SNP2 
образовали монофилитическую группу со штаммами вида 
A. lecanii. Большинство же изолятов, для которых удалось 
амплифицировать последовательности локуса NAD1, объ-
единились со штаммами, отнесенными к виду A. muscar-
ius (рис. 2).

Таблица 2. Номера доступа в Генбанке использованных в данном исследовании изолятов
Table 2. Accession numbers in the Genebank of isolates used in this study

Вид
Species

Штамм/изолят
Strain/isolate

Молекулярно-генетические локусы 
Molecular genetic loci

ITS TEF NAD1

Akanthomyces uredinophilus

KACC 44082 TYPE - KM283806 -
KACC 47756 - KM283807 -
KUN 101466 MG948305 MG948315 -
KACC 44066 - KM283808 -

CEP 054 (ARSEF 7460) MH013232 MH062184 -
CEP 057 (ARSEF 7207) MH013506 MH062186 -
CEP 108 (ARSEF 7462) MH013508 MH062188 -

Vl5 - - KF562152
Ak6 PQ608619 ON059122 PQ610593
B1 PQ590478 PQ610578 PQ610561
B2 PQ590479 PQ610579 PQ610562
B3 PQ608616 PP680801 PQ610590
B4 PQ590480 PQ610580 -
B7 PQ608617 - PQ610591
B10 PQ608618 - PQ610592

SNP40 PQ590474 PQ610586 PQ610558

A. lecanii

CBS 101247 TYPE= IMI 304807R JN049836 DQ522359 EF512952
CBS 102067 = IMI 338019R MH862778 KM283818 EF513094

Ak1 PQ590458 PQ610566 PQ610547
Ak2 PQ590459 PQ610567
Ak3 PQ590460 PQ610568 PQ610548

SNP2 PQ590469 PQ610583 PQ610556
SNP17 PQ590472 - -
SNP24 PQ590473 - -

B8 - PQ610582 PQ610564

A. dipterigenus CBS 102072 (IMI 179172 = ATCC 46578 VERTALEC) - KM283819 EF512914
CBS 126.27 TYPE (IMI 021167 = ATCC 46578) OP756342 KM283820 -
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Вирулентность в отношении персиковой тли  
Myzus persicae

Выявлено, что большинство изолятов обладают па-
тогенными свойствами в отношении M.  persicae, и на 7 
сутки 22 изолята показали биологическую эффективность 
более 90 %, достоверно отличающуюся от эффективно-
сти остальных изолятов. При этом 16 изолятов на 7 сутки 
достигли эффективности 100 %, изоляты B1, B3, B7, B10, 
SNP40, Ak8 и Ak10 уже на 3 сутки проявили эффектив-
ность более 50 %. Изоляты SNP2 и Ak2 не проявили па-
тогенных свойств в отношении M.  persicae, показывая 
эффективность ниже 0 %. Биологическая эффективность 6 
изолятов на 3 сутки варьировала от -3.9 % до 38.8 %, дости-
гая на 7 сутки 12–60 % (табл. 3). Смертность в контроле не 
превышала 25 %, наблюдалось нарастание численности.

Смертность опытных насекомых сопровождалась на-
личием внешних признаков микозов. Доля тлей, обросших 
грибом, для ряда изолятов достигала 90–100 % (табл. 3). 
Все патогенные изоляты вызывали у тлей микозы, харак-
теризующиеся развитием воздушного мицелия на поверх-
ности насекомого с последующим спорообразованием. 

У большинства изолятов на третьи сутки наблюдалось 
начальное обрастание грибом с нижней части тела. Наибо-
лее типичной была картина обросших грибными гифами 
лапок насекомых, хорошо различимых под бинокулярным 
микроскопом (рис. 3А, B). Обрастание лапок чаще всего 
регистрировалось у изолятов Ak6, SNP3, SNP10 и SNP40. 
При этом насекомые часто оставались живыми, но теряли 
способность передвигаться. В случаях, когда обрастание 
начиналось непосредственно с нижней части тела, гибель 
тли наступала, как правило, быстрее (рис. 3C). Для изоля-
та Ak6 была также отмечена специфическая деформация 
тела заражённых тлей, выражавшаяся в скручивании в 
сторону брюшка (рис. 3E), что, вероятно, связано с нару-
шением процесса линьки. Изоляты B1, B3 и B10 проявили 
наиболее высокую вирулентность: к третьим суткам они 
вызывали полное покрытие тела тлей мицелием, при этом 
доля погибших особей с признаками микоза превышала 
85 %.

К 7 суткам большинство особей тли погибало, а доля 
мертвых насекомых с признаками микоза, вызванного 
патогенными изолятами, достигала 75–100 %. Макроско-
пическая картина микоза у большинства изолятов была 

A. muscarius

CBS 143.62 TYPE (IMI 068689 = ATCC 28300) MH858126 KM283821 -
MYCOTAL (CBS 102071) EF512971 - EF512913

CBS 318.70K (KV56) - - EF512920
Vl21 - - KF562153
Ak4 PQ590461 PQ610569 PQ610549
Ak8 PQ590463 PQ610571 PQ610551
Ak9 - PQ610572 PQ610552
Ak11 PQ590465 PQ610574 -
Ak12 PQ590466 PQ610575 PQ610554
Ak15 PQ590468 PQ610577 PQ610555

SNP10 PQ590471 PQ610585 -
SNP44 PQ590476 PQ610588 -

B6 - PQ610581 PQ610563

A. pissodis CBS 118231 TYPE - KM283822 -
BBC7 - MT027503 -

A. attenuatus

CBS 170.76 TYPE MH872739 OP762607 -
CBS 402.78 AJ292434 EF468782 -

Ak7 PQ590462 PQ610570 PQ610550
Ak10 PQ590464 PQ610573 PQ610553

A. lepidopterorum GZAC SD05151 MT705971 - -
A. neocoleopterorum GZAC GY11241 TYPE MN093295 MN097813 -
Paracorniculantispora psalliotae 
(=L. psalliotae)

CBS 367.86 - KM283823 -
ARSEF 2332 - - EF512963

Neogamszarella antillana  
(L. antillanum) CBS 350.85 TYPE MH861888 DQ522350 -

L. fusisporum CBS 164.70 AJ292428 KM283817 -

Flavocillium bifurcatum
YFCC 6101 TYPE MN576833 MN576951 -

ARSEF 14694 OR582994 OR602802.1 -
Ak13 PQ590467 PQ610576 -

Simplicillium lanosoniveum
CBS 101267 (IMI 317442) EF513003 DQ522357 -

IMI 303103B - - EF512950
SNP3 PQ590470 PQ610584 PQ610557

Beauveria bassiana ARSEF 1564 TYPE HQ880761 HQ880974 -

Akanthomyces sp. SNP45 PQ590477 PQ610589 PQ610560
SNP43 PQ590475 PQ610587 PQ610559

Полужирным шрифтом выделены изоляты, идентифицированные в данном исследовании.
Isolates identified in the current study are in bold.

Продолжение таблицы 2 // Table 2 continued

http://www.speciesfungorum.org/Names/SynSpecies.asp?RecordID=903384
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Рисунок 1. Филогенетическое дерево для объединенных нуклеотидных последовательностей генов ITS и TEF, 
построенное методом байесовского заключения (BI). Концевые ветви помечены обозначениями рода, вида и 

штамма; “TYPE” указывает на типовые штаммы данных видов. Размерная шкала соответствует 3 % расхождения 
последовательностей по длине ветвей филограммы. В качестве внешней группы была использована конкатенация 

последовательностей энтомопатогенного гриба B. bassiana и гриба Simplicillium lanosoniveum (Hypocreales: 
Cordycipitaceae)

Figure 1. The phylogenetic tree for the combined nucleotide sequences of ITS and TEF genes, constructed by Bayesian 
inference (BI). Terminal branches are labeled by genus, species and strain designations; “TYPE” indicates specific type strains. 
The size bar corresponds to 3 % sequence divergence with respect to phylogram branch lengths. The concatenation of sequences 

of the entomopathogenic fungus B. bassiana and the fungus Simplicillium lanosoniveum (Hypocreales: Cordycipitaceae) has 
been used as the outgroup

Таблица 3. Вирулентность природных изолятов Lecanicillium-подобных грибов в отношении Myzus persicae
Table 3. Virulence of natural Lecanicillium-like isolates towards Myzus persicae

№ Изолят
Isolate

Биологическая эффективность, %
Corrected mortality, %

Доля погибшей тли с признаками микоза, %
Proportion of dead aphids with signs of mycosis, %

3 сут
3 days

7 сут
7 days

3 сут
3 days

7 сут
7 days

1 B1 83.4±7.5 a 92.1±6.5 a 86.3±5.2 93.9±5.4
2 B2 4.5±6.3 c 100 a 7.1±7.8 85.8±3.6
3 B3 67.5±11.9 ab 100 a 85.0±6.9 91.7±4.9
4 B4 37.2±4.3 b 100 a 88.0±8 100
5 B6 5.8±7.2 c 96.1±1.8 a 14.3±9.9 86.9±4.1
6 B7 72.8±2.9 ab 100 a 47.8±7.5 89.8±4.5
7 B8 5.0±8.0 b 100 a 38.9±8.5 89.3±4.3
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8 B10 88.5±4.9 a 100 a 94.9±1.7 96.9±3.1
9 SNP2 -119.2±89 d -88.9±80.9 d 12.5±9.4 46.1±17.9
10 SNP3 15.4±5.0 bc 59.5±9.6 b 0 17.1±4.8
11 SNP10 38.9±11.3 b 100 a 47.9±12.2 89.7±4.7
12 SNP17 2.6±5.6 c 5.2±14.3 c 0 4.2±4.6
13 SNP24 38.8±11.3 b 51.8±11.3 b 2.8±3.04 22.3±12.1
14 SNP40 51.7±9.3 b 100±0 a 58.0±11.1 98.2±2.0
15 SNP43 -7.42±6.0 c 56.5±15.3 b 0 68.7±5.4
16 SNP44 29.17±7.7 b 100±0 a 26.3±7.8 92.5±4.0
17 SNP45 39.2±10.6 b 94.5±6.0 a 27.3±11.0 56.0±14.7
18 Ak1 16.7±6.2 bc 11.8±13.8 c 0 0
19 Ak2 -3.9±1.5 c -3.3±6.2 c 0 38.5±8.3
20 Ak3 -7.0±5.8 c 14.6±12.0 c 0 31.3±23.6
21 Ak4 -6.5±4.2 b 95.6±4.4 a 0 86.1±4.5
22 Ak6 30.1±8.3 b 100 a 0 73.5±5.0
23 Ak7 39.9±15.2 b 100a 65.8±2.1 97.1±2.9
24 Ak8 53.8±11.8 b 100 a 79.2±8.3 98.4±1.6
25 Ak9 16.0±3.3 bc 99.0±0.8 a 26.7±17.6 90.7±1.3
26 Ak10 61.4±13.6 ab 100 a 66.9±13.4 89.8±5.3
27 Ak11 36.8±7.3 b 100 a 42.2±12.9 95.9±1.6
28 Ak12 23.5±6.5 c 100 a 50±20.4 91.7±3.9
29 Ak13 37.2±4.3 b 100 a 30.0±23.8 76.2±2.7
30 Ak15 40.7±8.5 b 100 a 43.7±19.7 87.9±5.6

Указано среднее значение и стандартная ошибка; разными буквами отмечены варианты, где различия между ними до-
стоверны при P≤0.05 (попарное сравнение).
Mean value and standard error are indicated; different letters indicate the variants where the differences between them are reli-
able at P≤0.05 (paiwise comparison).

Продолжение таблицы 3 // Table 3 continued

Рисунок 2. Филогенетическое дерево для нуклеотидной последовательности локуса NAD1, построенное методом 
байесовского заключения (BI). Концевые ветви помечены обозначениями рода, вида и штамма; “TYPE” указывает 

на типовые штаммы данных видов. Размерная шкала соответствует 6 % расхождения последовательностей по 
длине ветвей филограммы. В качестве внешней группы была использована последовательность гриба Simplicillium 

lanosoniveum (Hypocreales: Cordycipitaceae)
Figure 2. Phylogenetic tree for the nucleotide sequence of the NAD1 locus, constructed by Bayesian inference (BI). 

Terminal branches are labeled by genus, species and strain designations; “TYPE” indicates specific type strains. The size bar 
corresponds to 6 % sequence divergence with respect to phylogram branch lengths. The NAD1 sequence from the Simplicillium 

lanosoniveum (Hypocreales: Cordycipitaceae) has been used as the outgroup
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сходной: потемневшее или посеревшее тело насекомого 
окружал белый воздушный мицелий, от которого радиаль-
но отходили гифы с конидиеносцами и обилием конидий 
(рис. 3D). При этом для ряда изолятов были характерны 
следующие морфологические особенности: у изолята B8 
гифы были приподняты над поверхностью субстрата и в 
ряде случаев закручивались в спираль (рис. 3F), мицелий 
изолята B4 плотно оплетал тело тли, сохраняя его контур, 
однако спороношение у этого изолята не наблюдалось за 

учетный период (рис. 3C), Изолят B1 формировал два типа 
колоний: крупные, «пушистые», без видимых конидиаль-
ных структур, а также колонии с радиально расходящи-
мися гифами, обильно покрытыми конидиями (рис. 3G). 
Для изолята B2 были характерны мелкие, слаборазвитые 
колонии с короткими и редкими гифами, не скрывавшими 
потемневшее тело насекомого (рис. 3H). У изолята SNP3 
(S. lanosoniveum) гифы образовывали неплотное сплете-
ние непосредственно вокруг тела тли (рис. 3I).

Рисунок 3. Внешний вид Myzus persicae при заражении различными изолятами Lecanicillium-подобных грибов: A) Ak6 
3 на сут; B) Ak6 на 7 сут; C) B4 на 7 сут; D) B10 на 7 сут; E) Ak6 на 3 сут; F) B8 на 7 сут;  

G) B1 на 10 сут; H) B2 на 10 сут; I) SNP3 на 7 сут
Figure 3. Morphology of Myzus persicae infected with various isolates of Lecanicillium-like fungi: A) Ak6 on 3 days; B) Ak6 

on 7 days; C) B4 on 7 days; D) B10 on 7 days; E) Ak6 on 3 days; F) B8 on 7 days; G) B1 on 10 days;  
H) B2 on 10 days; I) SNP3 on 7 days
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Вирулентность изолятов в отношении оранжерейной 
белокрылки Trialeurodes vaporariorum

На личинках оранжерейной белокрылки были испыта-
ны 22 изолята Lecanicillium-подобных грибов, показавших 
биологическую эффективность в отношении персиковой 
тли более 90 % на 7 сутки.

Все испытанные изоляты, за исключением B1, проя-
вили патогенные свойства в отношении T. vaporaruorum. 
Биологическая эффективность изолятов на 3 сутки варьи-
ровала от -1.6 % (Ak6) до 56.7 % (B2), а на 7 сутки – от 27 % 

(Ak6) до 97.1 % (SNP40). Было выявлено 15 высоковиру-
лентных изолятов с биологической эффективностью бо-
лее 80 % на 7 сутки, не отличающейся друг от друга стати-
стически. У 11 из них средняя эффективность превысила 
90 %. Среди них у 9 изолятов (Ak10, Ak11, Ak12, SNP40, 
SNP44, SNP45, B2, B6 и B10) биологическая эффектив-
ность превысила 30 % уже на 3 сутки (табл. 4). Смертность 
личинок в контроле не превышала 20 %.

Таблица 4. Вирулентность природных изолятов Lecanicillium-подобных грибов в отношении Trialeurodes vaporariorum
Table 4. Virulence of natural Lecanicillium-like isolates towards Trialeurodes vaporariorum

№ Изолят
Isolate

Биологическая эффективность, %
Corrected mortality, %

Доля мертвых личинок с признаками микоза, %
Proportion of dead larvae with signs of mycosis, %

3 сутки
3 days

7 сутки
7 days

3 сутки
3 days

7 сутки
7 days

1 Ak 4 15.4±7.3 b 71.5±14.5 c 39.8±13 61.2±7.6

2 Ak 6 -1.6±2.1 a 27.4±7.7 b 100±0 28.9±2.2

3 Ak 7 13.8±9.6 ab 90.2±6.7 d 78.7±14.3 79.6±6.9

4 Ak 8 6.9±11.1 ab 94.1±3.1 d 70.8±13.1 74.1±6.7

5 Ak 9 17.9±6.4 b 90.9±2.3 d 55.1±12.3 87.3±5.2

6 Ak 10 44.3±8.8 c 95.6±3.3 d 37.4±9.4 76.9±16

7 Ak 11 32.9±13.6 bc 91.4±5.2 d 52.6±10.7 78.7±9.3

8 Ak 12 32.5±6.7 bc 87.7±5.9 d 79.8±8.2 88.3±5.9

9 Ak 13 23±4.2 b 89.8±6.2 d 46.3±7.8 79.6±5.8

10 Ak 15 26.2±12.6 b 96.5±2.4 d 67.3±13.7 97.1±2.9

11 SNP 10 -0.8±5.9 a 82.9±4.4 c 50.2±15.4 75.4±10.7

12 SNP 40 34.4±6.6 b 97.1±2 d 41.1±4.9 38.5±6.3

13 SNP 44 41±10 c 87.4±7.2 cd 28.6±4.9 54.1±7.7

14 SNP 45 51.2±5.9 c 90.6±9.1 d 29.2±6.8 58.6±7.4

15 B1 -6.8±9.2 а -3.4±2.3 а 0±0 1.1±1.1

16 B2 56.7±8.5 c 94.9±4.4 d 39.3±7.2 68.1±4.7

17 B3 18.3±2.6 b 80.8±11.3 cd 49.3±9 49.4±12.7

18 B4 20.6±8.3 b 91.4±3.2 d 72.1±7.6 83.3±7.8

19 B6 32±6 b 92.3±2.4 d 26.2±8.5 53.8±8.3

20 B7 17.3±8.9 b 73.1±6.1 c 88.5±7.1 45.9±8.4

21 B8 -1.8±3.3 а 76.2±3.6 c 70.9±18.7 58.5±12.9

22 B10 34.7±10.0 bc 76.5±6.4 c 85.4±5.5 41.3±8.5

Указано среднее значение и стандартная ошибка; разными буквами отмечены варианты, где различия между ними до-
стоверны при P≤0.05 (попарное сравнение); полужирным шрифтом выделены изоляты, идентифицированные в данном 
исследовании.
Mean value and standard error are indicated;.different letters indicate the variants where the differences between them are 
reliable at P≤0.05 (paiwise comparison); isolates identified in the current study are in bold.

Смертность насекомых от гриба подтверждали нали-
чием внешних признаков микозов (табл. 4). Изоляты фор-
мировали морфологически схожие пушистые или мало-
пушистые белые колонии (рис. 4 A-D). Со временем тело 
личинок усыхало, оставляя малозаметный белый налет 
гриба (рис. 4B). В некоторых случаях личинки выживали 
и развивались в имаго, однако отдельные взрослые особи 
были не способны выйти из пупария или имели дефекты 

развития крыльев (рис. 4E, F). У выживших имаго наблю-
дались начальные признаки заражения в виде белого на-
лёта на ногах и крыльях. Насекомые проявляли поведен-
ческую реакцию, пытаясь удалить конидии с помощью 
груминга, однако впоследствии они обрастали мицелием 
и погибали (рис. 4F).
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Рисунок 4. Особенности микозов личинок и имаго Trialeurodes vaporariorum при заражении различными изолятами 
Lecanicillium-подобных грибов: A) Ak7 на 7 сут; B) B10 на 7 сут; C) B7 на 7 сут; D) B3 на 7 сут; E) B7 на 7 сут;  

F) B10 на 7 сут
Figure 4. Features of mycoses of larvae and imago of Trialeurodes vaporariorum when infected with various isolates  
of Lecanicillium-like fungi: A) Ak7 on 7 days; B) B10 on 7 days; C) B7 on 7 days; D) B3 on 7 days; E) B7 on 7 days;  

F) B10 on 7 days

Обсуждение
В результате молекулярной идентификации в соот-

ветствии с полученными филогенетическими деревьями 
изолят Ak13 однозначно отнесен к виду Flavocillium bi-
furcatum, 7 изолятов отнесено к виду A.  lecanii, 1 изолят 
B2 – к A.  uredinophilus. Поскольку изоляты B4 и SNP40 
были наиболее близки к кладе A.  uredinophilus, а также, 
поскольку изолят SNP40 по локусу NAD1 объединился в 
группу с изолятами данного вида, оба изолята были отне-
сены к виду A. uredinophilus. В этой же группе находят-
ся изоляты В3, B7, B10 и Ak6, ранее идентифицирован-
ные как A. uredinophilus (Черепанова и др., 2025). Девять 
изолятов предварительно отнесены к виду A.  muscarius. 
Изоляты SNP43 и SNP45 идентифицированы до рода Ak-
anthomyces sp., хотя согласно дереву по локусу NAD1 эти 
изоляты вошли в одну группу с представителями вида 
A. muscarius. Для уточнения их видовой принадлежности 
необходимо провести исследования по дополнительным 
локусам RPB1, RPB2, LSU и др., используемые для этой 
группы грибов. Изоляты Ak7 и Ak10 отнесены к виду 
A. attenuatus по локусам TEF и ITS. По локусу NAD1 они 
оказались в группе со штаммом Vl 21 вида A. muscarius, 
однако ввиду малочисленности данных по локусу NAD1 о 
новых выделенных видах, к этим результатам стоит отно-
ситься с осторожностью. 

Вид Flavocillium bifurcatum, представленный изолятом 

Ak13, вероятно, был впервые найден на территории Рос-
сийской Федерации. Ранее изолят этого вида был выделен 
из личинки неидентифицированной совки и описан китай-
скими исследователями в 2020 г. Анаморфа данного вида 
характеризуется наличием двух типов конидий: серповид-
ных макроконидий и вытянутых микроконидий (Wang et 
al., 2020). Позднее представители F. bifurcatum были обна-
ружены на территории Кореи, США, Мексики и Словакии. 
При этом во всех случаях грибы данного вида выделяли 
или из почвы, или из насекомых (Goh et al., 2022; Hajek 
et al., 2023; Pérez-Anzúrez et al., 2024; Nosalj et al., 2024). 
В нашем же случае российский изолят Ak13 выделен из 
ржавчинных грибов, что расширяет потенциальный круг 
хозяев этого вида и делает его более перспективным в 
практической защите растений.

В данной работе локус NAD1 был использован только 
в качестве уточняющего, однако по данному локусу уда-
лось четко разделить клады A. uredinophilus и A. lecanii с 
поддержкой ветвей 100 %. Также внутри данного дерева 
предполагаемая клада A. muscarius разделена на 2 части. 
Ранее представленные здесь референтные штаммы отно-
сили к трем разным гаплотипам вида A.  muscarius (Ми-
тина и др., 2015), но недавно было выявлено, что изолят 
Vl 5, ранее отнесенный к гаплотипу C, оказался предста-
вителем вида A. uredinophilus. Возможно, данная ситуация 
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распространена и для других локусов, поскольку многие 
виды были описаны только в последние годы. Так Manfri-
no с соавторами в 2022 г, сравнив последовательности из 
Генбанка, предположили, что некоторые штаммы, иденти-
фицированные в 2000-х годах как A. muscarius и Akantho-
myces sp., относятся к виду A. uredinophilus, который был 
впервые описан в 2015 г. (Park et al., 2015). Таким образом, 
можно предположить, что штаммы, различающиеся по га-
плотипам, также окажутся представителями другого вида. 
При накоплении достаточного количества данных о новых 
выделенных видах и родах Lecanicillium-подобных грибов 
по локусу NAD1 этот участок митохондриального гена мо-
жет быть информативным. Ранее было предложено муль-
тилокусное генотипирование по трем локусам, по NAD1 
в том числе, как достаточное для видового определения 
Lecanicillium-подобных грибов (Kouvelis et.al., 2008; Miti-
na et al., 2017). 

Все изоляты были испытаны в отношении опасного 
вредителя растений персиковой тли M. persicae. Выявле-
ны 22 высоковирулентных изолята с биологической эф-
фективностью более 90 %. Среди них есть представители 
видов A. muscarius, A. attenuatus, F. bifurcatum, A. lecanii и 
A. uredinophilus. После испытания этих изолятов на оран-
жерейной белокрылке T. vaporariorum выявлено 15 высо-
ковирулентных изолятов видов A. muscarius, A. attenuatus, 
A. uredinophilus и F. bifurcatum с биологической эффектив-
ностью более 80 %.

Из 7 изолятов вида A.  lecanii шесть изолятов, а так-
же близкородственный изолят SNP43 показали биологи-
ческую эффективность ниже 60 %. Причем изолят SNP2 
вида A. lecanii показал отрицательную биологическую эф-
фективность в отношении тли из-за значительного приро-
ста численности насекомых в опыте, т.е. изолят, возмож-
но, стимулировал размножение. Только изолят B8 того 
же вида, выделенный из белокрылки, был эффективен в 
отношении персиковой тли и оранжерейной белокрылки.

В литературе высказывалось предположение об уз-
кой специализации вида A.  lecanii в отношении щитовок 
(Gams, Zare, 2002), что подтверждалось последующими 
исследованиями (Kouvelis et.al., 2008; Lopes et al, 2023). 
Однако были данные о выделении изолятов этого вида из 
белокрылок, тлей и даже представителей жесткокрылых. 
Вместе с тем есть некоторые сомнения в действительной 
принадлежности найденных авторами изолятов к виду 
A. lecanii, поскольку идентификация проводилась или по 
одному локусу ITS, что на данный момент недостаточно 
для точной видовой идентификации, или по морфологиче-
ским признакам, что весьма затруднительно ввиду крайне 
схожих внешних признаков у Lecanicillium-подобных гри-
бов (Lu et al., 2022; Mejía, Espinel, 2022; Kushiyev et al., 
2022; Di Sora et al., 2025). В нашей работе четыре изолята 
A. lecanii были выделены из щитовок, но оставшиеся три 
– из ржавчины, белокрылки и тли (табл. 1), поэтому все же 
не стоит сужать спектр хозяев исключительно до щитовок 
и червецов. Рассмотренные в данном исследовании изо-
ляты вида A.  lecanii оказались неэффективными против 
персиковой тли, что также соотносится с некоторыми со-
временными литературными данными, показывающими 
низкую эффективность представителей вида в отношении 
различных вредителей (Broumandnia et al., 2021; Lopes 
et al., 2023). Обычно A.  lecanii считается перспективным 

агентом борьбы с насекомыми, штаммы вида в различ-
ных исследованиях показывали высокую вирулентность в 
отношении трипсов, тлей, белокрылок (Hong et al., 2007; 
Diaz et al., 2009; Hanan et al., 2020). На основе штаммов 
данного вида существуют зарегистрированные биопрепа-
раты против тлей в том числе, однако видовая принадлеж-
ность этих штаммов-продуцентов вызывает сомнения. 

Все изоляты, отнесенные к видам A. muscarius и A. at-
tenuatus, оказались перспективными агентами борьбы с 
обоими видами вредных насекомых, показывая биоло-
гическую эффективность более 70 % на 7 сутки опытов. 
A. muscarius активно исследуется на протяжении десяти-
летий и показывает высокие значения вирулентности в 
отношении многих видов сосущих вредителей растений: 
белокрылок, тлей, мучнистых червецов, трипсов (Lopes et 
al., 2023; Di Sora et al., 2025). Вид A. attenuatus значитель-
но реже становился объектом исследований несмотря на 
то, что был весьма эффективным в лабораторных и мел-
коделяночных опытах. Чаще всего штаммы вида испыты-
вали против различных видов тлей и трипсов. (Kim, Kim, 
2008; Kim et al., 2008; Du et al., 2019; Yang et al., 2020). Ре-
зультаты оценки биологической эффективности изолятов 
этих двух видов в данном исследовании также показали 
перспективы для борьбы с вредными насекомыми.

Изолят SNP3 вида S. lanosoniveum показал биологиче-
скую эффективность 60 % в отношении M. persicae. Хотя 
обычно о представителях этого вида упоминают в контек-
сте контроля фитопатогенных грибов, как показали наши 
исследования, они могут проявлять себя как энтомопато-
гены. При выявлении высоковирулентных изолятов у них, 
как и у представителей рода Akanthomyces, могут появить-
ся перспективы применения в качестве биопестицида ком-
плексного действия против насекомых и фитопатогенов 
(Wei et al., 2019).

Вид A. uredinophilus малоизучен. Первые изоляты вида 
были найдены на ржавчине (Park et al., 2015), но затем 
были сделаны находки и на насекомых (Wei et al., 2018; 
Manfrino et al., 2022; Черепанова и др., 2025). Есть данные 
о высокой вирулентности штаммов A. uredinophilus в от-
ношении двух видов тлей Sitobion avenae F. и Aphis citrico-
la van der Goot (Meng et al., 2022). В нашем исследовании 
все изоляты были высоковирулентными в отношении пер-
сиковой тли M. persicae, но эффективность в отношении 
оранжерейной белокрылки T.  vaporariorum значительно 
варьировала. Частично это соотносится с данными Manfri-
no с соавторами, где при испытании штаммов вида A. ured-
inophilus смертность личинок оранжерейной белокрылки 
была существенно ниже смертности M. persicae (Manfrino 
et al., 2022). Но для изолятов B3, B4 и SNP40 данного ис-
следования значения биологической эффективности в от-
ношении тли и белокрылки были сопоставимо высокими, 
т.е. имеются различия изолятов внутри вида A. uredinophi-
lus по вирулентности в отношении разных хозяев.

Изоляты вида F. bifurcatum ранее были найдены на 
представителях чешуекрылых и полужесткокрылых, но 
проверка их патогенных свойств не проводилась (Wang et 
al., 2020; Hajek et al., 2023). В данном исследовании гриб 
F.  bifurcatum был впервые испытан против сосущих на-
секомых, показав высокую вирулентность, что делает его 
перспективным продуцентом биопрепаратов, представля-
ющим интерес для дальнейшего изучения.
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Заключение
Таким образом, было идентифицировано 30 природных 

изолятов, отобрано 15 изолятов четырех видов (A.  mus-
carius, A.  attenuatus, A.  uredinophilus и F.  bifurcatum), 
проявивших высокую вирулентность в отношении двух 
опасных сосущих вредителей растений: оранжерейной 
белокрылки T. vaporariorum и персиковой тли M. persicae. 

Вид F. bifurcatum впервые найден на территории России и 
впервые испытан на данных видах насекомых-вредителей. 
В дальнейшем нужно уточнить видовую принадлежность 
двух изолятов SNP43 и SNP45 и протестировать отобран-
ные изоляты на других вредителях растений.
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the peach aphid Myzus persicae and the greenhouse whitefly Trialeurodes vaporariorum. Thirty isolates collected 
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Исследования направлены на оценку возможности совместного применения фитосейидных клещей и 
неоникотиноидов сосущих вредителей в производственных условиях. Для этого в лабораторных условиях 
смоделировано воздействие инсектицидов на фитосейид. Объекты исследований – многоядные виды хищных 
клещей Neoseiulus californicus и N. agrestis, которые широко используются для защиты овощных и цветочных 
культур в теплицах от таких вредителей, как обыкновенный паутинный клещ. В ходе лабораторных опытов 
выявлено, что прямое опрыскивание неоникотиноидными препаратами Актара и Конфидор в производственных 
концентрациях не оказывает негативного влияния на продолжительность жизни и плодовитость взрослых особей. 
При обработке на ювенильных стадиях развития выявлена высокая контактная токсичность препаратов, особенно 
в отношении протонимф, смертность которых достигала 70 %. Для личинок и дейтонимф этот показатель в среднем 
составлял 30–40 %. При обработке на стадии яйца жизнеспособность у тестированных фитосейид сохранялась на 
контрольном уровне. Развитие ювенильных особей N. californicus приходило в контрольные сроки. Результаты 
исследований послужат методологической основой для оптимизации совместного применения фитосейид и 
неоникотиноидов в системах интегрированной защиты растений в теплицах. 
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Введение
Борьба с вредителями в теплицах всегда базировалась 

на комплексном использовании биологических и химиче-
ских средств защиты растений, но в современных усло-
виях актуальность интеграции пестицидов и энтомофагов 
существенно возросла. Это обусловлено тем, что системы 
интегрированной защиты растений сильно изменились 
за последние десятилетия, в основном из-за появления 
теплиц последнего поколения, а также множества новых 
сортов и гибридов сельскохозяйственных культур. Вслед-
ствие изменений технологий возделывания растений необ-
ходима постоянная корректировка методов и средств кон-
троля вредителей, особенно их резистентных популяций. 
Требования к эффективности и безопасности пестицидов 
растут. Это обуславливает увеличение масштабов произ-
водства и применения энтомофагов как средства борьбы 
с резистентностью путем частичной или полной замены 
обработок выпусками хищников и паразитоидов (van Len-
teren et al., 2021; Morales-Ramos et al., 2022).

В предыдущих системах интегрированной защиты 
растений основой технологии было чередование обрабо-
ток и выпусков энтомофагов с учетом сроков ожидания, 
которые определялись персистентностью пестицидов. В 
наши дни тепличные хозяйства перешли на постоянную 
колонизацию энтомофагов (standing army strategy) и ши-
рокое применение шмелей-опылителей, что подразуме-
вает постоянное присутствие полезных насекомых и кле-
щей в агроценозах. Химические обработки используют 

эпизодически, как средство защиты в чрезвычайных си-
туациях, в том числе при вспышках особо опасных вреди-
телей или появлении новых инвайдеров (Pijnakker et al., 
2020; Jiao et al., 2025; Guedes et al., 2026).

Данный технологический переход, произошедший в 
тепличных хозяйствах по всему миру, в том числе в Рос-
сии, требует существенной перестройки интегрированной 
защиты растений. Актуален переход от последовательного 
применения пестицидов и энтомофагов к совместному (в 
буквальном смысле этого слова) использованию химиче-
ских и биологических средств контроля вредителей. Для 
современных систем защиты растений целесообразно 
выбирать энтомофагов, выживающих под обработками, 
чтобы появление нового инвайдера и, как следствие хими-
ческая обработка его очагов, не прерывали колонизацию 
энтомофагов, которые присутствуют в теплицах в течение 
всего культуроборота. Одним из особо опасных инвайде-
ров в защищенном грунте является табачная белокрылка, 
против которой применяют неоникотиноиды (Abubakar et 
al., 2022; Kavallieratos et al., 2024). Это было одной из при-
чин, почему данная группа препаратов была выбрана для 
оценки токсического действия на энтомофагов. Второй 
причиной является масштаб и длительность их использо-
вания. Неоникотиноиды внедрены в практику защиты рас-
тений более 40 лет назад, до сих пор активно используют-
ся для борьбы с сосущими вредителями в теплицах. Это 
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повышает шансы найти популяции энтомофагов устойчи-
вые к данной группе инсектицидов. 

Переход от последовательного к совместному приме-
нению энтомофагов и пестицидов это не просто попытка 
увеличить синергетический эффект от интегрированной 
защиты растений. На современном этапе развития те-
пличного растениеводства – это насущная необходимость. 
Для успешного подавления вредителей в современных 
теплицах необходимыми условиями являются постоян-
ное присутствие энтомофагов и возможность безопасного 
применения пестицидов. Эти условия достижимы, если 
устойчивость энтомофагов к пестицидам будет как ми-
нимум не ниже, чем у вредителей, которые являются ми-
шенью химических обработок. Известно около 600 видов 
членистоногих, имеющих резистентность как минимум к 
одному пестициду. Резистентность вырабатывается прак-
тически со всеми классами инсектицидов, включая нео-
никотиноиды. Полезные насекомые и клещи составляют 
6.4 % от числа членистоногих с резистентностью к пести-
цидам (APRD, 2015; Bielza, 2016).

Одной из ключевых групп энтомофагов являются фит-
сейидные клещи. В защите растений используется около 
50 представителей сем. Phytoseiidae. Из них 10 видов про-
изводят и применяют в объемах не менее 1–10 млн. особей 
в неделю (van Lenteren et al., 2018). В число наиболее ши-
роко используемых энтомофагов входит 4 вида: Phytoseu-
lus persimilis, Amblyseius swirskii,Neoseiulus californicus и 
N. cucumeris (Knapp et al. 2018).

Проведен мета-анализ накопленных за последние 
десятилетия данных о влиянии пестицидов на фитосей-
идных клещей. Установлено, что прямой токсический 
эффект на обработанных особей обычно сильнее, чем 
опосредованное влияние на репродуктивные показатели. 
Яйца фитосейид оказались наиболее устойчивой стадией 
развития к широкому спектру тестированных препаратов 
(Schmidt‐Jeffris et al., 2021). На отдельных видах проведе-
на оценка влияния пестицидов на популяции фитосейид в 
нескольких поколениях. Сублетальные концентрации пе-
стицидов снижали скорость роста популяций и конечную 
скорость увеличения численности. Под действием пести-
цидов изменялись параметры функциональной реакции 
фитосейидных клещей, а именно снижалась поисковая 
активность, увеличивалось время покоя и нарушалась ре-
акция на запах жертвы. Авторы делают вывод о том, что 

даже без массовой смертности после обработки популя-
ции хищных клещей могут постепенно деградировать и 
терять эффективность в защите растений (Zou et al., 2023; 
Sharma et al., 2026; Nguyen et al., 2026).

Оценку влияния неоникотиноидов на фитосейидных 
клещей проводили на нескольких видах, в том числе 
N. californicus и P. persimilis (Poletti et al., 2007; Bostanian et 
al., 2010; Argolo et al., 2013; Glinushkin et al., 2019). Следу-
ет отметить, что в большинстве экспериментов препарат 
наносили на поверхность срезанных или вегетирующих 
листьев или на предметное стекло. В ряде опытов хищни-
ки получали дозу препарата при поедании обработанной 
пищи – лабораторной жертвы, пыльцы, нектара (Sharma 
et al., 2026). Данный методический подход не учитывает 
того, что в агроценозах клещи контактируют с препарата-
ми непосредственно: при прямом опрыскивании под об-
работку попадают особи на всех стадиях развития. Поэто-
му представляют интерес данные о токсическом эффекте 
при прямом попадании капель препарата на клещей, в том 
числе на ювенильных особей, что является одной из задач 
нашего исследования.

В качестве одного из объектов исследований был вы-
бран N. agrestis, который рассматривается как перспек-
тивный вид для биологического контроля обыкновенного 
паутинного клеща (Акимов, Колодочка, 1991; Moradi et al., 
2023). Вид интересен тем, что размножается по типу тели-
токии. Это редкое явление среди фитосейид. Отсутствие 
самцов в популяции делает массовое разведение потен-
циально более простым и экономичным по сравнению с 
двуполыми видами. Экспериментально доказана возмож-
ность использования амбарных клещей рода Tyrophagus в 
качестве корма при массовом разведении N. agrestis (Меш-
ков, 1996; Moradi et al., 2023).

Проведена оценка токсичности нескольких пестици-
дов в отношении самок N. agrestis, контактировавших с 
поверхностью, обработанной препаратами (Chang et al., 
2025). Целесообразно провести оценку контактной ток-
сичности неоникотиноидов при прямом опрыскивании 
самок N. agrestis. 

Вторым объектом наших экспериментов является обо-
еполый многоядный вид N. californicus, который входит в 
число наиболее востребованных фитосейидных клещей в 
борьбе с сосущими вредителями, в том числе с обыкно-
венным паутинным клещом. 

Материалы и методы 
Лабораторная популяция Neoseiulus agrestis (Karg) 

заложена от выборки клещей, собранных в 2021 г. в Ал-
тайском крае А.А. Хаустовым (ТюмГУ). В лаборатории в 
качестве корма использовали Thyreophagus entomophagus 
(Laboulbène & Robin).

Лабораторная популяция Neoseiulus californicus 
(McGregor) заложена от выборки клещей, собранных ле-
том 2016 г. в окрестностях Александрии (Египет). Корм в 
лаборатории – обыкновенный паутинный клещ.

Лабораторные популяции фитосейид содержали в кли-
матических камерах при температуре 25–27 °C, относи-
тельной влажности 85 % и 16-часовом световом дне. Куль-
туру хищного клеща N. californicus разводили по известной 
методике выращивания P. persimilis на вегетирующих 

растениях фасоли, N. agrestis – по стандартной методике 
разведения хищных клещей на сыпучем субстрате.

Проводили оценку контактной токсичности двух пре-
паратов из класса неоникотиноидов 

1.	 Актара, ВДГ (д.в. тиаметоксам 250 г/л) произ-
водства компании ООО «Сингента». Инсектицид кишеч-
но-контактного действия для защиты зерновых, овощных, 
плодовых и других культур от комплекса сосущих насеко-
мых, в том числе трипсов и белокрылок.

2.	 Конфидор, ВДГ (д.в. имидаклоприд 200 г/л) про-
изводства компании Байер КропСайенс АГ (Германия). 
Системный инсектицид контактно-кишечного действия 
класса хлорникотинилов против сосущих и грызущих вре-
дителей, в том числе трипсов и белокрылок.
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Лабораторные исследования проведены с соблюдени-
ем следующих правил: (1) использованы концентрации, 
рекомендованные для применения в теплицах; (2) обеспе-
чено равномерное распределение препарата; 3) исполь-
зованы хищные клещи одного возраста и фазы развития; 
обеспечена одинаковая экспозиция и водный контроль 
(обработка водой) (Сухорученко, и др., 2018).

Лабораторные опыты на взрослых особях фитосейид 
проводили в трех повторностях для каждого препарата 
и для каждого вида клеща с двумя контролями (сухой и 
влажный) при температуре 26⁰С и влажности 85 % и 16-ти 
часовом световом дне. Обработку проводили лаборатор-
ным пульверизатором в производственной концентрации 
0.1 %. 

Взрослых особей фитосейид обрабатывали в просеян-
ных отрубях вместе с кормовыми клещами в чашках Пе-
три диаметром 6 см (объем 3 мл в каждой чашке). При 
обработке проводили 2 нажатия кнопки опрыскивателя 
с расстояния 20 см, что соответствовало 357 л/га непо-
средственного контакта. Производственная концентрация 
создавала в лабораторных условиях жесткий токсический 
фон, что позволяло выявлять возможное угнетающее вли-
яние инсектицидов. В контрольных вариантах подопыт-
ных особей опрыскивали водой, во втором контроле кле-
щей оставляли в исходном состоянии (сухой контроль). В 
этот же день (сразу после обработки) отсадили по 8 самок 
и 2 самца (у N. agrestis 8 самок) в отдельные арены (диа-
метр 2 см). В арены помещали густозаселенный паутин-
ным клещом лист фасоли. Учеты проводили каждые сутки 
в одно и то же время на протяжении 7 дней. 

Лабораторные эксперименты на ювенильных осо-
бях проводили в 5 повторностях для каждого варианта 
опыта в климатических камерах при температуре 26 ⁰C, 
влажности воздуха 85 % и 16-ти часовом световом дне. 
Обработку проводили лабораторным пульверизатором в 

производственной концентрации 0.1 %. Эксперименты 
проводили для преимагинальных стадий в 4 вариантах 
опыта. В первом варианте на лист фасоли с паутинным 
клещом переносили мягкой кисточкой по 10 яиц хищника; 
во втором – по 10 личинок; в третьем – по 10 нимф 1 воз-
раста; в четвертом – по 10 нимф 2 возраста. Черешок ли-
ста фасоли предварительно обматывали мокрым ватным 
тампоном для сохранения тургора листа. Лист фасоли с 
помещенными на него клещами помещали в чашку Петри 
диаметром 6 см и обрабатывали препаратом. При обработ-
ке проводили 2 нажатия кнопки опрыскивателя с рассто-
яния 20 см, что соответствовало 357 л/га непосредствен-
ного контакта. Производственная концентрация создавала 
в лабораторных условиях жесткий токсический фон, что 
позволяло выявлять возможное угнетающее влияние ин-
сектицидов. В первом контрольном варианте подопытных 
особей опрыскивали водой (водный контроль), во втором 
контроле клещей оставляли в исходном состоянии (сухой 
контроль).

Учеты проводили каждые сутки в одно и то же время 
до появления взрослых особей. Учитывали количество 
выживших особей на всех стадиях развития. На каждую 
дату учета рассчитывали средневзвешенную долю выжив-
ших особей по сумме 5-ти повторностей (n=50) и ошибку 
средневзвешенного.

Расчет смертности обработанных особей проводили 
с поправкой на водный и сухой контроль. Рассчитывали 
индуцированную смертность по формуле Аббота (Abbott, 
1925) для корректировки на гибель в контрольной группе: 

где С – индуцированная смертность (%); О – смертность  
в опыте (%); К – смертность в контроле (%).

Результаты и обсуждение

Оценка контактной токсичности неоникотиноидов в 
отношении Neoseiulus californicus и Neosiuelus agrestis

Опрыскивание препаратами Актара и Конфидор взрос-
лых особей N. californicus и N. agrestis не оказала влия-
ния на их жизнеспособность и фертильность яиц, которые 
были отложены после обработки (рис. 1). 

На 7 день после обработки выжило 74–80 % особей 
N. californicus и 51–58 % N. agrestis, что соответствует кон-
трольному уровню. 

Через день после обработки самки начали откладывать 
яйца. На 3 день суточная плодовитость вышла на макси-
мальный уровень – 3–4 яйца в день у N. californicus и 2–3 
яйца у N. agrestis (рис. 2). На 6–7 день после обработки 
во всех вариантах опыта, включая контрольный, отмечено 
падение суточной плодовитости, что обусловлено, по-ви-
димому, методическими особенностями опыта, который 
проводили на ограниченной площади листовой поверх-
ности, доступной для откладки яиц. Кроме того к концу 
опыта на экспериментальной арене находились не только 
обработанные особи, но и ювенильные особи следующего 
поколения, что могло ингибировать кладку. Не исключен 
каннибализм нимф в отношении яиц Уровень фертильно-
сти яиц, отложенных обработанными самками, составил 
60–70 % у N.californicus и 42–48 % у N. agrestis (рис. 1).

По результатам двухфакторного дисперсионного ана-
лиза влияние обработки пестицидами на суточную плодо-
витость не выявлено (табл. 1). Виды достоверно отлича-
ются по плодвитости

Отличий от контроля не выявлено за исключением 
одного варианта опыта – после обработки N. californicus 
Актарой. Причем фертильность в опыте была достоверно 
(p<0.05) выше контрольного уровня. Следует отметить, 
что фактические значения хотя и достоверны, но различа-
ются незначительно (на 12 %). 

Обсуждая полученные результаты, можно отметить, 
что тестированные популяции N. californicus и N. agres-
tis были исходно устойчивы к неоникотиноидам, несмо-
тря на то, что особи-основательницы были отобраны из 
природной среды. Значительная устойчивость фитосейид 
к неоникотиноидам отмечалась ранее при обработке по-
верхностей, с которыми контактировали клещи (Poletti et 
al., 2007; Bostanian et al., 2010; Argolo et al., 2013). Наши 
опыты показали, что прямое опрыскивание тоже безопас-
но для взрослых особей N. californicus и N. agrestis. 

В предыдущих исследованиях по оценке влияния пре-
паратов на N. agrestis неоникотиноид на основе имидакло-
прида был на 6 месте по токсичности из 10 тестированных 
препаратов (Chang et al., 2025). В наших исследованиях 
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Рисунок 1. Сохранение жизнеспособности и фертильность Neoseiulus californicus (A) и Neosiuelus agrestis (B)  
после опрыскивания взрослых особей неоникотиноидами Актара и Конфидор. Приведены показатели на 7 день  

после обработки. Планки погрешностей отображают стандартную ошибку среднего

Figure 1. Survival rate and fertility of Neoseiulus californicus (A) and Neoseiulus agrestis (B) after treatment of adults with the 
neonicotinoids Aсtara and Confidor. The figures are given for the 7th day after treatment.  

Error bars show the standard error of the mean
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Рисунок 2. Динамика суточной плодовитости Neoseiulus californicus (A) и Neoseiulus agrestis (B)  
после опрыскивания неоникотиноидами Актара и Конфидор

Figure 2. Daily fecundity dynamics of Neoseiulus californicus (A) and Neoseiulus agrestis (B)  
after treatment with the neonicotinoids Actara and Confidor

Таблица 1. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа. Влияние обработки препаратами на среднесуточную 
плодовитость Neoseiulus californicus и Neoseiulus agrestis

Препарат Факторы Значимость (p) Сила влияния фактора

Актара 
обработка препаратом 0.573 0.012

вид клеща 0.001 0.309
взаимодействие факторов 0.963 0.034

Конфидор 
обработка препаратом 0.741 0.008

вид клеща 0.002 0.572
взаимодействие факторов 0.573 0.029

Величины средних для выборок, на сновании которых проведены статистические расчеты, представлены на рисунке 2.
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имидаклоприд (Конфидор) не оказал негативного влияния 
на сохранение жизнеспособности обработанных самок 
N. agrestis, плодовитость и фертильность отложенных ими 
яиц. Не исключены межпопуляционные различия по уров-
ню устойчивости к имидаклоприду у N. agrestis

Оценка контактной токсичности неоникотиноида 
Актара в отношении ювенильных особей  

Neoseiulus californicus
Опрыскивание ювенильных особей N. californicus пре-

паратом Актара оказала существенное влияние на их жиз-
неспособность (рис. 3, табл. 2). Наиболее чувствительной 
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Рисунок 3. Динамика гибели Neoseiulus californicus после опрыскивания неоникотиноидом Актара  
на ювенильных стадиях (A - яйцо, B - личинка, C – протонимфа, D – нимфа)

Figure 3. Mortality rate of Neoseiulus californicus after treatment with the neonicotinoid Actara  
at juvenile stages (A – egg, B – larva, C – protonymph, D – deutonymph)

Table 1. Results of two-way ANOVA analysis of the treatment effect with the neonicotinoids on the mean daily fecundity  
of Neoseiulus californicus and Neoseiulus agrestis

Preparation Factors Probability (p) Statistical power

Aktara 
Preparation treatment 0.573 0.012

Mite species 0.001 0.309
Interaction of factors 0.963 0.034

Konfidor 
Preparation treatment 0.741 0.008

Mite species 0.002 0.572
Interaction of factors 0.573 0.029

Average values for samples used for statistical calculations are indicated on Figure 2. 
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к препарату стадией развития были протонимфы, у кото-
рых Актара индуцировала гибель около 70 % обработан-
ных особей. Для личинок и нимф этот показатель в сред-
нем составлял 30–40 %. Наиболее устойчив N. californicus 
к препарату на стадии яйца.

Обсуждая полученные результаты, следует обратить 
внимание на методические особенности проведения опы-
тов, а именно на динамику гибели особей обработанных 
водой (водный контроль). В частности у личинок наблю-
дается гибель 50 % особей уже на первый день после обра-
ботки. На нимфальных стадиях развития гибель в водном 
контроле составляет 20–35 % (рис. 3). Поэтому при оценке 
действия препарата мы опирались исключительно на уро-
вень индуцированной смертности, который позволяет вы-
делить долю особей погибших от обработки препаратом, 
а не водой или иными причинами (например, поврежде-
нием ювенильных особей при отсадке). 

Следует отметить, что личинки отличаются повы-
шенной чувствительностью к любому физическому воз-
действию, например в «сухом» контроле наблюдается 
значительная гибель на следующий день после отсадки 
одновозрастных особей при постановке опыта. Решением 
этой проблемы возможно путем изменения методики, а 
именно использованием для обработки не отсаженных од-
новозрастных особей, а колоний хищника, которые сфор-
мировались естественным путем. Этот подход применяет-
ся в экспериментах на листьях, которые сохраняют тургор 
в течение длительного времени (яблоня, например), но 
неприменим на срезанных листьях фасоли. Кроме того 

обработка колоний, а не отсаженных особей затруднит 
учет смертности у клещей на разных стадиях развития. 

Следует отметить, что личиночная стадия у 
N.  californicus при оптимальных температурах длится 
менее суток. Соответственно доля личинок в популяции 
чрезвычайно мала и поэтому можно предположить, что их 
гибель в результате обработки не окажет существенного 
влияния на скорость роста популяции в целом. 

Обработка неоникотиноидами Актара и Конфидор в 
производственных концентрациях не оказывает прямо-
го токсического действия на жизнеспособность и плодо-
витость взрослых особей тестированных фитосейидных 
клещей. При обработке на ювенильных стадиях развития 
выявлена высокая токсичность препаратов, особенно в от-
ношении протонимф, смертность которых достигала 70 %. 
Для личинок и нимф этот показатель в среднем составлял 
30–40 %. 

В предыдущих исследованиях по влиянию препаратов 
на фитосейид было выявлено замедление развития у об-
работанных ювенильных особей (Sharma et al., 2026). В 
частности у N. californicus после воздействия феназаквина 
и спиродиклофена увеличивалась продолжительность раз-
вития яйца, личинки и нимфы (Maroufpoor et al., 2016). В 
случае с неоникотиноидами Актара и Конфидор развитие 
ювенильных стадий N. californicus приходило в контроль-
ные сроки. 

Наиболее устойчив N. californicus к неоникотиноидам 
на стадии яйца и взрослой особи. Ювенильные стадии 
более уязвимы, чем взрослые особи, по-видимому, из-за 
более тонкой кутикулы и особенностей обмена веществ.
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Таблица 2. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния обработки препаратом Актара  
на итоговую индуцированную смертность Neoseiulus californicus

Факторы F Значимость (p) Сила влияния фактора
Препарат 55.855 0.000000 0.466
Стадия развития, на которой проводили обработку 19.846 0.000000 0.482
Взаимодействие факторов 0.614 0.608 0.028

Величины средних для выборок, на сновании которых проведены статистические расчеты, представлены на рисунке 3.

Table 2. Results of two-way ANOVA analysis of the treatment effect with the neonicotinoid Actara  
on the final induced mortality of Neoseiulus californicus

Factors F Probability (p) Statistical power
Preparation 55.855 0.000000 0.466
Treated developmental stage 19.846 0.000000 0.482
Interaction of factors 0.614 0.608 0.028

Average values for samples used for statistical calculations are indicated on Figure 3. 
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Полнотекстовая статья
ГЕНОТИПИРОВАНИЕ СОРТОВ ЗЕМЛЯНИКИ САДОВОЙ ПО ЛОКУСАМ 

УСТОЙЧИВОСТИ К АНТРАКНОЗУ, ВЫЗЫВАЕМОМУ COLLETOTRICHUM SPP.
А.С. Лыжин*, И.В. Лукъянчук

Федеральный научный центр имени И.В. Мичурина, Мичуринск
*ответственный за переписку, e-mail: Ranenburzhetc@yandex.ru

Проведено молекулярное маркирование 54 сортов земляники садовой Fragaria × ananassa по локусам 
устойчивости к Colletotrichum acutatum (FaRca1, Rca2) и C. gloeosporioides (FaRCg1). Хотя бы один из изучаемых 
локусов резистентности присутствует у 74 % изученных сортов. Аллели резистентности к C. acutatum 1-й группы 
патогенности (FaRca1) и 2-й группы патогенности (Rca2) выявлены у 40 % и 12 % проанализированных сортов, 
соответственно. Все идентифицированные носители аллелей FaRca1 и Rca2 имеют гетерозиготный генотип. 
Локус FaRCg1 устойчивости к C. gloeosporioides присутствует у 40 % образцов. Отмечено статистически значимое 
преобладание локуса FaRCg1 у отечественных сортов земляники. Выявленные носители аллеля FaRCg1 могут 
иметь гомозиготный или гетерозиготный генотип. Два локуса из трёх в трёх вариантах комбинации аллелей 
резистентности (FaRca1+FaRCg1, FaRca1+Rca2, FaRCg1+Rca2) выявлены у 16 % образцов, причём в большинстве 
случаев (78 %) это комбинация локусов FaRca1 и FaRCg1. Среди образцов отечественной селекции данная 
аллельная комбинация идентифицирована у сортов Зенит, Незнакомка, Урожайная ЦГЛ, Флора; среди зарубежных 
образцов – у сортов Korona, Salsa, Vicoda. Комбинациями FaRca1+Rca2 и FaRCg1+Rca2 характеризуются сорта 
Aprica и Сударушка, соответственно. Три аллели резистентности выявлены у сорта Боровицкая (1.7 % от общего 
количества образцов). Указанные сорта земляники представляются перспективными комплексными генетическими 
источниками аллелей резистентности к антракнозу вызываемому C. acutatum и C. gloeosporioides.

Ключевые слова: Fragaria × ananassa, сорт, устойчивость, Colletotrichum acutatum, Colletotrichum 
gloeosporioides, молекулярные маркеры, маркер-опосредованная селекция
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Введение
К числу заболеваний, вредящих насаждениям земляни-

ки во всех регионах возделывания, относится антракноз, 
возбудителем которого служат паразитические грибы рода 
Colletotrichum spp. (Smith, 2008, Nam et al., 2023).

Фитопатогены рода Colletotrichum распространены по 
всему миру и поражают широкий круг древесных и травя-
нистых растений (Zhang et al., 2020, Jian et al., 2021). Зем-
лянику садовую поражают такие виды как: C.  acutatum, 
C.  aenigma, C.  boninense, C.  changpingense, C.  fioriniae, 
C.  fragariae, C.  fructicola, C.  gloeosporioides, C.  godetiae, 
C.  miaoliense, C.  nymphaeae, C.  karstii, C.  salicis, 
C.  simmondsii, C.  siamense, C.  theobromicola (Jian et al., 
2021). Среди них экономически значимые C.  acutatum, 
C.  fragariae и C.  gloeosporioides(Chen et al., 2020). При-
чём по современным представлениям C.  acutatum и 
C.  gloeosporioides представляют собой видовые ком-
плексы и включают в себя следующие виды: C. acutatum 
– C.  acutatum s.s., C.  fioriniae, C.  godetiae, C.  miaoliense, 
C. nymphaeae, C. salicis и C. simmondsii; C. gloeosporioides 
– C.  aenigma, C.  alienum, C.  changpingense, C.  fructicola, 
C. gloeosporioides s.s., C. kahawae, C. siamense, C. viniferum 
и C. theobromicola (Ji et al., 2022). В умеренном климати-
ческом поясе (в том числе и в России) основным возбуди-
телем антракноза земляники садовой выступает видовой 
комплекс C. acutatum (Damm et al., 2012). По некоторым 
оценкам (Rose, Damm, 2024, Morkeliūnė et al., 2025), до 
80 % посадочного материала земляники садовой заражено 

антракнозом в латентной форме, а распространение па-
тогена в плодоносящих насаждениях способно привести 
к потере 50 % товарного урожая. Основным способом 
борьбы с антракнозом в насаждениях земляники до на-
стоящего времени остаётся использование химических 
фунгицидов (Santos García de Paredes, Muñoz, 2002, Zhang 
et al., 2020), однако их применение привело к появлению 
резистентных изолятов патогена (Han et al., 2009, Smith, 
2013, Forcelini et al., 2016), поэтому всё большее внимание 
отводится биологическим, агротехническим и селекцион-
но-генетическим методам защиты (Aljawasim et al., 2023).

Устойчивость октоплоидной земляники к антракнозу 
контролируется специфическими (Denoyes-Rothan et al., 
2005, Anciro et al., 2018, Salinas et al., 2019) и неспеци-
фическими (MacKenzie et al., 2006) генетическими фак-
торами, причём вследствие высокого уровня плоидности 
наблюдаются сложные генные взаимодействия, и гене-
тический контроль устойчивости у разных сортов может 
отличаться. Вместе с тем, идентифицированы несколько 
крупных локусов, вклад которых в реализацию феноти-
пического проявления устойчивости наиболее существе-
нен. В частности, устойчивость к комплексу C. acutatum 
во многом определяется двумя локусами: FaRca1 и Rca2, 
из которых первый детерминирует устойчивость к изоля-
там первой группы патогенности (не менее чем 50 % фе-
нотипической изменчивости по признаку устойчивости) 
(Salinas et al., 2019), а второй – к изолятам второй группы 
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патогенности (Lerceteau-Kohler et al., 2005). По результа-
там анализа мультилокусной последовательности, изо-
ляты первой группы патогенности идентифицированы 
как C.  nymphaeae, а изоляты второй – как C.  simmondsii 
(Salinas et al., 2019). В этой связи можно говорить, что 
в узком смысле FaRca1 определяет устойчивость к 
C. nymphaeae, а Rca2 – к C. simmondsii, тогда как влияние 
указанных генетических факторов на устойчивость земля-
ники к другим видам комплекса C. acutatum требует даль-
нейшего изучения. FaRCg1 – крупный локус устойчиво-
сти к C. gloeosporioides, который детерминирует от 17 до 
30 % фенотипической вариабельности. Он был идентифи-
цирован с использованием изолята C. gloeosporioides s.s. 
97-15A (Anciro et al., 2018). Сведений о его эффективности 

относительно других видов комплекса C. gloeosporioides 
нет. 

Для указанных локусов разработаны диагностические 
ДНК-маркеры, что позволяет их использовать в програм-
мах маркер-опосредованной селекции: ген Rca2 – марке-
ры STS-Rca2_240 и STS-Rca2_417 (Lerceteau-Kohler et al., 
2005) для детекции методом классической ПЦР; FaRca1 – 
ID3F/ID1R (UFCa1HRM02) (Salinas et al., 2020, Jang et al., 
2024), FaRCg1 – TIFY-1A (UFCg1HRM01), RLK-1A (Chan-
dra et al., 2021, Jang et al., 2024) – для детекциии методом 
анализа кривых плавления с высоким разрешением.

Цель исследования – молекулярное маркирование со-
ртов земляники садовой по локусам устойчивости к Col-
letotrichum acutatum (FaRca1, Rca2) и C.  gloeosporioides 
(FaRCg1).

Материалы и методы
Биологическими объектами исследований служили 

сорта земляники садовой, полученные в различных на-
учно-исследовательских и селекционных организациях. 
Среди них 28 российских образцов (Альфа, Берегиня, 
Боровицкая, Былинная, Витязь, Гирлянда, Елизавета 2, 
Зенит, Кокинская заря, Крымчанка 87, Кубата, Ласточка, 
Незнакомка, Памяти Зубова, Привлекательная, Рубино-
вый каскад, Славутич, Соловушка, Студенческая, Торпе-
да, Троицкая, Урожайная ЦГЛ, Фейерверк, Флора, Царица, 
Царскосельская, Юниол, Яркая); 23 европейских образца 
(Amy, Antea, Aprica, Arosa, Asia, Brilla, Clery, Cory, Flamen-
co, Florence, Kimberly, Malwina, Murano, Ostara, Quicky, 
Rubino CIV, Rumba, Salsa, Sonata, Verona, Vicoda, Vima Tar-
da, Vima Zanta) и 3 американских образца (Cabrillo, Porto-
la, Selva). В качестве эталонных образцов для контролем 
наличия целевых аллелей резистентности использованы 
сорта Korona (FaRca1) (Лыжин, Лукъянчук, 2024a; Zurn 
et al., 2022), Сударушка (Rca2) (Лыжин и др., 2019) и Sym-
phony (FaRCg1) (Zurn et al., 2022).

Экстракцию геномной ДНК проводили из молодых 
листьев с использованием модифицированного CTAB ме-
тода (Lukyyanchuk et al., 2018). Концентрацию и качество 
экстрагированной ДНК определяли спектрофотометриче-
ским методом с использованием малообъёмного спектро-
фотометра Ez Drop 1000 (Blue-Ray Biotech, Тайвань). 

Для идентификации локусов устойчивости земляники 
к антракнозу использовали аллель-специфичные маркеры 
STS-Rca2_240, ID3F/ID1R и RLK-1A (табл. 1). 

Ампликоны диагностического ДНК-маркера STS-
Rca2_240 детектировали методом классической ПЦР. По-
лимеразную цепную реакцию проводили в термоциклере 
T100 (Bio-Rad, США) по программе, описанной ранее 
(Лыжин и др., 2019). Разделение продуктов амплификации 
проводили методом электрофореза в агарозном геле. Для 
определения размера ампликонов использовали маркер 
молекулярного веса Step 100 (Биолабмикс, Россия). Целе-
вые фрагменты маркеров ID3F/ID1R и RLK-1A выявляли 
методом анализа кривых плавления с высоким разрешени-
ем (HRM-PCR). Анализ проводили с использованием ам-
плификатора C1000 с системой детекции в реальном вре-
мени CFX96 Real-Time System (Bio-Rad, США). Условия 
амплификации для маркера ID3F/ID1R подобраны ранее 
(Лыжин, Лукъянчук, 2024a). ПЦР с праймерами RLK-1A 
проводили по следующей программе: начальная денату-
рация: 95 °C – 5 мин; далее 50 циклов: 95 °C – 20 с, 65 °C 
– 20 с, 72 °C – 20 с; далее 95 °C – 1 мин; 40 °C – 1 мин. Ана-
лиз кривых плавления: при температуре от 65 °C до 95 °C 
(шаг 0.5 °C). В качестве красителя для HRM-PCR исполь-
зовался Eva488 (Lumiprobe, Россия). Графический анализ 
кривых плавления продуктов амплификации выполняли в 
программе CFX Mananger TM (Bio-Rad, США).

Таблица 1. Характеристика ДНК-маркеров, используемых для анализа

Признак Локус ДНК-маркер Последовательность праймеров 5’-3’ Источник

Устойчивость к 
C acutatum

Rca2 STS-Rca2_240 For gccacgtcactagtcaaattcaa
Rev tcatggacagtggtctcagc

Lerceteau-Kohler et 
al., 2005

FaRca1 ID3F/ID1R For tgttctgcgagccctct
Rev gtctgggttctctaaaaggagagT Salinas et al., 2020

Устойчивость к 
C gloeosporioides FaRCg1 RLK-1A For tgctctttctcgctgcatatt

Rev ccaccaagaagaatctcgttca Chandra et al., 2021

Table 1. Characteristics of DNA markers used for analysis

Trait Locus DNA marker Primer sequence 5’-3’ References

Resistance to 
C acutatum

Rca2 STS-Rca2_240 For gccacgtcactagtcaaattcaa
Rev tcatggacagtggtctcagc

Lerceteau-Kohler et 
al., 2005

FaRca1 ID3F/ID1R For tgttctgcgagccctct
Rev gtctgggttctctaaaaggagagT Salinas et al., 2020

Resistance to 
C gloeosporioides FaRCg1 RLK-1A For tgctctttctcgctgcatatt

Rev ccaccaagaagaatctcgttca Chandra et al., 2021
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Результаты
В результате проведённых исследований получены ти-

пичные для целевых аллелей генов, без неспецифических 
и фоновых продуктов амплификации, электрофоретиче-
ские спектры (маркер STS-Rca2_240) и кривые плавления 
(маркеры ID3F/ID1R и RLK-1A), представленные на рис. 1.

Аллели резистентности к C acutatum 1-й группы па-
тогенности (FaRca1) и 2-й группы патогенности (Rca2) 
выявлены у 40.3 % и 12.3 % проанализированных сортов, 
локус FaRCg1 устойчивости к C gloeosporioides – у 40.3 % 
образцов (табл. 2).

Частоты встречаемости анализируемых локусов ре-
зистентности к антракнозу выборках сортов отечествен-
ной и зарубежной селекции составили: 37.9 % и 42.9 % – 
FaRca1, 6.9 % и 17.9 % – Rca2, 58.6 % и 21.4 % – FaRCg1. 
При этом если для локусов FaRca1 и Rca2 различия меж-
ду выборками статистически недостоверны (tфакт= 0.364 и 
1.237 ≤ tst = 1.96 при p ≤ 0.05), то локус FaRCg1 преобладал 
у отечественных сортов земляники (tфакт= 3.144 ≥ tst = 1.96 
при p ≤ 0.05).
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Рисунок 1. a – кривые плавления HRM-маркера ID3F/ID1R (локус FaRca1); 
b – кривые плавления HRM-маркера RLK-1A (локус FaRCg1);  

c – электрофоретический профиль маркера STS-Rca2_240 (локус Rca2)

Figure 1. a – melt curves of the HRM marker ID3F/ID1R (FaRca1 locus); 
b – melt curves of the HRM marker RLK-1A (FaRCg1 locus);  

c – electrophoretic profile of the marker STS-Rca2_240 (Rca2 locus) 

Таблица 2. Сорта земляники с идентифицированными аллелями устойчивости к антракнозу

FaRca1 Rca2 FaRCg1

Боровицкая, Гирлянда, Елизавета 2, Зенит, 
Кокинская заря, Незнакомка, Рубиновый 

каскад, Троицкая, Урожайная ЦГЛ, Флора, 
Яркая, Aprica, Arosa, Asia, Clery, Kimberly, 

Korona (контроль), Murano, Ostara, 
Rumba, Salsa, Verona, Vicoda

Боровицкая, Сударушка (контроль), Aprica, 
Florence, Malwina, Portola, Selva

Альфа, Берегиня, Боровицкая, Витязь, 
Зенит, Кубата, Незнакомка, Памяти 
Зубова, Привлекательная, Славутич, 

Соловушка, Студенческая, Сударушка, 
Урожайная ЦГЛ, Флора, Царица, 

Царскосельская, Amy, Korona, Salsa, 
Symphony (контроль), Vicoda, Vima Zanta

Table 2. Strawberry varieties with identified anthracnose resistance alleles

FaRca1 Rca2 FaRCg1

Borovitskaya, Girlyanda, Yelizaveta 2, Zenit, 
Kokinskaya zarya, Neznakomka, Rubinovyy 

kaskad, Troitskaya, Urozhaynaya TSGL, 
Flora, Yarkaya, Aprica, Arosa, Asia, Clery, 

Kimberly, Korona (control), Murano, Ostara, 
Rumba, Salsa, Verona, Vicoda

Borovitskaya, Sudarushka (control), Aprica, 
Florence, Malwina, Portola, Selva

Alfa, Bereginya, Borovitskaya, Vityaz, Zenit, 
Kubata, Neznakomka, Pamyati Zubova, 
Privlekatelnaya, Slavutich, Solovushka, 

Studencheskaya, Sudarushka, Urozhaynaya 
TSGL, Flora, Tsaritsa, Tsarskoselskaya, 

Amy, Korona, Salsa, Symphony (control), 
Vicoda, Vima Zanta
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Обсуждение
Маркирование локусов резистентности к патогенам и 

направленное создание на этой основе устойчивых к вред-
ным организмам форм растений (маркер-опосредованная 
селекция) – важное направление совершенствования со-
ртимента сельскохозяйственных культур. Устойчивость 
земляники к возбудителям различных заболеваний в боль-
шинстве случаев контролируется полигенно, однако к на-
стоящему времени выявлены и маркированы некоторые 
гены и локусы количественных признаков, позволяющие 
использовать их в селекционной работе. 

Маркер ID3F/ID1R разработан относительно недавно, 
поэтому широкого распространения в селекционной прак-
тике пока не получил. Исследования в основном описы-
вают маркирование локуса FaRca1 в геноплазме зарубеж-
ных сортов земляники (Zurn et al., 2022, Jang et al., 2024). 
Первое генотипирование сортов земляники отечественной 
селекции по локусу FaRca1 проведено нами в 2024 году. 
Были оптимизированы состав ПЦР-смеси и условия ам-
плификации (Лыжин, Лукъянчук, 2024a). Настоящее ис-
следование продолжает начатую работу. В частности под-
тверждено наличие аллеля FaRca1 у сортов отечественной 
селекции Боровицкая, Зенит, Кокинская заря, Незнакомка, 
Троицкая, Урожайная ЦГЛ, Флора, Яркая. Также иденти-
фицированы новые источники локуса FaRca1 – сорта Гир-
лянда, Елизавета 2 и Рубиновый каскад. Все выявленные 
носители аллеля FaRca1 имеют гетерозиготный генотип.

Маркер STS-Rca2_240 (ген Rca2) валидирован на ге-
нотипах земляники различного эколого-географического 
происхождения и широко активно применяется для изуче-
ния генетических коллекций и скрининга селекционного 
материала (Lyzhin, Lukyyanchuk, 2021a, Sturzeanu et al., 
2021, Тарасова и др., 2024, Keldibekova et al., 2024, Лы-
жин, Лукъянчук, 2025). В представленной выборке нали-
чие маркерного фрагмента аллеля резистентности Rca2 
у сортов Боровицкая, Aprica, Florence, Malwina, Portola, 
Selva подтверждается литературными данными молеку-
лярного скрининга (Келдибекова, Зубкова, 2023, Лыжин, 
Лукъянчук, 2025, Худякова, Маркова, 2025), а также ана-
лизом гибридного потомства (Лыжин, Лукъянчук, 2023, 
2024b). Кроме того, необходимо отметить, что при от-
сутствии статистически достоверных различий, ген Rca2 
относительно более широко распространён в геноплазме 
сортов зарубежной селекции и ряд отечественных сортов 
с аллелем Rca2, в частности сорт Сударушка, получен с 
использованием зарубежных родительских форм. Хотя 
маркер STS-Rca2_240 не позволяет идентифицировать ал-
лельное состояние гена Rca2, проведённые ранее иссле-
дования (Лыжин и др., 2019, Lyzhin, Lukyyanchuk, 2021b, 
Лыжин, Лукъянчук, 2024b), показали, что сорта Боровиц-
кая, Сударушка, Aprica, Florence и Malwina характеризу-
ются гетерозиготным сочетанием аллелей.

Маркер RLK-1A (локус FaRCg1) широкого распростра-
нения в селекционно-генетических исследованиях также 
пока не получил. В литературе представлены результаты 
молекулярного скрининга сортов и форм земляники аме-
риканской национальной коллекции зародышевой плазмы 
(NCGR) (Zurn et al., 2022), а также данные многолетней 
работы в области маркер-опосредованной селекции в 

Университете Флориды (США) (Jang et al., 2024). В данных 
исследованиях изучались зарубежные сорта земляники, и 
частоты встречаемости локуса FaRCg1 составили 14.5 % 
и 27.8 % соответственно, что сопоставимо с полученными 
нами результатами (21.4 %). Отечественные сорта земля-
ники по локусу FaRCg1 до настоящего времени не гено-
типировались, поэтому объяснить преобладание локуса 
FaRCg1 у отечественных сортов можно как генетически-
ми отличиями, так и субъективными особенностями ана-
лизируемой выборки. Вместе с тем необходимо отметить, 
что у ряда отечественных сортов с идентифицированным 
аллелем FaRCg1 полученых с привлечением геноплазмы 
зарубежных сортов (Берегиня (Соловушка × Induka), Бо-
ровицкая (Надежда × Red Gauntlet), Кубата (Кубенская × 
Holiday), Царскосельская (Павловчанка × Holiday)), зару-
бежные родительские формы – сорта Induka, Red Gauntlet, 
Holiday согласно данным молекулярного скрининга (Zurn 
et al., 2022) по локусу FaRCg1 имеют восприимчивый ге-
нотип и не могут быть источником аллеля резистентности. 
Отдельно следует упомянуть сорта Зенит, Урожайная ЦГЛ, 
Флора и Царица, полученные в комбинациях скрещивания 
зарубежных сортов Senga Sengana × Redcoat (Зенит, Уро-
жайная ЦГЛ, Флора) и Venta × Red Gauntlet (Царица) у ко-
торых также не выявлен аллель FaRCg1 (Zurn et al., 2022). 
Полученные результаты подразумевают существование 
генетически различающихся форм одних и тех же сортов 
в разных генетических коллекциях. Подобные различия 
отмечены также другими исследователями (Njuguna, 2010, 
Zurn et al., 2022). Выявленные носители аллеля FaRCg1 
могут иметь гомозиготный или гетерозиготный генотип, 
для уточнения в дальнейшем планируется проведение 
анализирующих скрещиваний.

Так как антракноз земляники, вызывают несколько 
фитопатогенов рода Colletotrichum, то для достижения 
стабильной долговременной устойчивости желательно 
объединение в одном генотипе различных генетических 
детерминант. Локусы FaRca1 и FaRCg1 расположены 
на LG 6B (55-56 cM и 69-72 cM соответственно) (Anciro 
et al., 2018, Salinas et al., 2019), Rca2 – на LG 7B (Lerce-
teau-Kohler et al., 2005), поэтому возможно их объединение 
в одном генотипе методами классической и маркер-опо-
средованной селекции. Хотя бы один из изучаемых локу-
сов резистентности присутствует у 73.7 % анализируемых 
сортов. Два локуса из трёх в трёх вариантах комбинации 
аллелей резистентности (FaRca1+FaRCg1, FaRca1+Rca2, 
FaRCg1+Rca2) выявлены у 15.8 % образцов, причём в 
большинстве случаев (77.8 %) – это комбинация локусов 
FaRca1 и FaRCg1. Среди образцов отечественной селек-
ции данная аллельная комбинация идентифицирована у 
сортов Зенит, Незнакомка, Урожайная ЦГЛ, Флора; сре-
ди зарубежных образцов – у сортов Korona, Salsa, Vicoda. 
Комбинациями FaRca1+Rca2 и FaRCg1+Rca2 характери-
зуются сорта Aprica и Сударушка соответственно. Три ал-
леля резистентности выявлены у сорта Боровицкая (1.7 % 
от общего количества образцов). Указанные сорта земля-
ники являются перспективными комплексными генетиче-
скими источниками аллелей резистентности к антракнозу 
вызываемому C. acutatum и C. gloeosporioides.
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GENOTYPING OF STRAWBERRY VARIETIES FOR LOCI OF RESISTANCE 
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A.S. Lyzhin*, I.V. Lukyyanchuk
“I.V. Michurin Federal Scientific Center”, Michurinsk, Russia 

*corresponding author, e-mail: Ranenburzhetc@yandex.ru

Molecular marking of 54 strawberry varieties (Fragaria × ananassa) for resistance loci to Colletotrichum acutatum 
(FaRca1, Rca2) and C. gloeosporioides(FaRCg1) was carried out. At least one of the studied resistance loci is present in 
73.7 % of the analyzed strawberry varieties. Resistance alleles to C. acutatum of the pathogenicity group 1 (FaRca1) and 
the pathogenicity group 2 (Rca2) were detected in 40.3 % and 12.3 % of the analyzed varieties. All identified varieties – 
carriers of the FaRca1 and Rca2 alleles have a heterozygous genotype. The FaRCg1 resistance locus to C. gloeosporioides 
is present in 40.3 % of samples. A statistically significant predominance of the FaRCg1 locus was noted in Russian 
strawberry varieties. The identified varieties – carriers of the FaRCg1 allele can have a homozygous or heterozygous 
genotype. Two loci out of three in three variants of the combination of resistance alleles (FaRca1+FaRCg1, FaRca1+Rca2, 
FaRCg1+Rca2) were detected in 15.8 % of samples, and in most cases (77.8 %) this is a combination of the FaRca1 and 
FaRCg1 loci. Among Russian strawberry samples, this allelic combination has been identified in the varieties Zenit, 
Neznakomka, Urozhaynaya TSGL, and Flora; among foreign samples – in the varieties Korona, Salsa, and Vicoda. The 
combinations FaRca1+Rca2 and FaRCg1+Rca2 characterize the varieties Aprica and Sudarushka, respectively. Three 
resistance alleles were identified in the strawberry variety Borovitskaya (1.7 % of the total number of samples). The 
indicated strawberry varieties are promising complex genetic sources of alleles of resistance to anthracnose caused by C. 
acutatum and C. gloeosporioides.
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EVALUATION OF A HYPERSPECTRAL IMAGING DATA PROCESSING PIPELINE 
FOR EARLY RUST DISEASE DIAGNOSIS IN GRAIN CROPS  
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Hyperspectral sensing data processing pipeline, originally developed for the early diagnosis of rust diseases in grain 
crops, was assessed for its applicability for the task of phenotyping of healthy plants of wheat Triticum aestivum, barley 
Hordeum vulgare, and rye Secale cereale. Hyperspectral images of healthy plants, obtained under laboratory conditions 
using a Cubert Ultris 20 camera (450–874 nm range, 106 channels), were utilized. The effectiveness of various preprocessing 
schemes was compared: full (including normalization, smoothing, calculation of derivatives, and identification of extreme 
features), reduced, and minimal. Machine learning models were exploited for classification: logistic regression, support 
vector machine, and gradient boosting, trained on averaged spectra. It is shown that the use of a full pipeline optimized for 
phytopathological diagnostics leads to reduced classification accuracy in phenotyping tasks. The best results (F1 = 0.97 ± 
0.025) were achieved using the original averaged spectral curves without additional transformations. It is concluded that 
for healthy wheat, barley, and rye phenotyping, absolute reflectance levels are informative, whereas for disease diagnostics, 
changes in the shape of the spectral curve are more important. The obtained results clarify the applicability limits of 
pipelines developed for phytosanitary purposes and can inform the development of remote monitoring and phenotyping 
systems for cereal crops.

Keywords: rye, barley, wheat, hyperspectral imaging, data processing pipeline, phenotyping, plant disease diagnostics
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Introduction
Wheat Triticum aestivum L., barley Hordeum vulgare L., 

and rye Secale cereale L. are the key cereal crops in Russian 
agriculture. Collectively, they occupy the largest sown area 
within the national cropping structure and form the basis of the 
country’s food security (Guzenko et al., 2024; Sysuev et al., 
2025; Zimnyakov et al., 2020). Given the scale of cultivation 
of these crops and their high sensitivity to biotic and abiotic 
stresses, the development of technologies that ensure prompt 
monitoring of their condition is of particular importance 
(Lysov and Pavlyushin, 2022; Yakushev et al., 2022).

Plant phenotyping is the quantitative description of 
morphological, physiological, and biochemical properties 
reflecting plant responses to genetic factors and environmental 
conditions (Mishra et al., 2016; Pieruschka and Schurr, 2019). 
Phenotyping using high-throughput automated systems with 
various sensors plays an important role in plant protection. It 
enables the identification of pathogen resistance in varieties 
based on specific spectral traits. This supports breeding 
programs and facilitates the detection of early-stage diseases, 
allowing timely application of protective measures (Gavrilenko 
et al., 2021; Danilov et al., 2024).

Traditional visual and laboratory methods, although 
remaining the basis of phytopathological analysis, are 
characterized by high labor intensity and limited applicability 
to large areas (Mahlein, 2016). Therefore, modern plant 
production requires the implementation of new, automated 

methods for crop diagnostics and monitoring, enabling rapid 
assessment of plant physiological status and prediction of 
stress development (Farber et al., 2019; Zhang et al., 2019). 
In this regard, there is growing interest in remote and optical 
methods for assessing plant condition, ensuring objective and 
reproducible measurements with minimal time requirements 
(Bock et al., 2022; Terentev and Dolzhenko, 2023). In recent 
years, the development of phenotyping has significantly 
accelerated thanks to non-invasive optical technologies 
such as RGB imaging, multi- and hyperspectral imaging, 
thermography, and chlorophyll fluorescence measurements. 
These methods provide objective and reproducible data, 
complementing traditional imaging and molecular approaches 
(Li et al., 2014; Mahlein, 2016).

One of the most promising areas is the use of hyperspectral 
imaging methods (Terentev et al., 2022; Wan et al., 2022). 
These methods allow the identification of even small spectral 
differences in the objects under study, caused by both stress 
and other factors. They are particularly well suited for solving 
plant phenotyping tasks, including those within the same 
taxonomic group (Mishra et al., 2020; Sarić et al., 2022).

Hyperspectral imaging (HSI) records the reflectance of 
the plant canopy over tens or hundreds of narrow spectral 
ranges, enabling the detection of subtle differences in plant 
physiological states that are otherwise invisible to the naked 
eye (Cheshkova et al., 2022; Khan et al., 2022). The potential 
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of this method has been confirmed by numerous studies 
demonstrating the possibility of early detection of biotic and 
abiotic stresses in various agricultural crops (Lowe et al., 2017; 
Terentev et al., 2022). However, when applied to phenotyping 
tasks, the data often have high dimensionality. This can lead to 
feature redundancy, complicate analysis, and increase the risk 
of model overfitting (Sarić et al., 2022). Nevertheless, HSI has 
been effectively applied in laboratory, greenhouse, and field 
conditions to create spectral portraits of plants and perform 
their further classification (Mishra et al., 2020; Sarić et al., 
2022).

Globally, the greatest attention has been paid to research on 
cereal crops, primarily wheat, for which a variety of approaches 
to spectral diagnostics of diseases and stress conditions 
have been developed and tested (Terentev et al., 2022). In 
Russian research, this area has been actively developing in 
recent years and is considered a promising monitoring tool 
(Yakushev et al., 2022; Zolotukhina et al., 2023; Terentev et 
al., 2023; Zolotukhina et al., 2024). However, the applicability 
of hyperspectral data processing algorithms developed 
for phytopathological diagnostics specifically in Russian 
conditions to a wide range of crops and phenotyping tasks 
remains insufficiently studied—constituting a methodological 
gap addressed in this study.

The authors previously developed an algorithmic scheme 
for preprocessing and analyzing hyperspectral data aimed at 
solving the problem of early diagnosis of rust diseases of grain 
crops, in particular stem rust of wheat and barley (caused by 
Puccinia graminis f. sp. tritici) and leaf rust of wheat (caused 
by Puccinia triticina) (Terentev et al., 2023; Terentev et al., 
2025; Fedotov et al., 2025). The developed data processing 
pipeline was optimized for the early detection of physiological 

abnormalities associated with pathological tissue changes. 
When switching to tasks unrelated to the detection of disease 
symptoms, such as species phenotyping of healthy plants, the 
accuracy of the algorithm’s prediction could decrease. In such 
tasks, spectral differences between crops are significantly less 
pronounced than between healthy and diseased plants, and 
the use of a full range of pre-treatments can lead to the loss 
of informative features associated with absolute reflectance 
levels.

This study aims to evaluate the portability and generality 
of a previously developed toolkit. Specifically, we aim to 
test the applicability of a data processing pipeline, including 
pixel-, curve-, and channel-level preprocessing strategies, as 
well as first derivatives and categorical derivatives, developed 
for disease diagnostics (Fedotov et al., 2025; Terentev et al., 
2025), to the problem of classifying healthy plants of three 
crops—wheat, barley, and rye—based on hyperspectral data.

To achieve this goal, the following objectives were set:
1. To evaluate classification performance using the full
preprocessing pipeline and its abbreviated versions, as well as
minimal processing of the original hyperspectral data.
2. To compare the information content of different feature
types—original spectral curves, first derivatives, categorical
derivatives, and extreme features extracted from them.
3. To determine which processing stages have a positive or
negative impact on the classification accuracy of healthy
plants and to formulate recommendations for their application.

Thus, this work aims to evaluate the applicability of 
a hyperspectral data preprocessing pipeline, originally 
developed for automated diagnosis of rust diseases, to the task 
of automated phenotyping of healthy plants of three cereal 
crops.

Materials and Methods 
The study was conducted on spring soft wheat (variety 

“Saratovskaya 74”), spring barley (variety “Lyuboyar”), and 
winter rye (variety “Volkhova”). In each experiment, wheat, 
rye, and barley were cultivated in six plastic containers (320 
× 220 × 160 mm), with 75 seeds sown in each container. 
The sowing density was adjusted to correspond to the 
recommended field seeding rates for the respective varieties, 
recalculated according to the container area and official varietal 
descriptions. Each experiment included three independent 
biological replicates. The plants were grown under controlled 
conditions with regular irrigation and fertilization in a phytotron 
at a temperature of 23–25 °C, a 16-hour photoperiod, and a 
photosynthetic photon flux density of 202.5–270 µmol m⁻² 
s⁻¹ (15,000–20,000 lux), with relative humidity maintained at 
60–70 % (Terentev et al., 2023).

Hyperspectral imaging took place in a dedicated light-
isolated chamber. The camera was mounted horizontally on 
a tripod at a distance of 0.5 m above the plant canopy. The 
samples were illuminated by two 500 W halogen light sources 
positioned at an angle of 45° relative to the imaging plane. 
A dark background was utilized to minimize background 
reflectance and enhance segmentation of plant material. The 
frame covered an area of 20 × 20 cm. The configuration of the 
imaging system was developed in accordance with previously 
published experimental setups (Zhu et al., 2016; Wang et al., 
2018; Gu et al., 2019).

The experiments employed an Ultris 20 hyperspectral 
snapshot camera (Cubert GmbH, Ulm, Germany), which 
acquired reflectance data within the 450–874 nm spectral 
range, distributed over 106 narrow bands with a spectral 
resolution of 4 nm. The image resolution amounted to 410 
× 410 pixels. Camera calibration included white reference 
calibration using certified reflectance panels and dark current 
correction by covering the lens with a light-blocking cap. 
Geometric calibration was also performed. Data were then 
exported to a personal computer via Cubert-Pilot proprietary 
software (version 2.8.1, Cubert GmbH, Ulm, Germany) 
supplied by the manufacturer (Terentev et al., 2025).

Images were acquired daily at 12:00 PM from the 13th to the 
18th day after sowing, corresponding to growth stages BBCH 
12–13. Each daily data set (control + infected) comprised 144 
images. The complete data set for each experiment consisted 
of 432 images. The data were stored in multichannel TIFF 
format (106 channels, 16-bit depth).

The following machine learning models were applied for 
spectral curve classification: support vector machine (Cortes 
and Vapnik, 1995), logistic regression (Hosmer et al., 2013), 
and gradient boosting (Friedman, 2002) implemented in 
LightGBM (Ke et al., 2017). A detailed description of the 
machine learning algorithms and the explored hyperparameter 
ranges can be found in (Terentev et al., 2025; Fedotov et al., 
2025). All computations were performed in Python 3.10 using 
scikit-learn, Optuna, SciPy, Pandas, and Matplotlib/Seaborn.
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The following metrics were used to evaluate the 
performance of machine learning models: recall, precision, 
and F1-score (Powers, 2011). Recall measures the proportion 
of correctly identified positive samples:

 ,

where TP is the number of true positives and FN is the number 
of false negatives. Accuracy measures the proportion of 
predicted positive samples that are actually positive:

 ,

where FP is the false positive rate. The F1 score, utilized as the 
primary evaluation metric in this study, is the harmonic mean 
of precision and recall:

 .

Results

Data Processing
The general scheme of hyperspectral data processing 

is presented in Figure 1. In the first stage (Fig. 1a), pre-
processing of hyperspectral images was performed, which 
included sequential smoothing of spectral curves using the 
Savitzky–Golay method (Savitzky and Golay 1964), pixel-
by-pixel normalization (curve standardization) to eliminate 
the influence of illumination and shooting geometry, and pixel 
clustering using the k-means method (K-Means) (Hartigan and 
Wong, 1979) to highlight homogeneous areas of the plant and 
eliminate the background. After clustering, the mean spectrum 
value was calculated for each specimen. The final operations—
curve-wise and channel-wise standardization—ensure data 
comparability between samples. Curve standardization was 
performed in the form of a z-transformation. This statistical 
normalization converts each data element into the number of 
standard deviations from the mean. As a result, the standardized 
reflectance in some spectra took negative values. The result 
of this stage was pre-processed average spectral curves used 

for feature construction; the full pre-processing pipeline is 
described in detail in (Fedotov et al., 2025).

In the second stage (Fig. 1b), feature spaces were formed. 
First derivatives characterizing local changes in slope and 
spectrum shape were calculated from the processed spectral 
curves. In addition, extreme features reflecting the position 
and amplitude of key reflectance maxima and minima were 
extracted.

Thus, three types of input data were formed: the original 
average curves (Xmean), the derived spectra, and the extreme 
features applied in solving the problem of classifying plant 
species.

Figure 2 shows the averaged spectral curves for the three 
studied crops—wheat, rye, and barley at different stages 
of preprocessing. In Fig. 2a the curves are presented before 
normalization. At this stage, different classes spectral profiles 
appear highly similar in shape, which indicates that overall 
reflectance patterns are close and may hinder reliable class 
separation. After applying variance normalization (Fig. 2b), 

Figure 1. Diagram of the stages of processing and feature extraction from hyperspectral images: a – preliminary processing 
of the raw hyperspectral data; b – feature construction based on the obtained curves: calculation of derivatives, extrema, and 

formation of categorical features 
Рисунок 1. Схема этапов обработки и формирования признаков из гиперспектральных изображений: а – этап 
предварительной обработки исходных гиперспектральных данных; b – этап построения признаков на основе 

полученных кривых: вычисление производных, экстремумов, формирование категориальных признаков
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which reduces noise and scale differences influence, the curves 
become more comparable. As a result, subtle local differences 
between the classes start to emerge, particularly in specific 
wavelength regions.

After calculating the first derivatives (Fig. 2c), the spectral 
curves exhibit characteristic local extrema in the regions 
around 500 and 700 nm. At the same time, although the 
general shape of the curves remains similar, the derivative 
representation further enhances local variations between the 
classes, making class-specific features more distinguishable.

Figure 3 presents the results of an analysis of extreme 
features calculated from the derivatives of the spectral curves. 
These features reflect differences in the curves’ minima and 
maxima, their number, and their locations along the wavelength 
range. Similar ranges of extreme points are observed for all 
three crops—around 500 nm and 750–800 nm. Minor shifts 
in extreme points between crops indicate minor differences 
in the optical properties of the leaves; however, no significant 
structural differences in the spectral shapes are observed. 

Сross-validation
In this study, a Logistic regression model was employed as 

the baseline classifier for the three-class problem (wheat, barley, 
and rye). Logistic regression belongs to the class of linear 
probabilistic models and estimates posterior class probabilities 

based on a linear combination of input features followed by a 
normalization procedure. In the multiclass setting, the model 
simultaneously discriminates between all classes, providing a 
consistent probabilistic interpretation of predictions. Due to 
its linear structure, logistic regression offers a high degree of 
interpretability, allowing direct analysis of the contribution of 
individual spectral features to the decision function.

To assess the generalization ability of the models and select 
optimal hyperparameters, a nested cross-validation strategy 
was used. The dataset included nine independent subsamples 
grouped into three crop classes: three for wheat, three for 
barley, and three for rye. This data organization allowed 
the validation procedure to be implemented on completely 
independent data.

A cross-validation scheme was implemented. For each 
crop, pairs of training and validation sets were formed from 
the three available subsamples such that each set was ud as 
a validation set exactly once. A total of three independent 
partition combinations were obtained.

At each optimization step for a given set of hyperparameters, 
the model was trained on the combined data from one 
subsample of each class and validated on the corresponding 
paired subsample of the same classes. For each hyperparameter 
combination, the F1-score (averaged across classes) was 

Figure 2. Average spectral reflectance curves of leaves of 
three crops: a – before preprocessing; b – after preprocessing, 

c – after first derivatives calculating 

Рисунок 2. Средние спектральные кривые отражательной 
способности листьев трех культур. а – средние 

спектральные кривые до предварительной обработки,  
b – средние спектральные кривые после предварительной 

обработки, c – после вычисления первых производных 

Figure 3. Distribution of spectral extremum coordinates 
for three crop species: a – average spectral curves after 

preprocessing; b and c – distribution of wavelengths 
corresponding to minima and maxima of the spectral curves 

for wheat, barley, and rye

Рисунок 3. Распределение координат спектральных 
экстремумов для трёх видов культур. а – средние 

спектральные кривые после предварительной обработки; 
b и c – панели показывают распределение длин 

волн, соответствующих минимумам и максимумам 
спектральных кривых для пшеницы, ячменя и ржи 
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calculated, and the final score was the average metric value 
across all three partition combinations. Optimization was 
performed using the Bayesian method with the objective 
function of maximizing the average F1-score.

After determining the optimal hyperparameters, a final 
evaluation of the model was conducted on independent test 
sets. For this, two data sets from each class were combined 
into a training set, with a third set retained for testing. This 
procedure was repeated so that each of the nine data sets was 
in the test set exactly once. 

The model with optimal hyperparameters was trained on 
the combined training set and tested on the corresponding 
independent data set. The final model performance metrics 
(F1-score, precision, recall) were calculated as the average 
values ​​across all three testing configurations. 

Сlassification results
In a study on the classification of diseased and healthy 

plants, differences in the shape of spectral curves were a 
key factor in separating the classes (Terentev et al., 2025). 
Therefore, when constructing feature spaces, the primary focus 
was on analyzing the morphological features of the spectra, 
using first derivatives, local extrema, and other characteristics 
sensitive to shape changes. This approach allowed for the 
effective identification of differences associated with the 
physiological state of the plants. 

As Figure 4 shows, the situation is fundamentally different 
in the current problem of classifying different crop species: 
wheat, rye, and barley. The average spectral curves of the 
studied classes exhibit high shape similarity, which reduces 
the information content of feature spaces based primarily on 
waveform analysis. When using such features, a significant 
portion of the spectral information associated with absolute 
reflectance and characteristic wavelength ranges may be lost, 
negatively impacting classification accuracy.

As a result, the best accuracy is achieved when using 

original or averaged spectral curves without extracting derived 
features, where full information on spectral amplitude is 
preserved. This confirms that absolute differences in spectral 
characteristics, rather than variations in curve shape, are 
decisive for plant classification.

Table 1 shows the values of the F1-score metric on the test 
data (test_f1) for three independent partitionss.

Table 1. Final classification results of three crop species 
according to F1-score, Precision, and Recall metrics on test 

data across three independent partitions
Таблица 1. Итоговые результаты классификации трёх 

видов культур по метрикам F1-score, Precision и Recall на 
тестовых данных для трёх независимых разбиений

Partition F1-score (test) Precision Recall
1 0.964 0.967 0.9629
2 0.998 0.998 0.998
3 0.940 0.943 0.938

The average F1-score across all experiments was 0.967 ± 
0.025. The small variation between partitions indicates model 
stability and the absence of overfitting. The best results were 
observed for the second partition (F1 = 0.998), which may be 
due to a more even distribution of samples across classes in the 
training and test sets.

Figure 5 shows the normalized confusion matrix, 
combining the results for all partitions. The diagonal elements 
of the matrix reflect the proportion of correctly classified 
samples for each class, while the off-diagonal elements 
indicate misclassifications between classes.

The classifier demonstrates a high degree of accuracy in 
recognizing all three plant classes. The diagonal elements of 
the matrix have values close to one: 0.98 for wheat, 1.00 for 
barley, and 0.96 for rye. Minor errors were observed in the 
classification of rye and wheat: approximately 2 % of wheat 

Figure 4. Classification results using different feature sets. 
F1-score values on the test data are presented for three 

types of features: mean – original averaged spectral curves, 
d1(mean) – first derivatives, and extr_feats – extreme features 

Рисунок 4. Результаты классификации при 
использовании различных признаковых пространств. 
Представлены значения метрики F1-мер на тестовых 
данных для трёх типов признаков: mean – исходные 

усреднённые спектральные кривые, d1(mean) – первые 
производные, extr_feats – экстремальные признаки

Figure 5. Normalized confusion matrix for classifying three 
cereal crop species. Diagonal values represent the proportion 

of correctly classified samples in each class

Рисунок 5. Нормализованная матрица ошибок 
для классификации трёх видов злаковых культур. 
Значения по диагонали отражают долю правильно 

классифицированных образцов каждого класса



83Kuznetsova D.S. et al. / Plant Protection News, 2026, 109(1), p. 78–88

samples were mistakenly classified as rye, and 4 % of rye 
samples were mistakenly classified as barley.

Spectral Bands Contribution for Mean Curves  
and First-Derivative Curves

To interpret which spectral regions were primarily 
exploited by the classifier for decision-making, the best-
performing logistic regression (LR) model was analyzed, 
which was selected according to the highest macro-F1 score. 
The analysis was restricted to the mean spectral representation, 
corresponding to the averaged spectral curve, as this feature 
space yielded the best classification performance among the 
considered representations.

For linear models, the informativeness of each 
wavelength was quantified using the absolute value of the 
model coefficient (|w|). In the multiclass setting, importance 
values were computed separately for each class based on the 
corresponding class-specific coefficient vector. The coefficients 
were subsequently normalized so that their sum across all 
wavelengths equaled 1, enabling interpretation of the values 
as proportional contributions of individual spectral regions. 

The boundaries of predefined spectral bands are indicated 
by vertical dashed lines in the importance profiles (Fig. 6). 
Aggregated contributions per spectral band are summarized as 
heatmaps (Fig. 7).

Figure 7 presents the normalized absolute coefficients of 
the logistic regression model for each class, reflecting the 
relative importance of individual spectral channels. The results 
demonstrate that the classifier relies on different spectral 
regions for distinguishing between the considered crops.

For the wheat class, the importance is distributed across 
a wide range of wavelengths, with pronounced contributions 
in the red and near-infrared regions (approximately 600–750 
nm and above 800 nm). In contrast, the barley class exhibits 
a more localized importance profile, with a dominant peak in 
the green spectral region (approximately 520–560 nm) and 
moderate contributions in the red edge range (around 600–700 
nm). The importance rapidly decreases in the near-infrared 
region, suggesting that barley is primarily distinguished by 
reflectance characteristics in the visible spectrum. The rye 
class demonstrates a mixed importance pattern, with notable 
contributions in both the green region (around 500–540 nm) and 
the red edge (approximately 600–650 nm), as well as moderate 
importance in the near-infrared range. This distribution 
suggests that rye shares spectral characteristics with both 
wheat and barley, leading to a less distinct importance profile.

A quantitative summary of band-wise contributions is 
shown in Fig. 7. For the logistic regression model using the 
mean spectral representation, the red band dominates across all 
classes (0.458–0.496), followed by the infrared region, whose 
contribution varies substantially between classes (from 0.054 

Figure 6. Profiles of the normalized feature importance |wλ| 
as a function of wavelength for the logistic regression (LR) 
model using mean spectral curves: a – wheat; b – barley;  
c – rye. The vertical dashed lines indicate the boundaries  

of the predefined spectral ranges: blue (440–470 nm),  
blue-green (470–500 nm), green (500–560 nm), orange 

(560–590 nm), red (590–760 nm), and infrared (760–874 nm)

Рисунок 6. Профили нормализованной важности 
признаков |wλ| в зависимости от длины волны для модели 

логистической регрессии с использованием средних 
спектральных кривых. a – пшеница; b – ячмень;  

c – рожь. Вертикальными пунктирными линиями 
отмечены границы спектральных диапазонов: синий 

(440–470 нм), сине-зеленый (470–500 нм), зеленый (500–
560 нм), оранжевый (560–590 нм), красный (590–760 нм), 

инфракрасный (760–874 нм)

Figure 7. Distribution of the aggregated normalized feature 
importance |wλ| across predefined spectral ranges  

for the logistic regression (LR) model based on mean  
spectral curves for each class (wheat, barley, rye).  

Spectral ranges: blue (440–470 nm), blue–green (470–
500 nm), green (500–560 nm), orange (560–590 nm),  

red (590–760 nm), and infrared (760–874 nm)

Рисунок 7. Распределение суммарной нормированной 
важности признаков |wλ| по спектральным диапазонам 

для модели логистической регрессии (LR), построенной 
на основе средних спектральных кривых, для каждого 

класса (пшеница, ячмень, рожь). Спектральные 
диапазоны: синий (440–470 нм), сине-зелёный (470–

500 нм), зелёный (500–560 нм), оранжевый (560–590 нм), 
красный (590–760 нм) и ближний-инфракрасный  

(760–874 нм)
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for barley to 0.325 for wheat). The green band also provides 
a notable contribution, particularly for barley (0.255) and rye 
(0.209), while its impact is smaller for wheat (0.071). The 
remaining spectral regions, including blue, blue–green, and 
orange, contribute relatively little to the overall importance 
(all below approximately 0.10).

Overall, the results demonstrate a consistent pattern across 
classes. The red region (590–760 nm) represents the primary 
source of discriminative information for all crops, while the 
contribution of the near-infrared range (760–874 nm) varies 
depending on the class. In particular, wheat exhibits a strong 
reliance on the infrared region, whereas barley is characterized 

by a much weaker infrared contribution and a more pronounced 
dependence on the green spectral range.

The analysis showed that, despite observable differences 
in spectral importance profiles, the spectral curves of the 
three crops remain similar in shape and exhibit comparable 
characteristics in both the visible and near-infrared ranges. 
As a result, class discrimination is achieved through subtle 
differences in the relative contributions of spectral regions 
rather than through large structural differences in the spectral 
signatures. The best classification performance was obtained 
using the original averaged spectral curves, indicating that 
absolute reflectance values contain sufficient discriminative 
information without the need for additional transformations.

Discussion 
The obtained results revealed significant differences 

between hyperspectral data preprocessing strategies 
traditionally utilized in phytopathological diagnostics. For 
phenotyping healthy plants, minimal preprocessing proved 
superior. Various classification methods based on hyperspectral 
imaging have firmly established themselves as promising 
tools for the early detection of diseases, as they enable the 
identification of biochemical and structural changes in leaves 
long before visible symptoms appear (Mahlein et al., 2018; 
Nalepa, 2021). Such effects are associated with chlorophyll 
degradation, tissue damage, and changes in water balance, 
which manifest as localized alterations in spectral curve shapes 
(Jacquemoud, Ustin, 2019; Cheshkova et al., 2022; Tanner et 
al., 2022; Szechyńska-Hebda et al., 2025).

Disease detection studies often employ a standard 
preprocessing pipeline which includes smoothing (Savitzky–
Golay filters), scatter/scale correction (MSC, SNV), continuum 
removal, and first- or second-derivative calculations—to 
reduce the influence of illumination and imaging geometry 
artifacts and highlight spectral features related to pigment 
composition and tissue structural changes during infection. 
These methods have been widely described in reviews and 
empirical studies and have demonstrated practical utility in 
plant pathology diagnostics (Zhang et al., 2020; Witteveen et 
al., 2022; Xu et al., 2022). The exploitation of such methods is 
particularly justified in stress analyses, where the informative 
signal is expressed primarily in the form of the spectral curve.

At the same time, studies focused on phenotyping and 
interspecies/varietal classification indicate that optimal 
preprocessing depends on the nature of the discriminatory 
information. In problems where key information is embedded 
in the spectral amplitude (reflectance level), aggressive 
normalization and differentiation can diminish the informative 
content. Comparative studies demonstrate that no preprocessing 
scheme is universally applicable, and in some cases, minimal 
processing or the use of raw spectra yields superior results for 
interspecies classification (Grzybowski et al., 2021; Wu et al., 
2022; Cushnahan et al., 2024).

The impact of modern approaches on preprocessing 
requirements is particularly noteworthy. While classical 
machine learning methods benefit from carefully chosen 
preprocessing, modern deep neural network architectures 
can automatically learn robust representations and partially 
offset the need for manual preprocessing. Several studies have 
shown that deep learning methods can reduce the importance 
of traditional preprocessing steps; however, testing and 

comparing strategies for each specific application remains 
necessary (Paoletti et al., 2019; Bock et al., 2020; Helin et al., 
2022).

In our experiments with wheat, rye, and barley, the full 
preprocessing scheme, previously optimized for early rust 
detection, offered no advantage when phenotyping healthy 
plants. Minimal preprocessing preserved absolute reflectance, 
which proved decisive for classification. These observations 
align with generalizations in the literature, where the impact of 
preprocessing on classification quality depends on the analysis 
objective, wavelength range, and sensor characteristics (Li et 
al., 2021; Witteveen et al., 2022; Cozzolino et al., 2023; Ram 
et al., 2024).

Our results indicate that spectral differences among the 
studied crops are less pronounced than those between healthy 
and diseased plants. Close phylogenetic relationships and 
similar leaf structures contribute to overlapping spectral 
curves, limiting interspecies discriminability (Rocchini 
et al., 2022; Thornley et al., 2022). In our data, spectra of 
diseased plants exhibit more significant shifts compared to 
interspecific differences within Triticeae (Terentev et al., 
2025). Phytopathological processes alter not only absolute 
reflectance but also the wavelength distribution of reflectance, 
consistent with the concept of a disease-specific “spectral 
fingerprint,” which reflects changes in absorption, scattering, 
and fluorescence (Mahlein, 2016). Reviews emphasize that 
the diagnostic value of hyperspectral data arises from spectral 
patterns rather than individual amplitude values (Sarić et 
al., 2022). Studies on feature selection and interspecies 
classification further confirm that informative signals are 
associated with local variations, gradients, and the position 
of characteristic inflections in the spectral curve. However, 
for closely related crops, absolute reflectance dominates over 
spectral shape differences for classification. Thus, the role 
of spectral curve shape aligns with the general principle of 
phenotyping: pathological processes alter the spectrum as a 
holistic structure, providing stronger class separability than 
interspecific differences. Consequently, in the system studied, 
the influence of the crop factor is subordinate to the influence 
of the phytopathological state, which should be considered 
when developing spectral diagnostic methods.

A more detailed interpretation of band-wise importance 
further clarifies the physiological basis of interspecific 
discrimination. From a physiological standpoint, the dominance 
of the red region (590–760 nm) for the mean spectral curves 
can be attributed to differences in pigment composition among 
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crop species. Reflectance in the red range is strongly governed 
by chlorophyll absorption, and even moderate interspecific 
differences in chlorophyll concentration or pigment ratios 
(chlorophyll a/b, carotenoids) may lead to measurable 
variations in reflectance (Jacquemoud and Baret, 1990; 
Gitelson et al., 2003). Such pigment-related differences likely 
explain why the red band provides the highest discriminative 
contribution when using the original mean spectral curves. In 
contrast, the increased importance of the near-infrared (760–
874 nm) region for the first-derivative representation reflects 
structural differences between leaves of the studied crops. NIR 
reflectance is primarily controlled by internal leaf structure, 
including mesophyll organization, cell size, and intercellular 
air spaces (Slaton et al., 2001; Ustin et al., 2009). Wheat, 
barley, and rye exhibit species-specific anatomical traits that 
influence scattering properties in this spectral domain. The first 
derivative enhances subtle changes in spectral slope, making 
structural differences more pronounced and shifting the center 
of informativeness toward the infrared domain. Thus, the 
transition from red-dominated importance in mean spectra to 
infrared-dominated importance in first-derivative spectra is 
consistent with the complementary roles of pigment-related 
and structural features in interspecific crop discrimination. 
These mechanisms fundamentally differ from stress-induced 
spectral alterations. Pathogen-induced stress primarily affects 
biochemical and physiological processes, including chlorophyll 
degradation, chloroplast disruption, changes in water status, 
and modifications of cellular reflectance properties. Such 
processes generate localized variations in spectral shape and 
shifts in absorption features within the 550–750 nm and 950–
1300 nm ranges (Carter, Knapp, 2001; Mahlein et al., 2018; 
Zhang et al., 2020). In contrast, interspecific morphological 
differences are largely determined by epidermal structure, 
leaf thickness, and internal air-space architecture, which 
mainly influence reflectance amplitude in the near-infrared 
region (Gitelson et al., 2002; Jacquemoud, Ustin, 2019). In 
phenotyping tasks, where discriminative information resides 
primarily in reflectance amplitude rather than localized 
spectral deformations, derivative-based transformations and 
intensive normalization may attenuate the informative signal 
and amplify noise. This explains the decrease in classification 
accuracy observed when applying the full phytopathology-
oriented preprocessing pipeline to healthy crop discrimination.

Therefore, designing hyperspectral data processing 
pipelines should involve comparing multiple preprocessing 
options and selecting the optimal strategy based on empirical 
evaluation (e.g., cross-validation and holdout test sets). No 
single preprocessing scheme guarantees optimal results; 
empirical testing remains essential. In practice, researchers 
routinely evaluate preprocessing combinations and choose 
the best option based on validation metrics, making the 
approach empirically justified. Accordingly, when developing 
a hyperspectral pipeline, it is recommended to: (1) design 
several alternative preprocessing schemes, (2) assess their 
impact using cross-validation and a holdout test set, and (3) 
select and fix the optimal strategy for the specific problem and 
sensor (Li et al., 2021; Witteveen et al., 2022; Xu et al., 2022; 
Ram et al., 2024; Terentev et al., 2025).

The scientific novelty of this work lies in demonstrating, 
for the first time using experimental data from three major 
grain crops, that preprocessing efficiency strongly depends 
on the nature of the classification task. The results highlight 
the need for systematic domestic research to develop adaptive 
hyperspectral processing pipelines based on empirical 
observations and datasets from national research programs 
and grant projects. Such developments will ensure the 
independence and reproducibility of domestic solutions in 
phytosanitary monitoring and crop phenotyping. Although 
hyperspectral preprocessing and disease detection have been 
extensively studied internationally, most research focuses on 
early stress detection or single-species phenotyping. This study 
addresses the gap by systematically comparing preprocessing 
strategies across multiple major grain crops, highlighting task-
dependent efficiency and providing empirical guidance for 
domestic crop phenotyping.

Despite the high accuracy achieved in classifying wheat, 
barley, and rye using raw spectral curves, this study has 
several limitations. First, the experiments were conducted 
under controlled laboratory conditions, which may not fully 
represent field variability. Second, only three crop species 
were considered, and further testing is needed to evaluate the 
generalizability of the preprocessing pipeline to additional 
cereals or varieties. Future work will focus on extending the 
approach to field conditions, exploring additional crop species, 
and integrating deep learning models to potentially reduce 
manual preprocessing requirements while maintaining high 
classification accuracy.

Conclusions
The study showed that the effectiveness of hyperspectral 

data processing algorithms is determined not by fixed 
preprocessing rules, but by the specific characteristics of the 
task at hand. For classifying healthy barley, rye, and wheat 
plants, using raw or minimally processed spectra is optimal, 
as the absolute reflectance values contain key discriminatory 
information. In contrast, for the early diagnosis of diseases, 

where changes are physiological and biochemical in nature, 
methods based on spectral curve shape analysis and derived 
features prove to be most effective. Therefore, when designing 
applied hyperspectral data processing pipelines, it is important 
to consider the study objective and sensor properties, to test 
multiple preprocessing strategies and select the one that 
performs best according to empirical metrics.
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Полнотекстовая статья

*ответственный за переписку, e-mail: admin@vizr.spb.ru
Представлены результаты оценки применимости конвейера обработки данных гиперспектрального 

зондирования, изначально разработанного для ранней диагностики ржавчинных заболеваний зерновых культур, 
к задаче фенотипирования здоровых растений пшеницы Triticum aestivum, ячменя Hordeum vulgare и ржи Secale 
cereale. Использованы гиперспектральные снимки здоровых растений, полученные в лабораторных условиях с 
применением камеры Cubert Ultris 20 (диапазон 450–874 нм, 106 каналов). Проведено сравнение эффективности 
различных схем предобработки — полной (включающей нормализацию, сглаживание, расчёт производных и 
выделение экстремальных признаков), сокращённой и минимальной. Для классификации применялись модели 
машинного обучения — логистическая регрессия, метод опорных векторов и градиентный бустинг, обученные 
на усреднённых спектрах. Показано, что применение полного конвейера, оптимизированного для задач 
фитопатологической диагностики, приводит к снижению точности классификации в задачах фенотипирования. 
Наилучшие результаты (F1 = 0.97 ± 0.025) достигнуты при использовании исходных усреднённых спектральных 
кривых без дополнительных преобразований. Сделан вывод, что для задач фенотипирования здоровых растений 
пшеницы, ячменя и ржи информативны абсолютные уровни отражения, тогда как для диагностики заболеваний — 
изменения формы спектральной кривой. Полученные результаты уточняют границы применимости конвейеров, 
разработанных для фитосанитарных целей, и могут быть использованы при создании систем дистанционного 
мониторинга и фенотипирования злаковых культур.

Ключевые слова: рожь, ячмень, пшеница, гиперспектральная съёмка, конвейер обработки данных, 
фенотипирование, диагностика заболеваний растений
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INFECTION AND LONG-TERM CULTIVATION OF THE MICROSPORIDIUM 

NOSEMA BOMBYCIS IN SF9 INSECT CELL CULTURE 
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The microsporidium Nosema bombycis is economically important as a causative agent of silkworm pebrine, and also as 
a potential biological control agent for lepidopteran pests such as Dendrolimus sibiricus. In this study, N. bombycis spores 
were isolated from diseased Bombyx mori larvae. After artificial stimulation in 0.1 M KOH, they were inoculated into the 
Sf9 cell line to initiate continuous proliferation of the parasite. After 7 days of initial infection, fresh Sf9 cells were added, 
establishing a long-term persistently infected culture. We quantified the percentage of infected cells and the dynamics of 
spore accumulation during primary infection and long-term cultivation, and determined the limits of cell survival and 
infectivity in the infected culture. Our studies enabled us to propose key parameters for utilizing this host-parasite system 
as a model for studying nosematosis and resistance mechanisms, as well as for the mass-production of spores for plant 
protection. 
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Introduction
Microsporidia are a large group of fungi-related spore-

forming obligate intracellular parasites (Becnel, Andreadis, 
2014). They are widespread in the environment, infecting 
representatives of almost all large groups of animals. The 
highest diversity of parasitic species is found among arthropods, 
most notably insects (Solter et al., 2012; Bjørnson, Oi, 2014). 
The entire life cycle of microsporidia takes place inside the 
host cell, except for the spore, through which the infection 
spreads from one host to another with zoonotic, foodborne and 
water-borne ways of transmission (Cali, Takvorian, 1999).

Since microsporidia cannot be cultivated outside of the 
host cell and working with a whole host organism is not always 
feasible, the field of microsporidia research relies heavily 
on cell culture techniques. In vitro cultivation is generally 
focused on species of economic and clinical importance 
and historically started with Nosema bombycis infection of 
Bombyx mori primary ovarian tissue culture (Trager, 1937). 
With the development of continuous insect cell lines, it has 
become possible to cultivate many species of microsporidia 
for extended periods. Among them there is a large group 
of biological control agents of agricultural pests such as 
Paranosema locustae (Khurad et al., 1991), Vairimorpha 
necatrix (Kurtti et al., 1990), Nosema furnacalis (Kurtti et al., 
1994) and Nosema mesnili (Gupta, 1964). Microsporidia of 
clinical interest as pathogens of human (e.g. Encephalitozoon 
cuniculi, E. hellem, E. intestinalis, Vittaforma corneae, 
Anncaliia algerae, and Trachipleistophora hominis) are 
succesfully maintained in vitro in various mammalian cell 
lines (Visvesvara, 2002; Molestina et al., 2014).

Some microsporidia from insects can be grown in 
mammalian cells including Tubulinosema ratisbonensis 
(Lowman, 2000) and Anncaliia algerae (Undeen, 1975). 

The latter was propagated also in insect and fish cell cultures 
(Monaghan, 2011; Visvesvara, 2002; Undeen, 1975). In 
general, heterologous cell lines, differing in origin from 
the natural hosts, are widely used for in vitro cultivation of 
insect microsporidia. For example, Paranosema locustae, a 
parasite of grasshoppers has been successfully propagated in 
heterologous fat body cell line from a moth Mythimna convecta 
(Khurad et al., 1991) and honeybee-pathogenic microsporidia 
Vairimorpha ceranae cell culture model was developed using 
heterologous lepidopteran cell line IPL-LD-65Y, established 
from the ovaries of the gypsy moth Lymantria dispar (Gisder 
et al., 2011).

The microsporidium N. bombycis is a highly destructive 
pathogen in the sericulture industry, known for causing a fatal 
disease called pébrine (Hukuhara, 2018). In fact, the history 
of in vitro studies of microsporidian biology started with this 
pathogen (Trager, 1937). After the first experiments involving 
cultivation in primary tissue explants of Bombyx mori, it was 
subsequently maintained in different cell lines. Spodoptera 
frugiperda Sf21 and Antheraea eucalypti cell lines were first 
used to study basic biology and life cycle of N. bombycis 
(Kawarabata, Ishihara, 1984; Kawarabata, 2003). Recently, 
preference has been given to cell lines derived from Bombyx 
mori (like BmE-SWU1 and BmN-SWU1), a natural host of 
the microsporidium. Bombyx mori cell lines provide the most 
biologically relevant context for studying molecular infection 
mechanisms and host immune responses (Dong et al., 2021; 
Yu et al., 2021; Dong et al., 2022). 

In this study we established a Sf9 cell line consistently 
infected with N. bombycis. We characterized the main 
parameters of infection process and long-term cultivation. Sf9 
cell line, derived from the fall armyworm S. frugiperda, was 
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chosen due to its availability, ease of cultivating and ability 
to support propagation of N. bombycis and other pathogens 
(Huang et al., 2018a; Zheng et al., 2021). We quantified the 
percentage of infected Sf9 cells and the dynamics of parasite 
spore accumulation during the initial acute phase and long-
term cultivation. Furthermore, we assessed the time necessary 
for the parasite to achieve complete colonization of the host 
cell culture and subsequent developing of its infectivity. 
Characterizing these infectious properties of N. bombycis 
within a long-term culture system provides a foundation for 
establishing microsporidia-resistant cell lines. Such resistance 
could be achieved through genetic modification using RNA 
interference, single-chain antibodies, or CRISPR/Cas9 

technologies—methods that are currently under investigation 
for the development of resistant silkworm strains (Huang et 
al., 2018a; Huang et al., 2018b; Dong et al., 2019).

Also, a persistent cellular infection of this parasite in an 
insect cell culture can provide mass spore production under 
sterile conditions for research purposes. Since N. bombycis 
exhibits high virulence against such a dangerous forest 
defoliator as Siberian moth, Dendrolimus sibiricus and infects 
crop pests Spodoptera litura and Helicoverpa armigera (Pei 
et al., 2021; Rumiantseva et al., 2024), the development of a 
technological method for generation of spore biomass of this 
parasite may be in demand in plant protection systems.

Materials and methods

Infection of Sf9 cells with Nosema bombycis spores 
Sf9 cell line was obtained from ECACC General Collection 

(ECACC 89070101). Cells were cultured in Sf-900 III serum-
free medium (SFM) (Thermo Fisher Scientific, MA, USA) 
in the adhesive culture at 27 °C and routinely maintained 
according to the manufacturer’s instructions. For infecting 
with microsporidia spores, we used cells in the mid-log phase 
growth with viability of over 90 %. Viability of insect cells was 
estimated in the presence of an equal volume of 0.4 % Trypan 
Blue solution with Luna II automated cell counter (Logos 
Biosystems, South Korea). 

Nosema bombycis spores were obtained from the Uzbek 
Research Institute of Sericulture (UzNIISh) in Tashkent, 
Uzbekistan. Small subunit ribosomal RNA gene sequencing 
showed 100 % identity to the type isolate of N. bombycis 
(Genbank accession # D85503) (Tokarev et al., 2019). Spores 
were isolated from infected B. mori larvae, purified and treated 
with antiseptic Multicide (Sante Pharm, Russia) as it was 
described previously (Dolgikh et al., 2022). To initiate primary 
cell infection spores were activated with 50 μl of 0.1M KOH 
water solution for 30 min and added to Sf9 cell suspension 
in SF-900 III SFM. Polar tube extrusion was observed within 
5 min in 90 % of spores. Infection efficiency was ensured by 
mixing insect cells with parasite spores on an orbital shaker 
at 50 rpm for 30 min at 27 °C till no more extrusions of polar 
tubes were observed in a light microscope. 

In all experiments, except for the primary infection, the 
infectious material was not the spores themselves, but a certain 
volume of the infected cell culture containing the calculated 
number of N. bombycis spores. Spores for most experiments 
were taken at a ratio of 10 spores per living cell, except for 
long-term infections and survival experiments, in which 
additional ratios of 1, 2.5, 5, and 7.5 spores per cell were taken. 

For primary and long-term infections 6-well tissue culture 
treated plates were used with 1 ml suspension of 5×105 viable 
Sf9 cells in SF-900 III SFM in a well. For the survival and 
infectivity experiments, we used T25 tissue culture-treated 
flasks seeded with 5 × 10⁶ viable cells, in addition to 6-well 
plates. Total volume of SFM was 4 ml. For primary infections, 
cells were detached from the wells of a 6-well plate every day 

for a week (7 time points) after infection, in other cases only 
after one week. 

The following parameters of the infected culture were 
used: a number of viable cells, percentage of infected cells 
and spore accumulation. Volumes of cell suspensions were 
measured to calculate actual numbers of cells and spores. 
Concentrations of viable cells were measured using a Luna 
II automated cell counter (Logos Biosystems, South Korea). 
To determine the infection rate, smears of infected cultures 
on glass slides were fixed with absolute methanol and stained 
with Giemsa’s solution. Infected cells were counted under Carl 
Zeiss AxioImager M1 microscope. 

Total number of spores accumulated in the culture (spore 
accumulation) was quantified, as following: Sf9 cells were 
detached from the culture surface by pipetting, disrupted by 
sonication at 50 kHz for 15 sec, and released spores were 
counted using a hemocytometer. Identification of the spore 
type and measurement of the size of spores was carried out 
using phase-contrast and DIC optics of Carl Zeiss AxioImager 
M1 microscope with an Axiocam 712 mono camera and Zen 
3.2 blue edition software.

Immunoblotting and immunofluorescence microscopy
The process of heterologous expression of N. bombycis 

β-tubulin in bacteria, production and purification of 
polyclonal antibodies against N. bombycis β-tubulin, as well 
as methodology of immunofluorescent and immunoblotting 
assays were previously described (Senderskiy et al., 2021; 
Dolgikh et al., 2022). 

Statistical analysis
Primary infection experiments were repeated seven times. 

Long-term infections were performed in 5 replicates and the 
infectivity experiment in triplicates. Results were provided as 
mean ± standard deviation. 

ANOVA, followed by the Tukey Honestly Significant 
Difference post hoc test for pairwise comparisons, was used 
to detect changes between different variants. Statistical 
significance was set at p < 0.05. The number of viable cells in 
the control and infected cultures was compared using t-test (p 
< 0.05). T-test (p < 0.05) was also used to compare spore sizes. 

Results 

Primary infection of Sf9 cell culture
Sf9 cell culture in 6-well plates with 5×105 viable Sf9 cells 

in each well was initially infected with N. bombycis spores that 
have been artificially activated in a solution of 0.1 M KOH 

according to Ohshima (Ohshima, 1964). The spore-to-cell ratio 
was 10:1, as it was found to be optimal for the establishment 
of microsporidia in cell culture (Trager, 1937). The spread of 
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infection was studied every day for a week with a reference to 
control (uninfected) cells. 

In the control culture, cell density increased slowly during 
the first 3 days after seeding. Next 3 days cells proliferated 
rapidly each day significantly increasing cell density until 
they reached 100 % confluence. Cell density on day 6 did 
not statistically differ from day 7, which indicated that the 
cell culture has entered the stationary phase. On day 8 the 
decreasing of viable cell quantity occurred due to depletion of 
one or more nutrients (Fig. 1A). 

The growth pattern of infected culture resembled the 
uninfected one. First 3 days there was a slow propagation of 
cells, then on days 4–5 it accelerated and on day 6 it reached 
its maximum. A statistically significant difference between the 
infected and uninfected cell cultures was observed only on day 
1 and day 7. In the first case, this can be explained by increased 
cell mortality at the onset of infection with microsporidia. 
Subsequently, on day 2 post infection, this effect disappeared, 

and the number of living cells is restored to a level that was not 
statistically different from the control cell culture. Starting on 
day 7, a clear divergence between the infected and uninfected 
cultures was evident, reflecting the impact of parasitic growth 
on host cell viability (Fig. 1A).

The total spore accumulation remained relatively stable 
over a week (Fig. 1B). In the first 3 days, the spore count was 
approximately half of the amount used for infection (5x106). 
This is probably due to difficulty of counting empty spore 
shells. The majority of spores were initially located inside 
or attached to the surface of Sf9 cells. Only on day 6 post-
infection the spore count exceeded the number of spores in 
initial inoculum. The total increase in spore number on day 7 
was only 1.1-fold.

During first 3–4 days after initial infection, the number 
of infected cells increased, as intracellular stages actively 
developed, becoming more visible in a microscope (Fig. 1C). 
The percentage of infected cells (Fig. 1D) peaked on day 3 and 

Figure 1. Sf9 cell culture over the first 7 days post-infection with Nosema bombycis artificially activated spores at a ratio 10 
spores per cell: A – number of viable cells in the infected and uninfected cultures; B – total spore accumulation; C – number 

of infected cells; D – percentage of infected cells. Mean value and standard deviation are indicated. In histogram (A), different 
letters indicate significant differences between groups analyzed by one-way ANOVA, followed by the Tukey Honestly 

Significant Difference post hoc test (p < 0.05): Latin letters for the control culture and Greek letters for the infected culture. 
Asterisks denote statistically significant differences between control and infected cells compared using t-test (p < 0.05)

Рисунок 1. Sf9 клеточная культура первые 7 дней после заражения искусственно активированными спорами Nosema 
bombycis в соотношении 10 спор на клетку: A – количество живых клеток в зараженной и незараженной культуре;  
B – общее накопление спор; C – количество зараженных клеток; D – процент зараженных клеток. Указано среднее 

значение и стандартное отклонение. На гистограмме (А) разными буквами отмечены варианты, где различия между 
ними достоверно установлены с помощью однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA) и апостериорного 

теста Тьюки для определения достоверно значимых различий (p < 0.05): латинские буквы для контрольной культуры, 
греческие – для зараженной. Звездочкой отмечены статистически значимые различия между контрольными  

и зараженными клетками, выявленные с помощью t-критерия (p < 0.05)
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then decreased, remaining relatively stable from day 4 to day 
6. This plateau may be due to the high rate of uninfected cell 
proliferation during this period. Subsequently, after completion 
of sporogony, the parasite was able to colonize neighboring 
cells, and therefore the infection began to spread rapidly.

Immunoblotting of Sf9 cultures infected with N. bombycis 
spores demonstrated that immunochemical methods with 
antibodies specific to parasite β-tubulins may be applied to 
assess microsporidia growth (Dolgikh et al., 2022). These 
antibodies were shown to have cross-reactivity with insect 
and microsporidia β-tubulins since these proteins have more 
than 70 % identity. To visualize accumulation patterns of 
N.  bombycis β-tubulin during 7 days of the culture growth, 
whole protein samples were prepared from infected cells, 
separated by electrophoresis and blotted against anti-β-tubulin 
antibodies (Dolgikh et al., 2022). 

The host and parasite tubulins could be differentiated on 
Western blots. They produced two parallel bands corresponding 
to slightly heavier, the host, and lighter, the parasite tubulin 
molecules (Fig 2). Western blot analysis revealed gradual 
increase in host protein from the day 1 to the day 7, propotional 
to the cell culture growth (Fig. 2). N.  bombycis β-tubulin 
became slightly noticeable on the day 3 and continuously 
accumulated until the end of the investigated period. 

Figure 2. Western blot analysis of Sf9 cell culture over the 
first 7 days post-infection with Nosema bombycis spores 
using antibodies against the parasite β-tubulin. Specific 

staining of the microsporidian protein is indicated by thick 
arrows. Unspecific cross-reactivity of antibodies with 

Spodoptera frugiperda β-tubulin is indicated by thin arrows. 
Numbers correspond to days after infection

Рисунок 2. Вестерн-блот-анализ Sf9 культуры клеток, 
зараженной спорами Nosema bombycis, с антителами 
против паразитарного β-тубулина. Специфическое 

окрашивание белка микроспоридий указано толстыми 
стрелками. Неспецифическая перекрестная реакция 
антител с β-тубулином Spodoptera frugiperda указана 

тонкими стрелками. Цифры соответствуют дням после 
заражения

Long-term microsporidian infection
Nosema bombycis can persist in Sf9 insect cell culture 

following primary infection. In this study, the parasite was 
successfully subcultured for 6 months by weekly addition 
of healthy Sf9 cells to support its continuous propagation. 
Infected cell suspension, containing the counted number of 
spores was passaged to 5×105 fresh viable Sf9 cells in a well 
of 6-well plate at five different ratios: 1, 2.5, 5, 7.5 and 10 
spores per cell.

At 7 days post-inoculation, higher infectious doses (5, 
7.5 and 10 spores per cell) resulted in decrease in cell counts 
(Fig. 3A). Lower infection doses (1 and 2.5 spores per cell) had 
a minimal impact on viable cell counts, with no statistically 
significant differences from the control. After infection with 
the dose of 10 spore per cell, the number of viable cells did not 
differ between primary and long-term cultures. This suggests 
that activated spores and naturally fired spores from long-
term culture had comparable effects on host cell viability. The 
total spore accumulation per well increased with increasing 
infectious dose from 1 to 7.5 spores per cell (Fig. 3B). At the 
dose of 10 spores per cell, the spore count was slightly lower. 
For infection dose 1 spore/cell, the number of accumulated 
spores increased 14.31-fold per week, whereas the higher dose 
(10 spores/cell) resulted in only a 6.47-fold increase (Fig. 3C). 
In contrast, during primary infection with 10 spores per cell, 
the spore count increased only 1.1-fold by day 7.

In long-term cultivation, the percentage of infected cells 
depended directly on the infectious dose (Fig. 3D). At the 
dose of 10 spores per cell, it was 2.591 times higher than 
in the primary infection. Thus, we can say that the parasite 
multiplied faster during long-term cultivation than during the 
primary infection.

Survival of infected cell culture 
This experiment aimed to determine the fate of an infected 

culture in the absence of new host cells and to measure the 
time to complete host colonization by N. bombycis. For this 
purpose, 5x106 viable Sf9 cells in a T25 flask were inoculated 
with long-term-infected culture, containing 50x106 spores 
(spore-to-cell ratio 10:1). The suspension with 5x106 viable 
Sf9 cells from infected culture was passaged weekly in a new 
culture flask until the number of viable cells fell below this 
threshold.

The parasite was shown to almost completely suppress the 
growth of insect cell culture in the third week after infection 
(Fig. 4A). From this moment until the end of the experiment, 
the number of living cells remained at approximately the same 
low level. The percentage of infected cells (Fig. 4B) and the 
total number of spores (Fig. 4C) showed rapid growth in the 
second week of the experiment, reaching maximum values by 
week 5. In general, by week 3 the parasite almost completely 
mastered the host cells under these conditions.

The effect of the infectious dose on the survival of the cell 
culture was studied in 6-well plates seeded with 5×105 viable 
Sf9 cells in a well at five spore-to-cell ratios: 1, 2.5, 5, 7.5 
and 10 spores per cell. The infected cultures were passaged 
three times at weekly intervals using 5×10⁵ viable Sf9 cells. 
The results showed that a lower infectious dose slowed the 
decrease in the host cell growth rate (Fig. 4D). Furthermore, 
it also reduced the rate of spore accumulation (Fig. 4E) and 
percentage of infected cells (Fig. 4F). However, even at a 
minimum dose of 1 spore per cell, N. bombycis did not allow 
the survival of the cell line.

The infectivity of the microsporidium  
in long-term culture

Infected cultures were routinely maintained by weekly 
subculture with fresh viable cells to ensure continuous parasite 
propagation. Here we assessed changes in parasite infectivity 
when cultures were deprived of fresh host cells. An infected 
culture was maintained for 4 weeks without addition of viable 
cells in T25 culture flasks. Each week, an aliquot from this 
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Figure 3. Effect of infectious dose on long-term Nosema bombycis culture parameters: A – number of viable cells; B – spore 
accumulation; C – fold increase of spore number; D – percentage of infected cells. Mean value and standard deviation  

are indicated

Рисунок 3. Эффект разных доз на параметры долговременной клеточной культуры Nosema bombycis: A – количество 
живых клеток; B – общее накопление спор; C – кратность увеличения количества спор; D – процент зараженных 

клеток. Указано среднее значение и стандартное отклонение

Figure 4. Sf9 cell culture infected with Nosema bombycis at a ratio 10 spores per cell over a 6-week cultivation without the 
addition of viable cells (A–C) and the effect of the initial infectious dose on culture survival (D–F). All cultures were maintained 
without addition of viable Sf9 cells: A, D – number of viable cells; B, E – spore accumulation; C, F – percentage of infected cells

Рисунок 4. Sf9 культура клеток, инфицированная Nosema bombycis в соотношении 10 спор на клетку в течение 6 недель 
без добавления жизнеспособных клеток (A–C), и влияние начальной инфекционной дозы на выживаемость культуры 
(D–F). Все культуры поддерживались без добавления жизнеспособных клеток Sf9: A, D – количество живых клеток;  

B, E – накопление спор; C, F – процент зараженных клеток
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aging culture (source culture) was used to inoculate fresh 
Sf9 cells (acceptor culture) in 6-well plates at a standard 
multiplicity of infection (10 spores per cell).

Following infection, the number of viable cells remained 
approximately at the same low level, regardless of the age 
(1–4 weeks) of the original infectious inoculum (Fig. 5A). 
Statistically significant differences were observed only 
between the uninfected control and all infected variants. It 
was found that N. bombycis from a two-week source culture 
exhibited peak infectivity. When infected with this two-week 

culture, spore production and the percentage of infected cells 
in the acceptor culture approximately doubled, compared to 
infection with a younger one-week culture (Fig. 5B, C). In 
contrast, three- and four-week source cultures appeared to 
lose infectivity. The number of spores and the percentage of 
infected cells in the acceptor culture dropped sharply. This 
value never reached zero, probably because a significant 
number of pre-infected cells were carried over with the 
inoculum, as the source culture was nearly 100 % infected at 
the time of sampling. 

Figure 5. Sf9 cell culture parameters following infection with Nosema bombycis from cultures maintained without fresh viable 
cells for 1–4 weeks: A – number of viable cells; B – spore accumulation; C – percentage of infected cells. Mean value and 

standard deviation are indicated. In histogram (A), different letters indicate significant differences between groups analyzed by 
one-way ANOVA, followed by the Tukey Honestly Significant Difference post hoc test (p < 0.05)

Рисунок 5. Параметры Sf9 клеточной культуры после заражения Nosema bombycis из культур, содержавшихся без 
добавления свежих жизнеспособных клеток 1–4 недели: A – количество живых клеток; B – общее накопление спор; 
C – процент зараженных клеток количество живых клеток. Указано среднее значение и стандартное отклонение. На 

гистограмме (А) разными буквами отмечены варианты, где различия между ними достоверно установлены с помощью 
однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA) и апостериорного теста Тьюки для определения достоверно 

значимых различий (p < 0.05)

Spores dimorphism 
Sporogonial dimorphism is known to exist in the life cycle 

of N. bombycis (Iwano, Ishihara, 1991). In our study, we also 
observed the parallel formation of two types of spores, one 
with a thin wall and the other with a thicker one (Fig. 6). These 
spore types appear to correspond to the previously described 
primary and environmental spores, respectively (Kawarabata, 
2003). Thin-walled spores were observed on the second day 
of primary infection, whereas thick-walled spores appeared 
only after the third day, which is consistent with published 
data. At later stages of primary infection, as well as during 
long-term infection, these spores occurred simultaneously in 
approximately equal quantities. It is difficult to accurately 
estimate the proportion of these spore types because they are 

very similar to each other. The differences become clearly 
visible only at high microscope magnifications using phase 
contrast optics, or DIC.

The sizes of the spores are given in the table (Table 1). A 
statistically significant difference is observed only in width. 
Primary spores are more pyriform, while environmental 
spores are more ellipsoidal. Under phase-contrast microscopy, 
primary spores appeared dark, which may indicate that 
they had already germinated (polar tube extruded), while 
environmental spores appeared bright, suggesting they were 
undischarged.

Spores from a long-term culture were isolated, purified, and 
successfully used to infect healthy Sf9 cells after activation.

Table 1. Nosema bombycis spore sizes

Number of spores examined length width
Primary spores (thin-walled) 35 3.943 ± 0.522 2.284 ± 0.348
Environmental spores (thick-walled) 37 3.796 ± 0.279 2.138 ± 0.159

Таблица 1. Размер спор Nosema bombycis

Количество измеренных спор длина ширина
Споры для передачи инфекции от клетки к клетке (тонкостенные) 35 3.943 ± 0.522 2.284 ± 0.348
Споры, передающие инфекцию через внешнюю среду (толстостенные) 37 3.796 ± 0.279 2.138 ± 0.159
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Figure 6. Spores of Nosema bombycis: environmental spores are indicated by thick arrows; primary spores are pointed  
by thin arrows. Spores are visualized in differential interference contrast (DIC) (A–C) and phase-contrast optics (D–F).  

Scale bars 5 µm
Рисунок 6. Споры Nosema bombycis: толстостенные споры обозначены толстыми стрелками, тонкостенные 

(первичные) — тонкими стрелками. Споры визуализированы в дифференциальном интерференциальном контрасте 
(ДИК) (A–C) и фазово-контрастной оптике (D–F). Масштабные линейки 5 мкм

Discussion
In this study it was demonstrated that the Sf9 cell line not 

only can be successfully infected with N. bombycis spores, 
as previously known, but is also suitable for continuous 
propagation of the parasite. This system can serve as a model 
for studying cellular mechanisms of resistance to nosematosis. 
It can also be promising for mass-production of spores of such 
insect pests as Dendrolimus sibiricus, Spodoptera litura and 
Helicoverpa armiger, to be used as biological control agents 
in plant protection. 

As result of our studies, the dynamics of host cell 
reproduction was clarified, which is important for establishing 
parameters of culturing. Cell growth in the infected culture 
stopped on the day 6 after seeding, a day earlier than in the 
control, despite the fact that only 12 % of the cells were infected. 
We believe that this occurs due to accelerated depletion of the 
nutrients in infected cultures, and that one week would be an 
optimal period for subculture. 

In long-term infection experiments, the use of small 
infectious doses (1 and 2.5 spores per cell) did not have 
a pronounced effect on the proliferation rate of host cells, 
which reached 100 % confluency 7 days after inoculation and 
also required subculture. Regardless of the infectious dose, 
the need to introduce healthy cells into the culture during 
passaging remains. Otherwise, the population of viable Sf9 
cells decreased sharply over the next 2 weeks, and the parasite 
itself lost its infectivity after the third week. With weekly 

subculturing a long-term cell culture, the percentage of 
infected cells and spore accumulation remained approximately 
the same, corresponding to the dose of infectious material (a 
volume of infected culture containing a calculated titer of 
spores). 

It was found out that the life cycle of this microsporidium 
includes production of 2 types of spores, environmental 
spores, and the ones, called “primary spores”, that are used 
for infection of neighboring cells (Iwano and Ishihara, 1991). 
We also recorded the presence of these two spore types. 
Environmental and primary spores differ slightly in shape 
and size, which makes the task of their separate counting in a 
hemocytometer very labor-intensive, so we did not differentiate 
these spore types. However, the question of whether cultured 
cells can be infected by environmental spores, requires further 
investigation. 

As an alternative indicator of infection development, we 
assessed changes in N. bombycis β-tubulin concentration. 
Tubulin levels increased significantly during primary infection, 
while the total number of spores increased only a little bit, 
suggesting that this increase is associated with proliferation of 
intracellular stages, not spores.

While primary infection of Sf9 cell line with N. bombycis 
is convenient for testing susceptibility of genetically modified 
cells to this parasite over a short period, long-term cell culture 
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can provide a controlled model of microsporidian spread 
throughout the host body.

Basing on the data obtained, we can recommend the use of 
minimal infectious doses of 1 and 2.5 spores per cell, which 
provide relatively high rates of the parasite multiplication 
while having the least impact on the viability of host cells. 

To maintain the infection, researchers often use a spore-
to-cell ratio of 10:1 or greater to maximize infection rates 
(Jaronskiy, 1984). According to our data, the maximal 
accumulation of spores was observed at the ratio of 7.5 spores 
per cell. Furthermore, when infecting healthy Sf9 cells, it 

is preferable to use a two-week-old cell culture as the most 
infectious. An essential advantage of producing N. bombycis 
spores in cell cultures is sterility of the resulting infectious 
material.

In conclusion, our study has established the optimal 
conditions for the long-term maintenance of N. bombycis in 
Sf9 cells. By determining the baseline parameters for culture 
viability and infectivity, and by carefully optimizing the 
infectious spore dose, this model can serve as a versatile and 
reliable tool for both the mass production of spores and for 
molecular studies of host-parasite interactions.
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Микроспоридия Nosema bombycis имеет важное экономическое значение как возбудитель пебрины шелкопряда, 
а также как потенциальный агент биологической борьбы с чешуекрылыми вредителями, такими как Dendrolimus 
sibiricus. В данном исследовании споры N. bombycis были выделены из зараженных гусениц Bombyx mori. После 
искусственной стимуляции в 0.1 М растворе КОН их инокулировали в клеточную линию Sf9 для инициирования 
непрерывной пролиферации паразита. Через 7 дней после первичного заражения в инфицированную культуру 
были добавлены свежие клетки Sf9, что привело к созданию долговременной, постоянно инфицированной 
культуры. Мы количественно оценили процент зараженных клеток и динамику накопления спор как в течение 
первых семи дней после заражения активированными спорами, так и при длительном культивировании, а также 
определили пределы выживаемости клеток и инфекционности зараженной культуры. Проведенные исследования 
позволили предложить ключевые параметры для использования данной системы «хозяин-паразит» в качестве 
модели для изучения нозематоза и механизмов устойчивости, а также для массового получения спор в целях 
защиты растений.
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The environment plays a crucial role in disease development and their outbreaks. Understanding the pattern of disease 
progression requires close examination of environmental factors, which are strongly associated with disease severity. This 
study aimed to investigate the relationship between severity of the citrus greening disease, also known as Huanglongbing, 
and ecological variables specifically maximum and minimum temperatures, rainfall, and relative humidity using 
correlation and regression analysis. The analysis showed a significant correlation between the disease severity and these 
environmental factors. Correlation and regression equations were employed to develop a predictive model for disease 
progression. Results indicated that environmental conditions significantly influenced symptom expression, contributing 
to disease severity. The coefficient of determination (R²) values in regard to temperature dependence for the three citrus 
varieties i.e. Kinnow, Feutrell’s Early, and Mosambi were 75 %, 82 %, and 83 %, respectively. These findings confirm that 
environmental factors play a substantial role in the progression of Huanglongbing. The developed model can be applied to 
guide effective disease management strategies.
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Introduction

The remarkable role of the citrus greening disease, also 
known as Huanglongbing (HLB), in citrus decline was noticed 
in major citrus-growing states of the USA in recent years where 
HLB has significantly damaged citrus plantations, leading 
to substantial losses in production (Mubeen et al., 2024). 
HLB is caused by a non-culturable, gram-negative bacterium 
that is transmitted through citrus psyllids as vectors and 
vegetative propagation. Environmental conditions influence 
the prevalence of various isolates of the HLB-associated 
bacterium and the corresponding strains of citrus psyllids in 
citrus-growing regions worldwide. The disease has caused 
considerable losses in both fruit quality and yield (Iftikhar et 
al., 2024, Hassan et al., 2025) and the average lifespan of citrus 
plantations has been reduced to 7–10 years (Jia et al., 2017). 
HLB continues to be a major concern for citrus production in 
key citrus-producing countries. In the USA, Florida the largest 
citrus-producing state has suffered economic losses exceeding 
$5 billion due to HLB (Li et al., 2020). Once established in 
orchards, disease outbreaks are largely driven by abiotic 
factors; since 2005, the Florida citrus industry has experienced 
a 74 % decline in production due to HLB outbreaks. Predicting 
the progression of disease incidence and severity is crucial 
for forecasting conditions conducive to outbreaks. A case 

study in Florida showed that, after a slow initial progression, 
the disease spread at twice the rate and reached nearly 100 % 
infection within 5 years (Singerman, Useche, 2016). This 
highlights the need to consider environmental factors when 
developing management strategies for HLB. The correlation 
between environmental factors and HLB incidence and 
severity has also been reported under Pakistani conditions 
(Iftikhar et al., 2017). Environmental factors significantly 
influence the development and transmission efficiency of 
citrus psyllid populations (Manjunath et al., 2008). Spatial 
and temporal assessments have been used to track HLB spread 
(Bashir et al., 2023). Understanding the relationship between 
environmental conditions and both disease progression 
and vector populations is essential for designing effective 
management strategies (Li et al., 2020). Several studies have 
highlighted these correlations in Sargodha (Punjab), Pakistan 
(Sajid, 2022). However, no published literature exists on HLB 
severity progression in newly established citrus plantations in 
southern Punjab, particularly in Layyah district. Therefore, 
this study offers novel insights into disease progression under 
the prevailing environmental conditions of Layyah, with the 
aim of developing a disease predictive model.
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Materials and Methods

Field Surveys 
A field survey was conducted in District Layyah to 

monitor severity of HLB and associated environmental 
factors in three citrus varieties: Kinnow, Feutrell’s Early, and 
Mosambi, referred to as variety 1, 2, and 3, respectively. The 
geographical coordinates of Layyah are 30.964750° N latitude 
and 70.939934° E longitude. The city of Layyah is located 
approximately 120 km northwest of Multan and 125 Km north 
of Dera Ghazi Khan. Disease incidence and disease severity 
were recorded and affected citrus plants were marked for 
future observations (Bashir et al., 2025). 

Disease Severity Index
Disease severity on selected citrus trees in District Layyah 

was assessed over 2 years (2021–2022) using the rating 

scale (Table 1) proposed by Akhtar and Ahmed (1999). The 
observations were made from January 2021 to December 
2022 at 30 days interval, recording both disease severity and 
environmental conditions. 

Data analysis
Environmental data, including maximum and minimum 

temperatures, rainfall and relative humidity were obtained 
from the Meteorological Section of Agriculture Department in 
District Layyah. Disease severity and environmental factors 
were analyzed using correlation and regression analysis to 
develop a disease predictive model for HLB progression. 
The analysis was performed by using Statistix 8.1 and SPSS 
software.

Results
The effect of weather variables on HLB development in 

citrus plantations was assessed using regression analysis, 
which quantified the influence of temperature, rainfall and 
relative humidity on disease. The analysis compared the 
responses of 3 citrus varieties to different environmental factors 
associated with HLB. According to the regression results, all 3 
cultivars showed a significantly negative relationship between 
maximum temperature and HLB (Figure 1).

The regression graphs clearly showed that HLB severity 
tends to decrease with an increase in maximum temperature 
and the varietal response followed the same trend. The slopes 
of regression lines indicate the relative response of varieties to 
maximum temperature; variety 3 exhibited strongest response, 
with the steepest slope (-2.93) and coefficient of determination 
(R2) of 83 %. A strong relationship was also observed in 
varieties 2 and 1, with slope values of (-2.77 and -2.63) and R2 
values (80 and 77 %), respectively. The steep slope of variety 
3 is indicates a pronounced decrease in HLB as temperature 
increases. Overall trend of increasing temperature was similar 
for declining in HLB severity either for maximum and 
minimum temperature. There was consistency in all 3 cultivars 
with steep, steeper and steepest slopes, respectively showing 
strongly negative relationship for disease development with 
increase in minimum temperatures (Figure 2).

Figure 1. Relationship between maximum temperature  
and Huanglongbing severity in three citrus varieties 

Рисунок 1. Связь между максимальной температурой  
и степенью поражения трёх сортов цитруса  

позеленением цитрусовых 

Table 1. Rating scale of Huanglongbing severity (Akhtar, Ahmed,1999)

Rating scale Description
0 No symptoms
1 Up to 25 % of twigs and leaves with blotchy mottle symptoms
2 25 to 50 % of canopy with color inversion and lopsided fruit symptoms
3 51 to 75 % tree dieback
4 Over 75 % tree dieback

Таблица 1. Шкала оценки степени поражения цитруса позеленением цитрусовых (Akhtar, Ahmed, 1999)

Балл оценки Описание
0 Нет симптомов
1 До 25 % листьев и побегов с симптомами крапчатости
2 От 25 до 50 % посадок с симптомами инверсии цвета и однобокого плода 
3 От 51 до 75 % отмирания деревьев
4 Более 75 % отмирания деревьев
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The respective values for R2 indicate the fitness of the 
relationship with 75, 82 and 83 %, respectively for varieties 
1, 2 and 3.

The relationship between HLB and relative air humidity 
(RH) was illustrated using regression trend lines for 3 
cultivars. A positive relationship was observed between RH & 
HLB; with the disease severity elevating with the increase in 
RH. The more responsive variety was 3 followed by 1 and 2, 
respectively. The fitness of the regression model was moderate 
for RH as R2 values ranged from 0.31–0.35, for 3 varieties. 
The steepness values were positive for all varieties; with the 
steepest slope depicted by variety 3. The slope values indicate 
the relative increase in HLB severity with 1 unit increase in 
RH. The correlation coefficient (r) values range from 0.56–
0.59, indicating increasing trend with observations in red color 
with rise in relative humidity (Figure 3).

Rainfall negatively influenced HLB severity, as evident 
from the regression trend lines that a relative increase in rainfall 
leads to a decrease in severity of the disease. The fitness of 
the model was week showing R2 values 0.16, 0.17 and 0.19, 
respectively for 3 varieties. The strongest varietal response 
was given by variety, 3 followed by 2 and 1, respectively. 
There were negative values of coefficient correlation for 
rainfall and HLB severity (-0.40, -0.44 and -.042) (Figure 4).

Discussion
The outcomes of the present experiment signify the 

influence of weather variables i.e. temperature (maximum and 
minimum), relative humidity, rainfall and wind speed on 
Huanglongbing (HLB) development and severity. Both 
maximum and minimum temperature had a significantly 
negative impact on HLB severity. The strongly negative 
correlation indicated decrease in disease severity with increase 
in temperature. These findings are in line with earlier studies 
depicting that weather conditions influence activities of the 
pathogen and its vector. Godefroid (2023) found the highest 

psyllid population infestation and subsequent incidence of 
HLB during winter, early and late summer seasons which have 
moderate temperatures. Temperature plays a vital role in 
symptom expression of citrus greening disease which is more 
obvious with decreasing temperature (Tipu et al., 2021). The 
areas with elevated temperatures exhibited more disease 
intensity of HLB because of high transmission efficiency of 
the vector and pathogen colonization ability in the host (Li 
et al., 2021). Hussain et al. (2022) recorded the psyllid 
population from HLB affected orchards, pointing out that there 

Figure 3. Relationship between relative air humidity  
and Huanlongbing severity in three citrus varieties 

Рисунок 3. Связь между относительной влажностью 
воздуха и степенью поражения трёх сортов цитруса 

позеленением цитрусовых 

Figure 4. Relationship between rainfall and Huanglongbing 
severity in three citrus varieties 

Рисунок 4. Связь между осадками и степенью поражения 
цитруса трёх сортов позеленением цитрусовых 

Figure 2. Relationship between minimal temperature  
and Huanglongbing severity in three citrus varieties 

Рисунок 2. Связь между минимальной температурой  
и степенью поражения трёх сортов цитруса  

позеленением цитрусовых 
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was a reduced number of insects at temperature extremes due 
to increase in mortality. Due to a limited number of insect 
vector, the transmission efficiency also decreased; the ability 
of the pathogen Candidatus liberibacter asiaticus (CLas) to 
multiply also decreases inside the host plant at high 
temperature (Hosseinzadeh and Heck, 2023). Huanglongbing 
was decreased due to increase in temperature because it has 
significant impact on CLas, vector and plant behavior 
(Thakuria et al., 2023). The causal organism of HLB is affected 
at raised temperature as the bacterial ability to multiply seems 
to be inhibited above 35 °C; consequently, interruption with 
plant physiology decreases that results in less disease incidence 
(Zheng et al., 2024). Prolonged exposure at higher temperature 
for longer time causes loss in bacterial viability and its capacity 
for colonization in phloem of the host plant (Mishra and 
Ghanim, 2022). It was noted from the phloem studies that 
movement of photosynthates in phloem portion of vascular 
bundle increases result in low persistence of the bacterial 
pathogen inside the phloem that ultimately reduces the 
incidence of HLB (Raiol-Junior et al., 2021). High temperature 
boosts the underlying resistance mechanism of host plant and 
restricts the CLas movement by triggering the heat-shock 
proteins and enhancing quantity of secondary metabolites 
(Shelake et al., 2024). The metabolism of host plants gets 
faster with increase in temperature that helps in healing of the 
phloem tissues destructed due to pathogen invasion that leads 
to mitigation of HLB (Limayem et al., 2024). CLas latent 
period inside the vector is reduced at high temperature which 
disrupts its lifecycle and extent of transmission (Ammar et al., 
2020). Layyah has hot dry summer where high temperature 
not only reduces the bacterial multiplication but also increasing 
insect mortality. Both factors; low insect population and 
limited multiplication of the pathogen resulted in decreased 
HLB severity with increasing in temperature. The optimum 
temperature for CLas multiplication is almost 25 °C while 
Layyah exceeds 40 °C during peak summer months. The 
relationship between relative humidity and HLB determines 
directly proportional trend in all varieties. There was a 
significantly positive relationship i.e. HLB increased with high 
relative humidity. Relative humidity facilitates CLas for its 
interaction with citrus plant and insect vector. It increases the 
movement of the pathogen and its ability to survive and 
colonize within host plant resulting in enhanced disease 
severity (Duan et al., 2021). Being an obligate pathogen, CLas 
depends on the insect vector for entry into citrus plants. The 
elevated levels of humidity pave the easiness for its survival 
and growth inside and above the host (Andrade et al., 2020). 
The increase in HLB severity at high humidity can be attributed 
to the enhanced chances for bacterial persistence in saliva of 
insect vector (Ma et al., 2022). Orbović et al., (2023) described 
the more active states of psyllid in humid conditions and 
probed the improved reproducibility of the insect with 
enhancement in humidity. The increased population 
infestation results in a more successful transmission and 
higher disease severity. The increment in humidity has 
significant impact on plant defense response, i.e. plants 
experience stress conditions and predispose towards stresses. 
Such conditions may favor the bacterial invasion and contribute 
to the increased disease severity (Chowdhury et al., 2021). In 
humid environment stomata remain open for extended period 

of times facilitating the establishment of more moisture in 
phloem of the plants that provides favorable environment for 
the bacterial residence (Maciag et al., 2024). Naz et al. (2024) 
unveiled the mechanism of plant defense, disclosing that the 
humidity levels affect the plant genes encoding for expression 
of salicylic acid biosynthesis upon the invasion of the biotic 
stress. These genes are down regulated during high humidity 
conditions that reduce the formation of pathogenesis-related 
(PR) proteins leading to decreased defense and increased 
severity of the disease. The increased disease severity at high 
relative humidity was observed because it suppresses the 
callose formation in phloem that is used by the host plant to 
block the movement of the pathogen (Gričar et al., 2022). 
Vayabari et al., (2023) concluded that plants availing ample 
quantity of water prefer the promotion of growth factors rather 
than production of lignin and suberin which are defense 
substances against stresses. This deficiency pushes the plants 
in a situation with reduced production of defense substances 
causing increased HLB severity. A decreased production of 
volatile organic compounds (VOCs) was observed under high 
humidity conditions. These VOCs attract natural predators 
towards plants that check the insect vector population within 
limits. Because of high infestation of insect vectors, more 
transmission and disease severity are recorded during humid 
conditions (Midzi et al., 2022). There was negative effect of 
rainfall (RF) on HLB severity despite rainfall contributes the 
moisture development. RF removes the insect vectors from 
host surface thus minimizing their infestation in plant 
microclimate reducing the chances for CLas transmission and 
minimum disease severity (Leong et al., 2022). Rainfall 
reduces the activities of the insects by restricting the chances 
for feeding and reproduction rate (Gaire et al., 2022). Although 
rainfall causes a temporary increase in relative humidity but it 
indirectly reduces the HLB severity by washing off insects 
from the plant surface, reducing insect population and 
interrupting with transmission of CLas. Rainfall events reduce 
the chances for insect landing on plants, its feeding capacity 
and reproduction ultimately lowering the severity. The lower 
R2 values for rainfall and RH determine that HLB prediction is 
dependent upon multiple factors rather than these. Both rainfall 
and RH influence HLB disease but these are not sole 
determining factors. Prediction can be improved by considering 
multiple factors of host and pathogen along with weather 
conditions as a whole. This predictive model was developed 
by considering the local conditions of District Layyah, which 
is necessary for understanding of disease dynamics in specific 
environmental conditions. It provides a baseline to devise area 
wise management strategies particularly for new plantations. 
However, future models would be developed by incorporating 
disease scenario from varied areas and over longer time for 
better applicability. The overall relationship of HLB with 
environmental conditions was well explained by using linear 
models and the residuals fall within acceptable limits. As far as 
the multicollinearity is concerned, we have used separate 
regression analysis for each environmental variable so 
multicollinearity is not applicable. However, for a predictive 
model covering more spatio-temporal data; non-linear models 
would be more beneficial to explain the relationship between 
weather and HLB.
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Conclusions
The study focused on the complex interaction of 

environmental conditions on citrus huanglongbing disease. 
The effect of maximum temperature, minimum temperature, 
relative humidity and rainfall was studied on the development 
of HLB. Elevated temperature (both maximum and minimum) 
inhibits CLas bacteria growth, reduce psyllid population, 
limit bacterial colonization within phloem and enhance plant 
defense mechanisms, thereby slowing disease progression. The 

effect of humidity on HLB disease was positive and enhanced 
disease development with every unit increase in RH. Rainfall, 
although having direct relation with moisture suppressed the 
disease development through insect disruption and reducing 
its reproducibility. Acquaintance with local weather conditions 
would be beneficial in devising sustainable management 
decisions.
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МОНИТОРИНГ ПОЗЕЛЕНЕНИЯ ЦИТРУСОВЫХ  

С УЧЁТОМ ВЛИЯНИЯ ФАКТОРОВ ОКРУЖАЮЩЕЙ СРЕДЫ В ПАКИСТАНЕ
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Окружающая среда играет решающую роль в развитии заболеваний и их вспышек. Для понимания 
закономерностей этого процесса необходимо тщательное изучение факторов окружающей среды, которые тесно 
связаны со степенью поражения. Целью данного исследования было изучение взаимосвязи между степенью 
поражения цитруса бактериальным заболеванием – позеленением цитрусовых, и экологическими переменными, 
в частности, максимальной и минимальной температурами, количеством осадков и относительной влажностью, 
с использованием корреляционного и регрессионного анализа. Анализ показал значительную корреляцию между 
степенью поражения растений и этими факторами окружающей среды. Для разработки прогностической модели 
развития заболевания были использованы уравнения корреляции и регрессии. Результаты показали, что условия 
окружающей среды значительно влияют на проявление симптомов, усиливая степень поражения. Значения 
коэффициента детерминации (R²) в отношении температурной зависимости для трех сортов цитруса, а именно 
Кинноу, Фейтреллс Эрли и Мосамби, составили 75 %, 82 % и 83 %, соответственно. Эти результаты подтверждают, 
что факторы окружающей среды играют существенную роль в развитии позеленения цитрусовых. Созданная 
модель может быть использована для разработки эффективных стратегий борьбы с заболеванием.
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СВЕДЕНИЯ О РАСПРОСТРАНЕНИИ ПОЛИГРАФА УССУРИЙСКОГО  
POLYGRAPHUS PROXIMUS В НАСАЖДЕНИЯХ СВЕРДЛОВСКОЙ ОБЛАСТИ,  

ПО РЕЗУЛЬТАТАМ ОБСЛЕДОВАНИЙ 2025 ГОДА

В.И. Пономарев1*, Т.В. Корлыханова1, О.Е. Сушенцов1, А.М. Мамытов2 
1Ботанический сад УрО РАН, Екатеринбург, Россия  
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Распространение опасного вредителя хвойных растений, полиграфа уссурийского Polygraphus proximus, 
за пределами своего первичного ареала, представляет серьезную угрозу для пихтовых насаждений в регионах 
инвазии. В данной работе представлены сведения о распространении вида на территории Свердловской области 
по результатам обследований, проведенных в 2025 г. Увеличение числа локаций, на которых обнаружен полиграф 
уссурийский, свидетельствует о том, что данный вид успешно адаптировался практически на всей территории 
Свердловской области. В настоящее время основные очаги сосредоточены в юго-западной части данного 
региона. Результаты исследований свидетельствуют о том, что с момента обнаружения инвайдера на территории 
Свердловской области в 2023 г. увеличение площади очагов с гибелью пихтовых насаждений происходит очень 
интенсивно. 

Ключевые слова: инвазия, полиграф уссурийский, Свердловская область, пихта сибирская, мониторинг
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Введение
Полиграф уссурийский Polygraphus proximus Bland-

ford (Coleoptera, Curculionidae, Scolytinae) – инвазионный 
стволовой вредитель, представляющий серьезную угро-
зу для пихтовых лесов и насаждений с участием пихты. 
Естественный ареал вида – Япония, северо-восточный Ки-
тай, Корея, южная часть Дальнего Востока России (Takagi, 
2022), где он периодически поражает и приводит к массо-
вой гибели деревьев рода Abies (Takei et al., 2021; Takagi et 
al., 2018, 2021; Chiba et al., 2020). Обнаруженный впервые 
за пределами своего естественного ареала вначале 2000-х 
годов, вид продолжает регистрироваться на новых терри-
ториях. К 2024 г. инвазионный ареал полиграфа уссурий-
ского включал 18 субъектов Российской Федерации (Кри-
вец, Баранчиков, 2024), от Москвы и Московской области 
на западе до Иркутской области и Республики Бурятии на 
востоке. 

На территории Свердловской области полиграф уссу-
рийский активно проявил себя в 2023 г. и был обнаружен 
специалистами Ботанического сада УрО РАН сразу в не-
скольких локациях: в лесах близ г. Нижние Серги, в при-
родном парке «Оленьи ручьи» (Ponomarev et al., 2024) и 

в черте города Екатеринбурга, в Ботаническом саду УрО 
РАН, где этот вид повредил коллекционные посадки пих-
ты сибирской Abies sibirica Ledeb. и пихты сахалинской A. 
sachalinensis (F. Schmidt) Mast. (Баранчиков и др., 2024). 
В осенне-зимний период 2023–2024 гг. полиграф уссурий-
ский был выявлен в Екатеринбургском (Северском) лес-
ничестве, в опытных лесных культурах пихты сибирской, 
заложенных Н.Н. Черновым в 1975 г. и в насаждения пих-
ты сибирской на территории Билимбаевского участкового 
лесничества Билимбаевского лесничества. Результаты об-
следования в вегетационный сезон 2024 г. показали актив-
ное распространение инвайдера в западной части области 
и в северном направлении, вплоть до насаждений с уча-
стием пихты на широте 59°39’16.7” с. ш. (район г. Серова) 
(Пономарев и др., 2025).

Цель данного сообщения – представить результаты 
мониторинга распространения полиграфа уссурийского 
в насаждениях Свердловской области 2025 г. и обобщить 
информацию о современном ареале и наиболее интенсив-
ных очагах массового размножения этого вида в регионе.

Материалы и методы
Мониторинг распространения полиграфа уссурийско-

го на территории Свердловской области в 2025 г. марш-
рутным методом был проведен севернее обнаруженных 
в 2024 г. локаций присутствия этого вида (насаждения в 
районе г. Серова по трассе г. Серов-Северный широтный 
коридор (от г. Серова до границы с Ханты-Мансийским 
Автономным округом). 

Также проводилось натурное обследование в окрест-
ностях г. Екатеринбурга и на землях лесного фонда в 
Билимбаевском, Красноуфимском и Полевском лесниче-
ствах, на лесных участках, предварительно подобранных 
по материалам лесоустройства, в насаждениях с наличием 
пихты сибирской в составе древостоя. 

Присутствие полиграфа уссурийского определяли по 
характерным внешним признакам усыхающих и усохших 
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деревьев пихты в заселенном короедом насаждении: по-
краснение кроны деревьев, начинающееся с нижней части 
и затем охватывающее всю крону, наличие многочислен-
ных мелких вылетных отверстий и обильных смоляных 
потеков на стволах пихты от атак жука. При вскрытии 
коры определялось наличие специфичных для полиграфа 
маточных ходов и погруженных в заболонь куколочных 
колыбелек, оценивался их вид и расположение, а также 
присутствие жуков. Обнаруженные под корой имаго со-
храняли в пробирках с раствором спирта 95 % для уточ-
нения видовой принадлежности в лабораторных условиях 
по видоспецифичным признакам (Кривец и др., 2015). 

Факты обнаружения короеда фиксировались с указани-
ем координат пункта наблюдения, с помощью GPS нави-
гатора модель Garmin 62, либо были привязаны к ближай-
шему населенному пункту (картографическая программа 

SASplanet). Велась фотофиксация наблюдений на цифро-
вую камеру, встроенную в смартфон.

Также для оценки масштабов распространения поли-
графа на территории региона учитывалась информация из 
официальных источников специализированных организа-
ций (Россельхознадзор, ФБУ Рослесозащита, Департамент 
лесного хозяйства Свердловской области). Для анализа 
насаждений с участием пихты сибирской на территории 
Свердловской области использовалась информация из го-
сударственного лесного реестра (ГЛР), формы № 2-ГЛР 
«Распределение площади лесов и запасов древесины по 
преобладающим породами группам возраста». Ведение 
ГЛР предусмотрено ст. 93.1–93.8 Лесного кодекса РФ от 
04.12.2006 № 200-ФЗ (ред. от 29.12.2025). Формы ведения 
ГЛР утверждены приказом Министерства природных ре-
сурсов экологии РФ от 24.02.2021 № 1007. 

Результаты и обсуждение
Если в первичном ареале, на территории Дальнего 

Востока России, основными кормовыми растениями ко-
роеда служит пихта белокорая Abies nephrolepis и пихта 
цельнолистная A. holophylla, то в регионах инвазии коро-
ед повреждает и приводит к усыханию пихту сибирскую 
A. sibirica.

Основная доля пихтовых насаждений сосредоточена в 
западной части региона, по горному хребту и в восточных 
предгорьях. По данным ГЛР по состоянию на 01.01.2025 г. 
на землях лесного фонда в Свердловской области, дре-
востои с преобладанием пихты сибирской в составе со-
ставляют 167 тыс га – это 1.3 % от общей покрытой лесом 
площади и 2.5 % от насаждений с преобладанием хвойных 
пород. Преимущественно, пихтовые древостои, смешан-
ные по составу и разновозрастные. Средний возраст пих-
ты в насаждениях 60 лет. При этом, спелые и перестойные 
составляют 35 % от общей площади, приспевающие 11 %, 
средневозрастные – 25 %, молодняки – 28 %. Значительная 
часть темнохвойных лесов располагается на особо охра-
няемых территориях (ООПТ), таких как, заповедник «Де-
нежкин камень», «Висимский заповедник», природный 
парк «Оленьи ручьи» и др. Такие территории требуют 
особенно внимания, поскольку развитие очагов уссурий-
ского полиграфа на этих территориях в силу законодатель-
ных ограничений борьбы с насекомыми вредителями на 
ООПТ (в наибольшей степени это касается заповедников) 
может привести к накоплению критической массы инвай-
дера и значительному расширению очагов его массового 
размножения.

Лесной фонд Свердловской области разделен на 31 
лесничество. Насаждения с преобладанием пихты сибир-
ской расположены на территории 25 лесничеств. Больше 
всего их в Ивдельском, Карпинском и Нижне-Сергинском 
лесничествах, где такие насаждения занимают более 20 
тыс га, чуть менее около 19 тыс га, в Красноуфимском лес-
ничестве (рисунок 1 (А)). 

При маршрутном мониторинге в вегетационный сезон 
2025 г. севернее ранее зафиксированных локаций обнару-
жения инвайдера по трассе г. Серов-Северный широтный 
коридор (от г. Серова до границы с Ханты-Мансийским 
Автономным округом) он был обнаружен вблизи с. Всево-
лодо-Благодатское, на границе заповедника «Денежкин ка-
мень» (59°93’62.1” с. ш.60°49’50.2” в. д.) и в насаждениях 

с участием пихты в районе моста через реку Малый Оус 
(60°93’15.3” с. ш. 61°55’14.3” в. д.) (рисунок 1 (Б), табли-
ца 1). Здесь необходимо отметить, что с. Всеволодо-Бла-
годатское находится несколько в стороне от Северного 
широтного коридора и поселения инвайдера были обна-
ружены только на ветровальных деревьях, вывал которых 
произошел весной текущего года (покрасневшая хвоя). На 
деревьях, вывал которых произошел позже (зеленая или 
частично покрасневшая хвоя), поселений инвайдера обна-
ружено не было. Не было также обнаружено и атак живых 
деревьев. На момент обследования (13 августа) жуки в по-
селениях составили около 40 % от обнаруженных особей, 
остальные – куколки, либо личинки старшего возраста. В 
районе моста через р. Малый Оус на Северном широтном 
коридоре также поселений на ветровальных деревьях, вы-
вал которых произошел позже весны текущего года (зе-
леная либо частично покрасневшая хвоя) обнаружено не 
было, однако были отмечены многочисленные атаки на 
живые деревья с потеками смолы на стволах, а жуки были 
собраны с живого дерева с частично покрасневшей хвоей. 
На момент обследования (14 августа) жуки в поселениях 
составили около 10 % от всех особей. Локация инвайдера в 
районе реки Малый Оус оказалась самой северной в реги-
оне. Далее по трассе расположены сосновые насаждения 
на песчаных почвах с отсутствием пихты в составе.

Обследование лесных участков на юге Свердловской 
области позволило зафиксировать ранее не обнаруженные 
очаги массового размножения инвайдера. Полиграф ус-
сурийский обнаружен на землях лесного фонда в Полев-
ском участковом лесничестве Сысертского лесничества 
по направлению к д. Кенчурка. В данном направлении 
наблюдается массовое усыхание деревьев пихты сибир-
ской, были выявлены пихтовые насаждения, полностью 
усохшие от воздействия короеда. Новые локации массо-
вого размножения вида с большим количеством усохших 
пихтовых насаждений были также зафиксированы в Ниж-
не-Саранинском участковом лесничестве Красноуфимско-
го лесничества.

Также отмечено наличие полиграфа уссурийского на 
юго-востоке области в г. Талица. По сведениям, предостав-
ленным инженером-лесопатологом департамента Сверд-
ловской области, Змановским С.А. от 11 июня 2025 г, по-
лиграф уссурийский обнаружен в городском дендропарке 
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и является причиной усыхания пихты. На настоящий мо-
мент, это первая локация обнаружения инвайдера на вос-
токе области, а для г. Талица и Талицкого лесничества это 
единственная локация, поскольку на территории лесниче-
ства пихта сибирская не распространена (рисунок 1 (А)).

Обнаруженные на севере области локации инвайдера 
позволяют констатировать, что полиграф уссурийский 
успешно приблизился к 61°00’ с. ш. До сих пор было из-
вестно о распространении этого вида до 59°09’ с. ш. в 
Красноярском крае, в Томской области – до 59°00’ с. ш., 
в Пермском крае – до 58°31’ с. ш. (Кривец и др., 2014). В 
то же время, обнаружение поселений только на ветроваль-
ных деревьях, упавших либо в конце зимы, либо весной 
(полностью покрасневшая хвоя), и отсутствие поселений 
на ветровальных деревьях, упавших позже (зеленая, либо 

частично покрасневшая хвоя), косвенно свидетельствует 
о том, что на этих широтах инвайдер имеет только одно 
поколение в год.

Для сравнения, на юге области (Нижнесергинский 
район, природный парк «Оленьи Ручьи») отмечено нали-
чие двух поколений вида. В ходе эксперимента на отрезах 
стволов пихты сибирской, выставленных на заселение 24 
мая 2024 г, к 11 июля в них были обнаружены не только 
куколки и личинки старшего возраста, но и значительное 
количество молодых жуков. Обследование поселений под 
корой показало, что основную часть составляли куколки и 
личинки старшего возраста, порядка 60 % и 20 % соответ-
ственно, на долю молодых жуков приходилось около 20 % 
от общего числа особей в семье. К началу августа наблю-
дался активный лёт нового поколения.

№ Лесничество Площадь, га. № Лесничество Площадь, га. № Лесничество Площадь, га.
1 Алапаевское 6368 12 Карпинское 26941 23 Сотринское 1020
2 Байкаловское 258 13 Красноуфимское 18576 24 Сухоложское 0
3 Березовское 26 14 Кушвинское 4646 25 Сысертское 4412
4 Билимбаевское 970 15 Невьянское 1281 26 Таборинское 7201
5 Верх-Исетское 11 16 Нижне-Сергинское 27453 27 Тавдинское 2221
6 Верхотурское 7383 17 Нижне-Тагильское 3524 28 Талицкое 0
7 Гаринское 4058 18 Ново-Лялинское 4713 29 Тугулымское 0
8 Егоршинское 65 19 Режевское 0 30 Туринское 930
9 Ивдельское 25886 20 Свердловское 0 31 Шалинское 6811

10 Ирбитское 457 21 Серовское 1501 Итого 16747411 Камышловское 0 22 Синячихинское 2662

Рисунок 1. Распространение полиграфа уссурийского по территории Свердловской области.  
А – территория, на которой обнаружен полиграф уссурийский в Свердловской области, с указанием площади 

насаждений с преобладанием пихты сибирской в составе в разрезе по лесничествам.  
Б – точки обнаружения полиграфа уссурийского в регионе по результатам обследований 2023–2025 гг.

Figure 1. Distribution of the four-eyed fir bark beetle in the Sverdlovsk region  
A – The territory where the beetle was discovered in the Sverdlovsk region, indicating the area of plantations  

with a predominance of Siberian fir in the composition by forestry.  
Б – detection points of the beetle in the region based on the results of surveys in 2023–2025
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Средняя многолетняя температура воздуха на севере 
области в вегетационный сезон примерно на 2 °C ниже, 
чем на юге. Так в г. Ивделе среднемноголетняя температу-
ра мая – + 9 °C, июня – + 14.9 °C, июля – + 17.6 °C, августа 
– + 14 °C, сентября – + 8.2 °C. Средняя за вегетационный
период – + 12.7 °C. В г. Красноуфимске среднемноголет-
няя температура мая – + 11.6 °C, июня – + 16.3 °C, июля

– + 18.2 °C, августа – + 15.9 °C, сентября – + 9.8 °C. Сред-
няя за вегетационный период – + 14.4 °C (Погода и климат,
2025).

Проведенные исследования свидетельствуют о том, 
что полиграф уссурийский успешно адаптировался и ак-
тивно расширяет вторичный ареал на территории Сверд-
ловской области. В настоящее время наиболее активно 

Таблица 1. Географическая привязка и координаты участков, на которых обнаружен полиграф уссурийский 
в Свердловской области по результатам обследований 2023–2025 гг.

Table 1. Geographical reference and coordinates of the sites where the Ussuriysky polygraph was discovered in the Sverdlovsk 
region based on the results of surveys in 2023–2025

№ пункта 
наблюдения/

Observation point #
Место обнаружения/ place of discovery Координаты/ Coordinates

2023 год

1 г. Екатеринбург, Ботанический сад уральского отделения РАН 59°47’45.5” с. ш.
60°36’04.1” в. д.

2 Природный парк «Оленьи ручьи» (Нижнесергинский муниципальный район) 56°30’57.0” с. ш.
59°14’53.9” в. д.

3 Екатеринбургское (Северское) лесничество Парковое участковое лесничество 
квартал 28, выдел 16, 10 км. на северо-запад от г. Екатеринбурга

59°52’59.2” с. ш.
60°17’45.9” в. д.

2024 год
Автомобильная трасса Екатеринбург-Серов

4 Билимбаевское лесничество Билимбаевское участковое лесничество квартал 157 
выдел 11

59°55’35.8” с. ш.
59°39’32.9” в. д.

5 Билимбаевское лесничество Билимбаевское участковое лесничество квартал 64 57°08’0.5” с. ш.
60°06’00.5” в. д.

6 ВПП №1 102 км. Серовской трассы 57°36’07.4” с. ш.
60°09’55.2” в. д.

7 ВПП №2 Железнодорожная станция «Дружба», около г. Нижний Тагил 57°51’15.5” с. ш.
59°54’03.0” в. д.

8 ВПП №3 210 км. Серовского тракта, после г. Качканара 58°27’31.7” с. ш.
59°52’00.5” в. д.

9 ВПП №4 100 км. до г. Краснотурьинска 59°00’31.5” с. ш.
60°30’19.7” в. д.

10 ВПП №5 на подъезде к г. Серову 59°39’16.7” с. ш.
60°23’27.0” в. д.

Автомобильная трасса Екатеринбург-Пермь

11 ВПП №1 на восточном въезде в п. Нижнеиргинское 56°52’22.8” с. ш.
57°28’15.3” в. д.

12 ВПП №2 11 км. восточнее п. Ачит 56°46’13.6” с. ш.
58°05’47.3” в. д.

13 ВПП №3 п. Тюш 56°47’13.0” с. ш.
58°22’40.9” в. д.

14 ВПП №4 5 км. западнее г. Бисерть 56°49’56.7” с. ш.
58°56’48.0” в. д.

15 ВПП №5 поворот с трассы на г. Бисерть 56°49’46.6” с. ш.
59°04’23.6” в. д.

2025 год

16 г. Талица городской Дендропарк 57°00’33.1” с. ш.
63°44’01.1” в. д.

17 Сысертское лесничество Полевское участковое лесничество Кенчурский 
участок квартал 71 выдел 5

56°16’48.2” с. ш.
59°59’17.9” в. д.

18 Красноуфимское лесничество Нижне-Саранинское участковое лесничество 
Нижне-Саранинский участок квартал 58 выдел15

56°27’59.6” с. ш.
57°43’54.1” в. д.

Автомобильная трасса Северный широтный коридор

19 На границе заповедника «Денежкин камень» п. Всеволодо-благодатское 59°93’62.1” с. ш.
60°49’50.2” в. д.

20 Мост через р. Малый Оус 60°93’15.3” с. ш.
61°55’14.3” в. д.
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очаги массового размножения расширяются в юго-запад-
ной части региона, в Красноуфимском и Нижне-Сергин-
ском лесничествах, где наиболее высока доля насаждений 
с преобладанием пихты сибирской в составе древостоя. 
Также высока доля насаждений с преобладанием пихты 
сибирской в двух северных лесничествах – Карпинском и 
Ивдельском (рисунок 1 (А)). Однако, учитывая, что в этих 
лесничествах, судя по имеющимся в настоящее время дан-
ным, вид, скорее всего, дает только одно поколение в год, 
быстрого развития очагов в этом районе ожидать не стоит.

Полученные в результате обследования 2023–2024 гг. 
(рисунок 1 (Б), таблица 1) сведения подтверждены дан-
ными Россельхознадзора. На основании переданной нами 
в ведомство информации об обнаружении инвайдера по 

результатам обследований 2023–2024 гг, по официальной 
информации Россельхознадзора в июле 2024 г. введены 
карантинные зоны в Ботаническом саду УрО РАН (г. Ека-
теринбург) и в природном парке «Оленьи Ручьи». В но-
ябре 2024 г. карантинная зона установлена в Ачитском 
районе Красноуфимского лесничества. В 2025 г. были вве-
дены еще 13 карантинных зон на землях лесного фонда 
в Красноуфимском, Невьянском, Кушвинском, Нижне-Та-
гильском и Билимбаевском лесничествах. Общая площадь 
очагов по официальной информации составляет 2926.4 га. 
Однако, полученные нами данные по итогу обследований 
на 2025 г. показывают, что площади очагов с массовым 
усыханием пихтовых насаждений значительно больше.

Заключение
Учитывая результаты исследований, проведенных 

в 2023–2025 гг., а также информацию из официальных 
источников специализированных организаций, можно за-
ключить, что в настоящее время полиграф уссурийский 

присутствует на территории 13 лесничеств от южной до 
северной границы Свердловской области в западной ее 
части, где сосредоточены насаждения с преобладанием 
пихты сибирской.
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INFORMATION ON THE DISTRIBUTION OF THE FOUR-EYED FIR BARK BEETLE 
POLYGRAPHUS PROXIMUS IN THE PLANTINGS OF THE SVERDLOVSK REGION, 

BASED ON THE RESULTS OF SURVEYS IN 2025
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The spread of the dangerous pest of coniferous plants, the four-eyed fir bark beetle Polygraphus proximus, beyond its 
historical range, poses a serious threat to fir plantations in the regions of invasion. This research provides information on 
the distribution of the species in the Sverdlovsk Province based on the results of surveys conducted in 2025. The increase 
in the number of locations where the four-eyed fir bark beetle was found indicates that the species has successfully adapted 
almost to the entire territory of the Sverdlovsk Province. Currently, the main foci are concentrated in the south-west of the 
region. The research results indicate that since the discovery of the invader in the Sverdlovsk region in 2023, the increase 
in the area of foci with the death of fir plantations has been very intense.
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МЫ ПАМЯТЬ ОБ УЧИТЕЛЕ ХРАНИМ!

WE KEEP THE MEMORY OF THE TEACHER!

21 мая 2026 года исполняется 125 лет со дня рождения Дунина Михаила Семёновича – нашего Учителя с 
мировым именем, академика ВАСХНИЛ и РАСХН, ныне РАН, доктора сельскохозяйственных наук, профессора, 
Заслуженного деятеля науки РСФСР, кавалера двух орденов Ленина, орденов Трудового Красного Знамени, Дружбы 
народов, «Знак Почёта», «Кирилл и Мефодий» 1-ой степени Народной Республики Болгарии, медалей СССР, в том 
числе»За доблестный труд в Великой отечественной войне». Вклад учёного фитопатолога, иммунолога в науку и 
воспитание специалистов по защите растений высшего звена огромен.

М.С. Дунин

Нам выпала удача учиться и работать под научным 
руководством академика М.С. Дунина в период с 1965 по 
1989 гг.

Мы благодарны нашему Учителю, заведующему ка-
федрой фитопатологии, зав. Отделом иммунитета Мо-
сковского отделения ВИР им. Н.И. Вавилова (ныне ГНУ 
ВСТИСП) академику ВАСХНИЛ и Россельхозакадемии 
Михаилу Семеновичу Дунину. Именно он оказал наиболь-
шее влияние на становление наших профессиональных 
взглядов и привил любовь к научной деятельности. Он 
определил и постоянно развивал наши склонности к про-
блеме использования устойчивости растений в их защи-
те, этого важного научного направления, которое, наряду 
с вирусологией, всегда было в центре научных интересов 
Михаила Семеновича. Не всем студентам выпало счастье 
«попасть в руки» такого Учителя, но нам с этим повезло. 

Мы говорим о счастье, так как при всём наличии усердия и 
таланта, развитие их зависит в большой степени от акаде-
мических учителей.

Метод «научного воспитания» Дунина строился на 
образах предшественников. Он часто приводил в пример 
историю Ю.Н. Фадеева. Молодой учёный был направлен 
для работы во ВНИИ Фитопатологии, где позже работад в 
должности заместителя директора и директора Института. 
Под его руководством была подготовлена вся методологи-
ческая, методическая и организационная база, использо-
вание которой позволило противостоять фитосанитарным 
биологическим экспансиям; также начаты работы по из-
учению различных аспектов иммунитета растений, в том 
числе и молекулярно-биологического. Исследования про-
должаются во ВНИИФ, ВИЗР, ВНИИ сельскохозяйствен-
ной биотехнологии и др.



111Вестник защиты растений, 2026, 109(1) // Plant Protection News, 2026, 109(1)

Показателен пример еще одного из наших студентов, 
Дитера Шпаара: его дипломная работа была выполнена 
настолько профессионально, что ГЭК сразу присвоила ему 
степень кандидата наук. В итоге выпускник Тимирязевки 
вернулся на родину с двумя дипломами: об окончании вуза 
и о присуждении степени кандидата биологических наук. 

У себя на Родине, в ГДР, где он был академиком и Пре-
зидентом академии сельскохозяйственных наук, под его 
руководством были развернуты исследования по сортовой 
устойчивости, как основного элемента интегрированной 
защиты растений, фитосанитарии и использованию ЭВМ. 

На лекциях М. С. Дунин погружал нас в мировой кон-
текст: он не просто описывал болезни растений, а раскры-
вал историю их изучения через судьбы ученых. Рассказы-
вая о подсолнечнике, он связывал селекционные прорывы 
В. С. Пустовойта с узкоспециальными исследованиями 
его дочери, создавая у нас целостную картину современ-
ной науки.

Из лекций мы узнавали об интересных работах 
П.П. Лукьяненко в содружестве с фитопатологом А.А. 
Воронковой. 

С особой теплотой и любовью Михаил Семенович от-
носился к славному коллективу ВИЗР. Он делился с нами 
об организаторских способностях талантливого, интелли-
гентного директора ВИЗР К.В. Новожилова, академ. ВА-
СХНИЛ и Россельхозакадемии, о постановке им научных 
исследований в ВИЗР.

Он любил визровцев: М.К. Хохрякова, В.И. Потлайчук, 
Т.И. Федотову, М.Е. Владимирскую, А.Е. Чумакова, Ю.И. 
Власова, М.М. Левитина и Т.М. Хохрякову, Б.Б.-О. Громо-
ву, Н.Н. Гусеву, Н.А. Вилкову, И.Д. Шапиро, С.Л. Тютере-
ва, Э.В. Попову и др. ученых ВИЗР.

На лекциях ученый вдохновлял нас достижениями кол-
лег из ВИЗР, приобщая к большой науке через примеры 
выдающихся личностей. Экзамены он превращал в интел-
лектуальный диалог: короткими вопросами проверял зна-
ния по всему курсу, тактично дополняя ответы студентов. 
Этот необычный метод воспитания помогал нам найти 
свой путь в науке!

Михаил Семенович Дунин был ученый-патриот своей 
родины, но вместе с тем он был открыт для науки всего 
мира. Он понимал, что в науке не может бытьграниц, и 
много сделал для издания важной иностранной литерату-
ры в области фитопатологии в Советском Союзе. В наши 
студенческие годы он как раз издал перевод фундаменталь-
ной работы швейцарского фитопатолога Эрнста Гоймана 
«Инфекционные болезни растений», который обобщил Президент академии сельскохозяйственных наук ГДР, 

академик ВАСХНИЛ Дитер Шпаар (1933–2010)

Академик М.С.Дунин (слева), академик Ю.Н.Фадеев (справа)
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фитопатологические научные знания того времени. Эта 
книга стала для нас научной «библией».

В то время Михаил Семенович Дунин был одним из са-
мых известных фитопатологов не только в Советском Со-
юзе, но и за рубежом. У него были контакты, его знали по 
выступлениям на конгрессах, его советы были ценными. 
Своим именем он открыл нам еще во время учебы двери и 
в другие институты, которые мы посетили. Звание «ученик 
Дунина» помогло нам установить многие научные связи.

Как один из основных организаторов планирования и 
выполнения программ и научно-исследовательских разрабо-
ток в области интегрированной защиты растений, и особен-
но иммунитета растений к болезням и вредителям, академик 
М.С. Дунин активно участвовал в работе Отделения защиты 
растений ВАСХНИЛ, являясь членом бюро и руководителем 
комиссии по иммунитету растений. Его активная позиция, 
выступления на всесоюзных совещаниях, на Годичных об-
щих собраниях Академии и Отделения касались общих 
проблем защиты растений в стране и особенно вопросов 
иммунитета растений. Благодаря деятельности М.С.Дуни-
на, в селекционных центрах научно-исследовательских ин-
ститутов и учреждениях были организованы лаборатории 
иммунитета растений к болезням и вредителям, которые 
успешно работают и сегодня. Большой интерес в послед-
ние годы он проявлял к проблеме энзимо-микозного исто-
щения семян («истекание зерна»), которую теперь успеш-
но разрабатывают его ученики.

Период работы Ученого с мировым именем Михаила 
Семеновича Дунина зав. отделом иммунитета на Москов-
ском отделении ВИР (МОВИР) в 1973–1989 гг. был перио-
дом наибольшего расцвета – образно говоря, это было золо-
тое «тридцатилетие» в истории нашего Отделения за всю 
его почти полувековую историю. Возглавляемый им отдел 
стал одним из крупных в МОВИРе. Исследования в отделе 
иммунитета велись в комплексе с ресурсными лаборато-
риями, были разработаны уникальные экспресс-методы 
оценки генофонда из мировой коллекции ВИР на устой-
чивость к корневым гнилям, киле капусты, истеканию 
(ЭМИС), вирусным болезням, нематодам. Экспресс-ме-
тоды, источники устойчивости к болезням оперативно 
передавались селекционерам. За заслуги по изучению 
генофонда мировой коллекции Всесоюзного института 

растениеводства (ВИР) им. Н.И. Вавилова, он был удосто-
ен Орденом Дружбы народов. Всегда призывал «высоко 
держать звание научного сотрудника ВИР». Иммунологи-
ческие работы продолжаются. 

Он также считал, что ученый-исследователь, кроме 
своей специальности, должен уметь водить машину, знать 
иностранные языки (прочитать хоть одну страницу на ино-
странном языке в день), печатать на машинке (по современ-
ным меркам – работать на компьютере) и фотографировать. 
В исследователе он ценил внимательность и умение заме-
чать то, что кажется обыденным, удивляться и радоваться 
обычным вещам.

Анализируя разностороннюю сферу деятельности 
академика М.С. Дунина, можно прийти к выводу, что его 
основным и наиболее любимым делом была преподава-
тельская работа, нацеленная на воспитание, обучение и 
подготовку будущих специалистов по защите растений, мо-
лодых ученых – кандидатов и докторов наук.

У Михаила Семеновича был свой особый подход к 
подготовке и обучению молодых специалистов и ученых, 
этому направлению деятельности уделялось много сил, 
времени и забот. Предъявляя высокие требования к себе, 
он был достаточно требовательным к своим подопечным. 
В тех случаях, когда доводилось отстаивать свое научные 
взгляды, идеи и факты, Михаил Семенович проявлял в 
меру твердость, упорство и непреклонность.

Мы присоединяемся к отзывам и мнениям людей, знав-
ших Михаила Семеновича. Отмечается, прежде всего, глу-
бокий ум, эрудиция, знание проблем биологической науки, 
умение выбрать самое главное и нужное в науке и произ-
водстве, сосредоточить внимание на передовых научных 
позициях, с ровным вниманием относиться к решению 
прикладных и фундаментальных задач. В своих выступле-
ниях и лекциях его яркий талан ученого, фитопатолога, 
иммунолога отмечали: ректор РГАУ-МСХА имени К.А. 
Тимирязева, академик И.С. Шатилов, Президент ВАСХ-
НИЛ, академик П.П Вавилов, академики В.А. Захаренко, 
В.И. Долженко и др.

В ряду выдающихся фитопатологов XX века имя наше-
го Учителя Михаила Семеновича Дунина заняло достой-
ное место!

Темирбекова С.К. (ФГБНУ ВНИИФ), Джалилов Ф. С.-У. (РГАУ-МСХА имени К.А. Тимирязева),  
Шильцова М.А. ООО («Агрохим XXI»), Янош Молнар (Венгрия)
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