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АННОТАЦИЯ

Цель исследования состояла в разработке подхода к количественной оценке характера межвидовых 
отношений почвенных микромицетов. Исследования проводили в северной лесостепи Западной Сибири 
общепринятыми и авторскими методами. Установлено,  что  в течение 2020–2022 гг. фитопатогенный мико-
ценоз подземных и генеративных органов культурных и дикорастущих злаков характеризовался стабиль-
ностью: основными фитопатогенами были Bipolaris sorokiniana Sacc. Shoem. и грибы рода Fusarium Link.,  
встречаемость которых была близка к 100 %. Общее число  видов микромицетов на подземных органах 
составило  13,  на генеративных –  8. Максимальное биологическое разнообразие грибов отмечено  во  влаж-
ных условиях,  выявлена смена доминирования влаголюбивого  F. poae (Peck.) Wollenw. засухоустойчивым F. 
oxysporum Schltdl. Коэффициенты общности видового  состава возбудителей фузариозной корневой гнили 
отражали степень контрастности погодных факторов вегетаций. Выявлена сукцессия грибов рода Fusarium 
в системе органов растений по  фазам вегетации и определены параметры перекрытия их реализован-
ных экологических ниш. Изучение попарных межвидовых отношений микромицетов методом встречных 
культур,  благодаря разработке новой оригинальной шкалы для количественной оценки взаимодействия 
видов,  позволило  выявить наиболее конкурентоспособные виды. Конкуренция выражалась в снижении 
скорости радиального  роста колоний (до  2,5 раза),  значительных морфологических отклонениях от чистых 
культур  (до  7 признаков из 10),  в формировании зоны лизиса шириной более 7 мм (максимально  12 мм),  
а также в изменении интенсивности споруляции как в сторону стимуляции (максимально  до  20 раз),  так 
и угнетения (максимально  до  30 раз). В пределах исследованных сочетаний конкурентные отношения 
выявлены в 46,4 %  случаев,  а нейтральные –  в 53,6 %.

Ключевые слова: микромицет,  межвидовые отношения, конкуренция,  биологическое разнообразие,  
генеративный орган,  колонизация,  подземный орган,  шкала количественной оценки.
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ВВЕДЕНИЕ

Многие почвенные микромицеты,  являясь 
естественными резидентами педоценозов,  
в процессе эволюции сформировали парази-
тарные системы с дикорастущими предста-
вителями флоры,  часть из которых в даль-
нейшем были введены в культуру. Особенно  
распространены на всех континентах парази-
тарные системы “мятликовые растения –  поч-
венные фитопатогены родов Fusarium Link. 
и Helminthosporium Link.” [Chelkowski et al., 
2007; Barnhart et al., 2012; Fels-Klerxa et al., 
2012; Kriss et al., 2012; Stenglein et al., 2014; 
Toropova et al., 2021b]. Среди почвенных фи-
топатогенов грибы рода Fusarium и H. sativum 
Pam. (sin. Bipolaris sorokiniana Sacc. Shoem.) 
занимают особое место  не только  потому,  что  
являются возбудителями болезней (корневых 
гнилей,  пятнистостей и ожогов листьев,  увя-
даний,  вилтов и др.) более 200 видов куль-
турных и дикорастущих растений и заселяют 
почвы всего  мира,  но  и благодаря их способ-
ности вызывать у зерновых культур  чрезвы-
чайно  опасный для людей и животных мико-
токсикоз зерна [Langseth et al., 1999; Hussein, 
Brasel, 2001; Sebaert et al., 2009; Oerke et al., 
2010; Fels-Klerxa et al., 2012; Kriss et al., 2012;  
Гагкаева и др.,  2014;  Торопова и др.,  2019].

Почвенные фитопатогенные микромицеты,  
обладая К-стратегией жизненного  цикла,  спо-
собны длительное время сохраняться в поч-
ве. Так,  длительность выживания грибов рода 
Fusarium в форме хламидоспор,  склероци-
ев и других покоящихся структур  достигает 
15 лет,  что  обеспечивает функционирование 
долговременных стационарных очагов в есте-
ственных стациях и агроценозах [Vorob’eva, 
Toropova, 2020, 2022]. B. sorokiniana сохраня-
ется в почве в форме конидий,  хламидоспор  
и мицелия 5–7 лет [Toropova et al.,  2021а]. 
Экологические ниши фитопатогенных микро-
мицетов B. sorokiniana и рода Fusarium вклю-
чают не только  подземные органы растений,  
но  и генеративные органы,  которые они ко-
лонизируют при благоприятных гидротерми-
ческих условиях. Фитопатогены могут сохра-
няться в зерновках мятликовых растений до  
7 лет,  что  расширяет почвенные очаги и спо-
собствует формированию новых при прораста-
нии инфицированных семян [Burlakoti et al., 
2014;  Торопова,  Стецов,  2018]. Интенсивность 
заражения генеративных органов мятликовых 

растений фитопатогенными почвенными ми-
кромицетами определяется рядом абиотиче-
ских и биотических факторов,  среди которых 
существенную роль играют генетические осо-
бенности растений,  численность в почве по-
коящихся структур  фитопатогенов,  межви-
довые отношения с другими микромицетами 
и антагонистической микрофлорой,  погодные 
условия [Bateman, Murray, 2001; Rossi et al., 
2001; Kriss et al., 2012;  Торопова и др.,  2019].

Исследование патогенных микоценозов 
подземных органов культурных и дикорасту-
щих злаков показало,  что  грибы рода Fusa‑ 
rium формируют совместные патокомплексы 
с B. sorokiniana. Видовое разнообразие фуза-
риевых микромицетов на подземных органах 
сортов яровой пшеницы разного  географи-
ческого  происхождения,  по  данным авто-
ров,  составляло  10–12 видов [Торопова и др.,  
2022]. Самая высокая частота встречаемости 
на подземных органах культурных злаковых 
растений была у F. sporotrichioides, F. avena-
ceum, F. poae, F. equiseti, F. oxysporum, F. sola-
ni, F. equiseti [Toropova et al., 2021б;  Торопова 
и др.,  2022]. На подземных органах дикора-
стущих злаков Bromopsis inermis Holub. и Se-
taria glauca (L.) Beauv. присутствовали F. oxy‑ 
sporum, F. solani, F. sporotrichioides, F. poae 
[Торопова и др.,  2018].

На семенах культурных злаков в Сиби-
ри постоянно  присутствовал B. sorokinia-
na и достаточно  широкий набор  видов рода 
Fusarium,  среди которых с разной частотой 
встречались F. sporotrichioides,  F. poae,  F. ox-
ysporum, F. culmorum,  F. solani,  F. equiseti, 
F. avenaceum,  F. incarnatum,  F. heterosporum,  
F. acuminatum, F. solani, F. graminearum и др. 
[Торопова и др.,  2019]. На семенах дикора-
стущих злаков также был выявлен комплекс 
микромицетов,  где доминировали F. sporotri-
chioides,  F. poae,  F. oxysporum. Распростране-
нию и развитию фитопатогенов на генератив-
ных органах растений способствовали высокие 
температуры в последней декаде июля и в ав-
густе,  превышающие средние многолетние 
данные на 3–5 °С,  а также обильные осад-
ки в августе [Казакова и др.,  2016;  Гагкаева 
и др.,  2014;  Торопова и др.,  2019]. Коэффи-
циенты корреляции степени инфицирования 
генеративных органов злаков грибами рода 
Fusarium и суммы осадков за август составили  
r = 0,721 … 0,869,  тот же показатель по   
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B. sorokiniana ‒ 0,732 … 0,916 [Казакова и др.,  
2016;  Торопова,  Стецов,  2018]. Инфицирова-
ние генеративных органов злаков повсемест-
но  носит комплексный характер,  может быть 
вызвано  несколькими видами фитопатогенов,  
вступающих в сложные отношения как с рас-
тением-хозяином,  так и друг с другом [Barn-
hart et al., 2012;  Гагкаева и др.,  2014;  Казакова 
и др.,  2016;  Торопова,  Стецов,  2018;  Торопова 
и др.,  2019,  2022]. Кроме того,  в экологии и фи-
топатологии хорошо  известно  явление замеще-
ния экологических ниш элиминированных фи-
топатогенов близкими видами,  часто  не менее 
агрессивными [Vorob’eva, Toropova,  2019].

Колонизируя колос,  фитопатогены могут 
продуцировать микотоксины,  крайне опасные 
для здоровья человека и животных [Hussein, 
Brasel, 2001;  Fels-Klerxa et al., 2012;  Мазыгу-
ла,  Харламова,  2015;  Монастырский,  2016]. 
Многие виды Fusarium,  поражающие зерно-
вые культуры,  продуцируют фузариотоксины 
дезоксиниваленол (ДОН),  ниваленол (НИВ),  
зеараненон (ЗЕА),  Т-2 токсин,  а также фу-
монизины,  индуцирующие онкологические 
заболевания [Vogelgsang et al., 2008; Kriss et 
al., 2012; Гагкаева и др.,  2014;  Stenglein et al., 
2014;  Торопова и др.,  2019] Так,  основной воз-
будитель фузариоза колоса озимой пшеницы 
токсинопродуцирующий вид F. graminearum 
Schwabe. синтезирует ДОН и его  ацетатные 
производные,  а также НИВ [Hussein, Brasel, 
2001; Hörberg, 2002; Ward et al., 2008; Karlsson 
et al., 2021]. Фузариотоксины обладают нефра-
токсичными,  иммуносупрессивными и канце-
рогенными свойствами [Hussein, Brasel, 2001; 
Vogelgsang et al., 2008; Sebaert et al., 2009]. 
Токсинообразующие виды грибов рода Fusa‑ 
rium больше приурочены к теплым и влаж-
ным регионам,  однако  их очаги периодически 
появляются и в регионах с экстремальными 
погодными условиями [Гагкаева и др.,  2014;  
Торопова и др.,  2019]. В 2016 году на терри-
тории Сибири выявлен F. graminearum – ос-
новной производитель наиболее опасных ми-
котоксинов ДОН,  его  ацетатные производные 
и НИВ,  вызывавший типичные симптомы по-
ражения зерновых культур  фузариозом ко-
лоса [Торопова и др.,  2019]. Недавними иссле-
дованиями установлено,  что  F. graminearum 
является полноценным членом патогенного  
микоценоза подземных органов сортов яровой 
пшеницы [Торопова и др.,  2021].

Закономерное изменение степени реализа-
ции фундаментальных экологических ниш фи-
топатогенами в пространстве и времени в ходе 
онтогенеза видов растений-хозяев отражается 
в неоднородности видового  состава патоген-
ных микоценозов и обусловлено  сложностью 
межвидовых отношений в системе “растение–
фитопатогены–антагонисты почвы” [Godoy et 
al., 2018; Vorob’eva, Toropova, 2020]. Межвидо-
вые взаимоотношения в сообществах микро-
организмов рассмотрены преимущественно  
в классических работах [Burkholder, 1952; van 
Cemerden, Kuenen, 1984; Abrams, 1987]. В от-
носительно  недавнее время сделана попытка 
комплексного  подхода к типизации межвидо-
вых взаимодействий животных,  что  указы-
вает на актуальность подобных исследований 
[Хабибуллин,  2014].

Ранее проведенные авторами эксперимен-
ты свидетельствуют о  том,  что  межвидовые 
отношения почвенных микромицетов,  выде-
ленных из генеративных органов злаков,  но-
сят сложный и разнообразный характер  ‒ от 
антагонизма до  кооперации,  что,  несомнен-
но,  вносит вклад в формирование патогенных 
микоценозов и перспективно  для прогнозиро-
вания исхода конкурентных взаимодействий 
фитопатогенных почвенных микромицетов 
[Казакова и др.,  2016]. Однако  в литературе 
отсутствуют сведения о  возможности количе-
ственной оценки напряженности межвидовых 
отношений фитопатогенных микромицетов.

Цель исследования –  разработка подхода 
к количественной оценке характера межвидо-
вых отношений почвенных микромицетов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследование проведено  в 2020–2022 гг. на 
сортах яровой пшеницы разного  географиче-
ского  происхождения из коллекции ФИЦ Ин-
ститут цитологии и генетики СО РАН (лабо-
ратория генофонда растений) из различных 
регионов: Новосибирская-15,  Сибирская-17,  
Обская-2 (Новосибирская область),  ЛТ-3 (Ле-
нинградская обл.),  Воронежская-18 (Воронеж-
ская обл.),  Тулайковская Надежда (Самарская 
обл.),  Зауралочка (Курганская обл.),  Long Fu 
13 (Китай),  Степная-53 (Казахстан),  DL 803-
2 (Индия),  Mayon-1 (Сирия),  Remus (Гер-
мания),  Manu (Финляндия),  Quarna (Швей-
цария),  Тома (Белоруссия),  Evros (Греция),  
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Calingiri (Австралия), NIL Thatcher Lr35 (Ка-
нада),  М83-1541 (США),  Karee (ЮАР),  а так-
же на дикорастущих злаках Bromopsis inermis 
Holub. и Setaria glauca (L.) Beauv. в северной 
лесостепи Западной Сибири. Растительные 
образцы отбирали из пяти точек популяции 
по  20 растений в течение трех лет. Исследо-
вали подземные органы растений,  зерновки 
и стержни колосьев (метелок) каждого  вида 
растений в динамике по  фазам вегетации,  
определяя таксономический состав микроми-
цетов [Gerlach, Nirenberg,  1982;  Шипилова,  
Иващенко,  2008]. В исследованиях использо-
вали общепринятые методы анализа [Чулки-
на и др.,  2017].

Изучение попарных межвидовых отноше-
ний наиболее распространенных фитопатоге-
нов проводили методом встречных культур  
[Burkholder,  1952]. Проведена серия опытов 
сочетаний восьми видовых изолятов (Bipolaris 
sorokiniana Sacc. Shoem., Fusarium poae (Peck) 
Wollenw., F. oxysporum Schltdl., F. solani (Mart.) 
Sacc., F. equiseti (Corda) Sacc., F. sporotrichi-
oides Sherb., F. sambucinum Fuckel) в пяти-
кратной повторности. Все показатели учитыва-
ли на 3-и,  7-е и 10-е сутки культивирования. 
В ходе исследований разработана новая шкала 
количественной оценки межвидовых отноше-
ний микромицетов по  комплексу из четырех 
групп показателей: 1) изменение скорости ра-
диального  роста колоний (измерения проводи-
ли на 3-и,  7-е и 10-е сутки,  вычисляли сред-
нюю скорость),  2) изменение характера роста 
колоний культур  микромицетов ((2.1. пигмен-
тация реверса (цвет,  интенсивность),  2.2. пиг-
ментация мицелия (цвет),  2.3. строение коло-
нии (пушистая,  волокнистая,  бархатистая,  
клочковатая и т. д.),  2.4. характер  края (зуб-
чатый,  гладкий,  волокнистый,  фестонча-
тый,  реснитчатый и т. д.),  2.5. структура ко-
лонии (однородная,  волокнистая,  зернистая),  
2.6. консистенция колонии (мягкая,  плот-
ная),  2.7. поверхность колонии (гладкая,  ше-
роховатая),  2.8. профиль колонии (плоский,  
изогнутый,  выпуклый),  2.9. форма колонии 
(круглая,  концентрическая),  2.10. строение 
центральной части колонии (куполообразное,  
плоское,  кратерообразное),  всего  10 показа-
телей)),  3) наличие и ширина зоны лизиса,  
4) изменение в любую строну интенсивности 
споруляции микромицетов,  которую учитыва-
ли в динамике на 3-и,  7-е и 10-е сутки в цен-

тре колоний и на крае со  стороны встречной 
колонии (табл. 1).

В качестве контроля использовали чистые 
колонии микромицетов,  которые выращива-
ли одновременно  с опытными вариантами. По  
каждой из четырех групп показателей были 
разработаны четырехбалльные шкалы оценки 
конкурентоспособности микромицета: от 0 –  
минимальная конкурентоспособность,  до  4 –  
сильный конкурент,  не реагирует на наличие 
другого  гриба. Баллы каждого  вида суммиро-
вались по  четырем группам показателей.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В течение 2020–2022 гг. фитопатогенный 
микоценоз подземных органов 20 сортов яро-
вой пшеницы характеризовался стабиль-
ностью: основными фитопатогенами были 
B. sorokiniana и грибы рода Fusarium,  встре-
чаемость которых на всех органах растений 
и в течение всех фаз вегетаций была близка 
к 100 %  (табл. 2). Во  влажные годы происхо-
дило  увеличение видового  разнообразия фу-
зариев,  особенно  если благоприятные усло-
вия складывались в начале вегетационного  
сезона и происходила успешная колонизация 
подземных органов всходов влаголюбивыми 
видами ‒ F. poaе, F. graminearum, F. solani, 
F. culmorum и др. Засушливые условия на-
чала вегетации обеспечивали преимущества 
более засухоустойчивым видам –  прежде 
всего  F. oxysporum и F. equiseti, F. avenace-
um. Биологическое разнообразие грибов рода 
Fusarium было  максимальным в 2020 г. –  10 
видов,  в 2021 г. – 7,  а в 2022 г. –  6 видов,  
максимальное по  фазам вегетации и орга-
нам растений разнообразие видов фузариев 
было  отмечено  на вторичных корнях в фазу 
цветения яровой пшеницы независимо   
от года.

Видовой состав фузариевых микромицетов 
в 2020 и 2021 гг. был представлен доминанта-
ми F. poae и комплексом видов F. oxysporum,  
а в засушливом 2022 г. доминировал толь-
ко  F. oxysporum. Дополнительными видами 
в течение трех лет были F. equiseti,  F. solani 
и F. sporotrichioides Sherb.,  редко  встречаю-
щимися: в 2020 г. ‒ F. graminearum, F. culmo-
rum Sacc.,  F. heterosporum., F. acuminatum, 
в 2021 г. ‒ F. semitectum и F. sambucinum,  
в 2022 г. ‒ F. avenaceum.
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Т а б л и ц а  1
Шкала для оценки межвидовых отношений микромицетов методом встречных культур*

Показатель Характеристика Балл

1. Замедление  
радиальной  
скорости  
роста колонии

Замедление скорости роста нет или она не превышает 10 % 4

Замедление небольшое,  11–20 % 3

Замедление умеренное,  21–30 % 2

Замедление сильное,  31–50 % 1

Замедление очень сильное,  более 50 % 0

2. Изменение  
морфологии  
колоний

Изменений морфологии по  сравнению с контролем нет 4

Изменения по  1–2 признакам из 10 3

Изменение по  3–4 признакам из 10 2

Изменение по  5–6 признакам из 10 1

Изменение по  7–10 признакам 0

3. Наличие зоны 
лизиса между 
встречными  
колониями

Зона лизиса отсутствует,  края колоний имеют типичную форму и пигментацию 4

Зона лизиса до  2 мм или у колонии отмечено  усиление пигментации или измене-
ние характера края

3

Зона лизиса от 2 до  5 мм 2

Зона лизиса от 5 до  7 мм 1

Зона лизиса более 7 мм 0

4. Изменение  
интенсивности 
споруляции  
в сторону  
стимуляции или 
подавления

Отклонения нет или оно  не превышает 10 % 4

Отклонение 11–20 % 3

Отклонение 21–30 % 2

Отклонение 31–50 % 1

Отклонение более 50 % 0

Максимальная сумма баллов по  всем блокам шкалы 16

* В качестве контроля для сравнения используется чистая культура.

Т а б л и ц а  2
Биологическое разнообразие микромицетов в патогенных комплексах подземных органов злаковых  

растений по фазам вегетации, 2020–2022 гг.

Вид

Всходы Цветение Зрелость

Первичные 
корни

Основание 
растений

Первичные 
корни

Вторичные 
корни

Основание 
растений

Первичные 
корни

Вторичные 
корни

Основание 
растений

0 1 2 0 1 2 0 1 2 0 1 2 0 1 2 0 1 2 0 1 2 0 1 2

B. sorokiniana + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +

F. poae + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +

F. oxysporum + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +

F. equiseti + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +

F. sambucinum + 0 0 + 0 0 + + 0 + 0 0 + 0 0 + 0 0 + 0 0 + 0 0

F. graminearum + 0 0 + 0 0 + 0 0 + 0 0 + 0 0 + 0 0 0 0 0 0 0 0

F. solani + + 0 0 + 0 + + + + + + + + + + + + + + + + + +

F. sporotrichioides 0 + + 0 + + + 0 0 + + + + 0 0 + + + + + + + + 0

F. culmorum 0 0 0 0 0 0 + 0 0 0 0 0 0 0 0 + 0 0 + 0 0 + 0 0

F. heterosporum 0 0 0 0 0 0 + 0 0 + 0 0 + 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

F. acuminatum 0 0 0 0 0 0 0 0 0 + 0 0 + 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

F. semitectum 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 + 0 0 0 + 0 0 0 0 0 0

F. avenaceum 0 0 0 0 0 + 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 + 0 0 + 0 0 0

П р и м е ч а н и е.  0 – 2020 г.,  1 – 2021 г.,  2 – 2022 г.
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Коэффициенты общности видового  соста-
ва возбудителей фузариозной корневой гнили 
злаков составили между 2020 и 2021 гг. 0,55–
0,63,  между 2020 и 2022 гг. ‒ 0,38–0,56,  между 
2021 и 2022 гг. –  0,63–0,83,  отражая степень 
контрастности погодных факторов вегетаций.

Выявлена сукцессия фузариев в систе-
ме органов растений по  фазам вегетации 
и определены параметры перекрытия их ре-
ализованных экологических ниш. Показана 
приуроченность F. equiseti к фазе всходов,  
особенно  к основаниям стеблей,  F. graminea‑ 
rum и F. sporotrichioides ‒ к фазе цветения-ко-
лошения сортов,  особенно  к корневой систе-
ме растений,  F. solani и F. culmorum ‒ к кон-
цу вегетации безотносительно  подземных 
органов растений. Перекрытие экологических 
ниш по  частоте совместной встречаемости ви-
дов было  максимальным,  до  100 %,  у F. poaе 
и F. oxysporum. Отмечена дивергенция эко-
логических ниш на всех подземных органах 
растений в течение всех вегетаций у F. solani 
с F. equiseti –  перекрытие их реализованных 
ниш всегда было  меньше в 1,5–2 раза,  чем 
индивидуальные реализованные ниши этих 
микромицетов. По  остальным видам перекры-
тие экологических ниш зависело  от органов 
растений,  где они были реализованы,  а так-
же от фаз вегетации. В ряде случаев выявле-
на полная дивергенция экологических ниш ви-
дов по  органам и сортам.

Результаты исследования биологического  
разнообразия видов микромицетов по  орга-
нам колоса и зерновки представлены в табл. 3. 
Данные таблицы показывают,  что  все изу-
ченные таксоны микромицетов (B. sorokinia-
na,  грибы родов Alternaria и Fusarium) име-
ли 100 %  встречаемость на органах колосьев 
и зерновок сортов яровой пшеницы. Среди гри-
бов рода Fusarium доминировал F. oxysporum,  
который встречался на 93,2 %  образцов. К до-
полнительным видам с 43,2 %  встречаемости 
следует отнести F. poae и F. equiseti. Редки-
ми видами были F. sporotrichioides и F. ave‑ 
naceum с частотой встречаемости 25 и 13,6 %  
соответственно. Самый редкий F. sambucinum 
с частотой 4,6 %,  он был выделен из зароды-
шей и оболочек зерен только  одного  сорта –  
LТ-3 из Ленинградской области.

Общее биологическое разнообразие видов 
микромицетов колебалось от 3 (сорт Заура-
лочка из Курганской обл.) до  7 (финский сорт 
Manu). По  органам колоса и зерновки 7 видов 
было  выявлено  в зародышах и оболочках зер-
новок,  6 –  в стержнях колосьев и эндоспер-
мах зерновок. B. sorokiniana и F. oxysporum 
инфицировали органы колоса и зерновок рав-
номерно. Можно  отметить тенденцию приуро-
ченности F. poae к стержням колосьев,  а F. equ‑ 
iseti –  к стержням колосьев и оболочкам зерен.

Коэффициенты общности видового  соста-
ва микромицетов по  сортам составляли от 1 

Т а б л и ц а  3
Биологическое разнообразие микромицетов по органам колоса и зерновки сортов яровой пшеницы  

на фазе зрелости, 2021–2022 гг.

Сорт

Bipolaris 
sorokiniana

Fusarium 
oxysporum

Fusarium 
poae

Fusarium 
equiseti

Fusarium 
sporo‑ 

trichioides

Fusarium 
sambucinum

Fusarium 
avenaceum

Alternaria 
spp.

1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4

Сибирская-17 + + + + + + – + + + + + + – – – + – – – – – – – – – – – + + + +

Remus + + + + + + + + + + + – – – – – – – – – – – – – – – – – + + + +

Nil Thatcher Lr35 + + + + + + – + + – – + + – – + + – – + – – – – + – + + + + + +

Jin Chun 2 + + + + + + + + – – – + + – – – – – – – – – – – – – – – + + + +

Зауралочка + + + + + – + + – – – – + + – – – – – – – – – – – – – – + + + +

ЛТ-3 + + + + + + + + + + – – + – + + – + + + – – – – – + – – + + + +

К-65834 + + + + + + + + + – – – – – – + + – – – – – – – + – – – + + + +

Manu + + + + + + + + + – – – – + – + + – – – – + – + + – – – + + + +

Quarna + + + + + + + + + – – + + + – + + – – – – – – – – – – – + + + +

Calingiri + + + + + + + + + – – + + – + + – – + – – – – – – – – – + + + +

Karee + + + + + + + + + – – – + – – – – – – + – – – – – – – + + + + +

Частота  
встречаемости,  %

100 93,2 43,2 43,2 25,0 4,6 13,6 100

П р и м е ч а н и е.  1 –  стержень колоса;  2 –  зародыш;  3 –  эндосперм;  4 –  оболочка.
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(NIL Thatcher Lr13, LT-3, Karee) до  0,44 у сор- 
тов Remus (Германия) и Зауралочка (Кур-
ганская область) с сортом Manu (Финляндия). 
Анализ перекрытия экологических ниш ми-
кромицетов по  частоте совместной встречае-
мости показал,  что  максимальное перекрытие 
93,2 %  было  у B. sorokiniana с F. oxysporum. 
Умеренное перекрытие ниш 36,4–43,2 %  выяв-
лено  у B. sorokiniana и F. oxysporum с F. poae 
и F. equiseti. 

Относительно  небольшое перекрытие ниш,  
на уровне 11,4–25 %,  было  у B. sorokiniana,  
F. oxysporum,  F. poae с F. sporotrichioides,  
у F poae с F. equiseti и F. avenaceum, а также 
у F. sporotrichioides с F. avenaceum. В осталь-
ных комбинациях видов перекрытие отсутство-
вало  или было  незначительным – до  4,6 %.

Таким образом,  исследования показали,  
что  большое число  фитопатогенных микроми-
цетов постоянно  взаимодействует между со-
бой,  влияя на реализацию видами фундамен-
тальных экологических ниш [Whitfield, 2002;  
Торопова и др.,  2021]. Эти связи складывались 
по  мере образования и развития вида как це-
лостной системы. Фактор  влияния одного  ми-
кромицета на другой при их ассоциативном 
взаимоотношении на питательной среде мо-
жет быть связан с выделением в окружаю-
щую среду продуктов метаболизма [Langseth 
et al., 1999; Baayen et al., 2001; Vogelgsang et al., 
2008; Karlsson et al., 2021].

Результаты количественной оценки вза-
имодействия микромицетов представлены 
в табл. 4.

Данные таблицы свидетельствуют,  что  
взаимоотношения между отдельными видами 
микромицетов носили индивидуальный ха-
рактер  и значительно  отличались по  остро-

те и характеру. Следует отметить,  что  чис-
ло  набранных отдельными микромицетами 
баллов различалось в 8 раз,  от 2 баллов,  на- 
бранных B. sorokiniana, при взаимодействии 
с F. sambucinum,  до  16 баллов у F. oxysporum 
во  встречной культуре с F. poae. Учитывая 
существенные различия в набранных баллах,  
мы предлагаем взаимодействие видов считать 
нейтральными,  если оба набрали 10 баллов 
и более,  а разница между видами не превы-
шает 3 баллов. Такого  рода отношения были 
выявлены у F. sporotrichioides,  F. equiseti,  
F. poae,  F. oxysporum,  F. avenaceum с пятью 
другими видами рода Fusarium. Конкурент-
ные отношения сложились у всех фузариевых 
грибов с B. sorokiniana,  причем он доминиро-
вал над F. sporotrichioides,  F. solani и F. ave-
naceum. Напротив,  F. sambucinum, F. equiseti, 
F. poae и F. oxysporum доминировали при их 
совместном культивировании с B. sorokiniana,  
причем во  многих случаях отмечено  сильное 
взаимное угнетение. F. sambucinum показал 
конкурентное подавление таких видов,  как 
F. equiseti, F. solani и F. oxysporum,  и рав-
ные по  силе,  но  конкурентные отношения 
с F. sporotrichioides, F. poae и F. avenaceum. 
Конкуренция выражалась в снижении скоро-
сти радиального  роста колоний (до  2,5 раза),  
значительных морфологических отклонениях 
от чистых культур  (до  7 признаков из 10),  
в формировании зоны лизиса шириной более 
7 мм (максимально  12 мм),  а также в измене-
нии интенсивности споруляции как в сторо-
ну стимуляции (максимально  до  20 раз),  так 
и угнетения (максимально  до  30 раз). В пре-
делах исследованных сочетаний конкурентные 
отношения были выявлены в 46,4 %  случаев,  
а нейтральные –  в 53,6 %.

Т а б л и ц а  4
Попарные межвидовые взаимоотношения фитопатогенов во встречных культурах, баллы шкалы

Вид Сумма баллов видов столбец/строка

F. sambucinum 4/2 –
F. sporotrichioides 6/8 7/7 –
F. equiseti 14/8 8/13 11/14 –
F. poae 8/6 8/8 10/11 11/12 –
F. solani 4/7 7/10 14/13 10/11 15/14 –
F. oxysporum 6/4 9/13 15/12 13/11 16/13 14/11 –
F. avenaceum 5/7 8/8 13/13 12/11 11/13 14/15 13/11

B. soro‑ 
kiniana

F. sambu‑ 
cinum

F. sporotri-
chioides

F. equiseti F. poae F. solani F. oxyspo‑ 
rum
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ОБСУЖДЕНИЕ

В ходе исследований были подтверждены 
полученные во  многих регионах мира дан-
ные о  совместном паразитировании почвен-
ных микромицетов Bipolaris sorokiniana Sacc. 
Shoem. и грибов рода Fusarium Link. в систе-
ме подземных органов растений [Bateman et 
al., 2001; Rossi et al., 2001; Del Ponte et al., 2015; 
Xu et al., 2018; Garmendia et al., 2018; Duffeck 
et al., 2020; Торопова и др.,  2021,  2022;  Гав-
рилова и др.,  2022]. Уточнен видовой состав 
грибов рода Fusarium на подземных и гене-
ративных органах растений и выявлено  бо-
лее низкое разнообразие видов на надзем-
ных органах,  являющихся дополнительной 
экологической нишей видов,  что  согласует-
ся с более ранними публикациями [Торопова 
и др.,  2020,  2021,  2022]. Установлено  влия-
ние экстремальных погодных условий вегета-
ции,  характерных для регионов с остро  кон-
тинентальным климатом,  на видовой состав 
грибов рода Fusarium, а также на смену до-
минирования видов фузариев,  что  упомина-
лось в ряде отечественных публикаций и ра-
бот из других стран мира [Doohan et al., 2003; 
Vogelgsang et al., 2008; Garmendia et al., 2018; 
Xu et al., 2008;  2018;  Торопова и др.,  2019;  
Гаврилова и др.,  2022]. Коэффициенты общно-
сти видового  состава возбудителей фузариоз-
ной корневой гнили злаков отражали степень 
контрастности погодных факторов вегетаций. 
В ходе исследований получила дальнейшее 
развитие концепция фундаментальных эколо-
гических ниш фитопатогенов [Whitfield, 2002; 
Scheele et al., 2017; Vorob’eva, Toropova,  2019,  
2020]. В частности,  сделана детальная количе-
ственная оценка степени реализации фунда-
ментальных ниш и их перекрытия по  частоте 
совместной встречаемости видов,  установле-
на приуроченность отдельных видов к органам 
растений и фазам вегетации,  что  свидетель-
ствует о  сукцессии фитопатогенных микроми-
цетов [Торопова,  2021,  2022].

Впервые в отечественной и мировой нау- 
ке проведена количественная оценка вза-
имодействия встречных культур  наиболее 
распространенных видов фитопатогенов по  
вновь разработанной шкале. Это  позволило  
расширить представления о  закономерно-
стях и факторах реализации экологических 
ниш почвенными фитопатогенными микро-
мицетами в подземных и генеративных орга-

нах растений-хозяев и обеспечило  прогресс 
в прогнозировании исхода конкурентных вза-
имодействий видов [Торопова,  2022]. Так,  
нейтральные межвидовые отношения F. sola-
ni с F. equiseti подтверждают выявленную 
дивергенцию их экологических ниш,  а близ-
кое к 100 %  перекрытие ниш у B. sorokinia-
na с F. oxysporum, F. poae и F. equiseti также 
нашло  подтверждение в соотношении баллов 
по  шкале.

Дальнейшее расширение исследований по-
парных отношений фитопатогенных микро-
мицетов,  часто  паразитирующих совместно  
на органах растений-хозяев,  обеспечит про-
гресс как в области понимания закономерно-
стей реализации микромицетами их экологи-
ческих ниш,  так и в области прогноза состава 
сообществ,  что  будет иметь большое практи-
ческое значение в фитосанитарной диагности-
ке экосистем разного  уровня сложности.

ВЫВОДЫ

Установлено,  что  в течение 2020–2022 гг. 
фитопатогенный микоценоз подземных и ге-
неративных органов культурных и дикорасту-
щих злаков характеризовался стабильностью: 
основными фитопатогенами были Bipolaris so-
rokiniana Sacc. Shoem. и грибы рода Fusari-
um Link.,  встречаемость которых была близ-
ка к 100 %. Общее число  видов микромицетов 
на подземных органах составило  13,  на ге-
неративных –  8. Биологическое разнообразие 
грибов было  максимальным во  влажных ус-
ловиях,  отмечена смена доминирования влаго-
любивого  F. poae (Peck.) Wollenw. засухоустой-
чивым F. oxysporum Schltdl. Коэффициенты 
общности видового  состава возбудителей фу-
зариозной корневой гнили яровой пшеницы 
отражали степень контрастности погодных 
факторов вегетаций. Была выявлена сукцессия 
фузариев в системе органов растений по  фа-
зам вегетации и определены параметры пере-
крытия их реализованных экологических ниш.

Изучение попарных межвидовых отноше- 
ний микромицетов методом встречных куль-
тур,  благодаря разработке шкалы для количе-
ственной оценки взаимодействия видов,  позво-
лило  выявить наиболее конкурентоспособные 
виды. Конкуренция выражалась в сниже-
нии скорости радиального  роста колоний (до   
2,5 раза),  в значительных морфологических  
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отклонениях от чистых культур  (до  7 при-
знаков из 10),  в формировании зоны лизи-
са шириной более 7 мм (максимально  12 мм),  
а также в изменении интенсивности споруля-
ции как в сторону стимуляции (максималь-
но  до  20 раз),  так и угнетения (максимально  
до  30 раз). В пределах исследованных сочета-
ний конкурентные отношения были выявлены 
в 46,4 %  случаев,  а нейтральные –  в 53,6 %.

Исследование выполнено  при поддержке гран-

та РНФ № 22-26-00066.
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The aim of the study was to develop an approach to the quantitative assessment of interspecific relation-
ships nature in soil micromycetes. The studies were carried out in the northern forest-steppe of West Siberia 
by conventional and author’s methods. It has been established, that during 2020–2022 the phytopathogenic 
mycocenosis of underground and generative organs of cultivated and wild-growing cereals was characterized 
by stability: the main phytopathogens were Bipolaris sorokiniana Sacc. Shom. and Fusarium Link. fungi, 
whose occurrence was close to 100 %. The total number of micromycete species on underground organs was 
13, on generative organs –  8. The biological diversity of fungi was maximal in humid conditions, a change in 
the dominance of the moisture-loving F. poae (Peck.) Wollenw. by drought-resistant F. oxysporum Schltdl. was 
revealed. The coefficients of the species composition commonality of Fusarium root rot pathogens reflected 
the degree of the weather factors contrast during vegetation. The succession of Fusarium fungi in the system 
of plant organs according to the phases of vegetation was revealed, The quantitative parameters of their 
realized ecological niches overlapping were also determined. The study of pairwise interspecific relationships 
of micromycetes by the method of counter cultures, thanks to the development of a new original scale for the 
quantitative assessment of the interaction of species, made it possible to identify the most competitive species. 
Competition was expressed in a decrease in the rate of radial growth of colonies (up to 2.5 times), significant 
morphological deviations from pure cultures (up to 7 characters out of 10), in the formation of a lysis zone 
more than 7 mm wide (maximum 12 mm), and also in a change in the intensity of sporulation both in the 
direction of stimulation (up to a maximum of 20 times) and oppression (up to a maximum of 30 times). Within 
the studied combinations, competitive relations were identified in 46.4 % of cases, and neutral ‒ in 53.6 %.

Key words: micromycetes, interspecific relations, competition, interspecific relations, biological diversity, 
generative organ, colonization, underground organ, quantification scale.


