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Введение
Россия – страна, на огромных территориях которой растения проводят 

часть жизненного цикла при низких температурах. В этих условиях боль-
шую роль в развитии культур, а именно на культурные растения фитопа-
тологи обращали своё внимание, играют снежные плесени, грибные и гри-
боподобные организмы, способные при благоприятных для них условиях 
значительно снизить урожай этих растений. В этой монографии показаны 
история изучения низкотемпературных грибов в России и мире, особенно-
сти развития возбудителей снежной плесени, их географическое распро-
странение, прогноз этих заболеваний на будущее в связи с происходящим 
сейчас изменением климата, механизмы устойчивости к различным снеж-
ным плесеням и способы сдерживания этих заболеваний. Сейчас опубли-
ковано несколько монографий и обширных статей о снежных плесенях 
(Matsumoto, 2009; Hoshino et al., 2009; Hoshino, Matsumoto, 2013; Tkachenko, 
2013; Matsumoto, Hsiang, 2016) и грибах, обитающих в криосфере (Hoshino 
et al., 2013a; 2013b; 2013c). Все они вышли за рубежом и в связи со своей 
стоимостью часто бывают недоступны для отечественного читателя. Кроме 
того, часто эти издания на английском языке, что создаёт отечественным 
исследователям определённые языковые трудности. Мы старались не поль-
зоваться зарубежными источниками и уделили большое внимание отече-
ственным авторам.

Настоящая работа предназначена специалистам по защите растений, ми-
кологам, работникам сельского хозяйства.

Что такое снежные плесени (цикл развития,  
особенности стратегии, выживания в почве и др.)

Снежные плесени вызываются криофильными грибными и грибоподоб-
ными возбудителями на ряде травянистых растений (редко на молодых дре-
весных), находящихся под снеговым покровом в период состояния покоя 
растений во время понижения температуры под снеговым покровом. Зара-
жение грибами происходит как правило осенью спорами, в редких случаях 
мицелием. Как видно из этого определения, поражение снежной плесенью 
зависит от целого ряда факторов: времени появления и продолжительно-
сти снегового покрова, степени замерзания почвы, погодными условиями 
в осенний период и состоянием растений. Возбудители снежных плесеней 
выбрали такую нишу (низкие положительные температуры, относительно 
высокая влажность и защита от резких колебаний температур снеговым по-
кровом), которая даёт преимущество этим паразитам.

По данным Маррея с соавторами (Murray et al., 1999) в США, только око-
ло 200 000 акров (81 тыс. га) хронически подвержены воздействию снежной 
плесени. Хотя точных оценок потери в долларах не существует, д-р Спрэг 
(Sprague) оценил ежегодные потери из-за крапчатой снежной плесени в 
1953 году на уровне около 300 тыс. долларов и розовой снежной плесени 
до 1 миллиона долларов (1953 год). В 1953 году д-р Хью К. Маккей и Джон 
М. Редер оценивали ежегодные потери из-за пятнистой снежной плесени на 
юге штата Айдахо от 50 000 до 800 000 долларов.

Что такое снежные плесени (цикл развития, особенности стратегии, выживания в почве и др.)
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Вот как описан цикл развития возбудителей снежных плесеней в моно-
графии Н. Мацумото и Т. Хсиянга (Matsumoto, Hsiang, 2016). Буквами a, b, 
c и d даны пояснения к циклу развития:

1. От весны до осени
Патогены проходят стадию покоя от весны до осени в виде покоящихся 

структур, таких как склероции, пока растения растут. На склероции во вре-
мя покоя гриба нападают различные микроорганизмыa (Harder, Troll, 1973; 
Matsumoto, Tajimi, 1985). Различия в схеме выживания склероций отражают 
стратегию каждого возбудителя (Matsumoto, Tajimi, 1988). 

2. Поздняя осень
Склероции после состояния покоя прорастают спорокарпами, пробужда-

емые температурами, падающими до уровня замерзания с сильной влажно-
стью (Yang et al., 2006). Аскокарпы (апотеции), продуцируемые S. borealis, 
дают разлетающиеся аскоспоры, которые заражают растенияb. Базидиоспо-
ры, продуцируемые T. incarnata, способны инфицировать растения (Lebeau, 
1975), но таковыми базидиоспоры T. ishikariensis не являютсяc (Cunfer, 
Bruehl, 1973).

3. Начало зимы
Патогены, вызывающие снежную плесень обычно инфицируют растения 

под снеговым покровом (Ozaki, 1979; Ochiman, 1999), но T. incarnata может 
заражать растения до появления снегового покрова (Jackson, Fenstermacher, 
1969; Matsumoto, Araki, 1982), а M. nivale может вызывать серьёзное забо-
левание без снегового покроваd (Tronsmo et al., 2001; Gakaeva et al., 2017). 
Мицелий, развившийся из подвергшегося атмосферным влияниям споро-
карпов, является основным инокулюмом, особенно у T. ishikariensis (Bruehl, 
Cunfer, 1971).

4. Зима
Патогены поражают растения под снеговым покровом, особенно когда 

растения ослабевают в конце длинной зимы и в конечном счете производят 
структуры для перехода в состояние покоя.

a Склероции избавляются от заражения микроорганизмами различными 
способами. Так, псевдосклероции возбудителя серой гнили (псевдосклеро-
ции – покоящиеся структуры, близкие к склероциям, но не имеющие чёткую 
структуру клеток оболочки и сердцевины), несмотря на легкое вымывание 
веществ, что служит признаком вильного поражения микроорганизмами, 
способны сохранять жизнеспособность в почве более 12 лет (Gladders, 
Coley-Smith, 1980). Это обусловлено выделениями склероциями антибио-
тических веществ. Многие склероции в почве «омолаживаются», например  
T. ishikariensis, которые даже размножаются, давая до 8 вторичных склеро-
ция, сбрасывая с себя заражённую оболочку и оставаясь в новой, незара-
женной (Tkachenko, 1995; Tkachenko, 2013).

b Психрофильный некротроф Sclerotinia borealis может поражать толь-
ко мертвые ткани, повреждённые заморозками и морозами. Поэтому этот 
гриб в настоящее время широко распространён в Сибири, на Средней Вол-
ге, Урале и Дальнем Востоке, где часто промерзает почва, происходит об-
мораживание растений или недостаточный снеговой покров, защищающий 
растения от перепадов температур (Tkachenko, 2012). В Московской обла-
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сти поражение зерновых от этого патогена невелико – 3,8 % со средним 
развитием болезни 1,2 % (Anonymous, 2016).

c Базидиоспоры гриба T. ishikariensis тетрополярныe и монокариотиче-
ские. Только при слиянии двух совместимых мицелиев из различных про-
росших базидиоспор даёт дикариотический мицелий, который поражает 
растение. Это происходит в начале зимы. Поэтому эта болезнь развивается 
пятнами, откуда и название снежной плесени – крапчатая снежная плесень 
(speckled snow mold) (рис. 1).

d Возбудитель розовой снежной плесени Microdochium nivale является 
факультативным сапротрофом, а болезнь – факультативной снежной пле-
сенью. Летом гриб сохраняет свою активность при низких температурах и 
высокой влажности (Tronsmo et al., 2001; Gor’kovenko et al., 2009).

Возбудители снежной плесени относятся к так называемым «оппортуни-
стическим» патогенам (Matsumoto, Hoshino, 2008), т.е. сильную патогенную 
активность выказывают при наличии определённых, благоприятных для 
патогена условиях (высокий и длительный снеговой покров, непромёрз-
шая почва). К таким оппортунистическим патогенам относятся грибы, как 
Typhula incarnata и T. ishikariensis (Matsumoto et al., 2001).

Заняв нишу при активном развитии грибов при низких положительных 
температурах и высокой влажности под снеговым покровом, возбудители 
снежных плесеней проявляют в этих условиях своё преимущество перед 
другими организмами и способны вызвать так называемые снежные плесе-
ни у зимующих под снеговым покровом растениям, поражая как культур-
ные, так и дикие виды. Этот феномен легко наблюдать в контролируемых 
лабораторных экспериментах в чистой культуре. Так если выращивать гриб 
Typhula ishikariensis на питательной среде и питательной среде с естествен-
ной почвой при 0оС и 10оС, то оптимальным для роста на чистой питатель-
ной среде будет температура 10оС (при этой температуре в среде с почвой 
гриб почти не развивался), в то время как в среде с почвой T. ishikariensis 
рос так же, как и в чистой среде (рис. 2).

Краткая история изучения  
низкотемпературных грибов, их терминологии

Среди микроорганизмов были выявлены такие, которые способны раз-
виваться при пониженных температурах, близких к 0оС. Благодаря ис-
следователю бактерий Морита (Morita, 1975) такие организмы называли 
либо психрофильными (т.е. любящими холод), либо психротолерантными  
(т.е. развивающимися при обычных, но способных переносить и пони-
женные температуры). Приблизительно 80% биосферы постоянно или се-
зонно холодные, имеющие температуру ниже 5°С (Gounot, 1999; Margesin  
et al., 2007). Сам термин криосфера, описывающий криосферу как часть 
поверхности земли, где вода существует в замороженном состоянии (снеж-
ный покров, ледники, наледи, пресноводный лёд, морской лёд, айсберги, 
вечная мерзлота и подземные льды), был предложен А.Б. Добровольским 
(Dobrowolski, 1923; Barry et al, 2011). Термин «криофильные» широко ис-
пользуется в бактериологии и альгологии, например, в отношении так назы-

Краткая история изучения низкотемпературных грибов, их терминологии
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ваемых снежных водорослей, развивающихся на поверхности снегового по-
крова и окрашивающие его в различные цвета (Marchant, 1982; Hoham, Blinn 
1979; Hoham, Mohn, 2004; Hoham et al., 2008), также для растений (Stiegler 
et al., 2014) и насекомых (Jarvis, Whiting, 2006; Schoville, Roderick, 2010). 
Грибы в криосфере представлены в следующих работах: Elvebakk, Prestrud, 
1966; Karatygin et al., 1999; Paul, Sharma, 2003; Knudsen, 2006; Bridge, 2010; 
Tojo, Newsham, 2012; Miyamoto et al., 2017. Несмотря на то что все таксоны 
грибов уже были найдены в криосфере, виды грибов в криосфере отмеча-
лись менее часто, по сравнению с тёплыми краями или мягкими сезонами 
в умеренной до холодной зонах (Aarnaes, 2002; Union of Japanese Society 
for Systematic Biology, 2003). Эти находки предположили возможность того, 
что различные грибы активны в различных холодных условиях окружа-
ющей среды. Тамоцу Хошино и Наоюки Мацумото (Hoshino, Matsumoto, 
2012) не относят термин «криофильные» к глубоководным морским грибам, 
хотя они находятся в другой холодной биосфере, т.к. глубоководные грибы 
адаптированы не только к низким температурам (вода остаётся в жидком 
состоянии), но также к высокому давлению, поэтому эти грибы, возмож-
но, полиэкстемофильны. Т. Хошино и Н. Мацумото считают, что грибная 
психрофилия основана на метаболических механизмах толерантности к 
низким температурам и замораживанию, включающему устойчивость к 
низкому водному потенциалу и высушиванию.

По мнению Т. Хошино и Н. Мацумото, термин «психрофилия» не мо-
жет всесторонне характеризовать низкотемпературные грибные организмы, 
которые являются более сложными, чем у бактерий, описанных Морита 
(Morita, 1975). Был предложен новый термин для обозначения низкотем-
пературных грибов – «криофильные» грибы (Hoshino, Matsumoto, 2012). 
Они обосновывали своё предложение тем, что, в отличие от бактерий, у 
грибов часто имеются стадии с различными экологическими требовани-
ями. Например, у североамериканского возбудителя пушистой снежной 
плесени Coprinus psychromorbidus Redhead & Traquair (современное назва-
ние Coprinopsis psychromorbida (Redhead & Traquair) Redhead, Vilgalys & 
Moncalvo) оптимальная температура для развития на пшенице –3оС (Lebeau, 
1964; Gaudet, 1986), а некоторых штаммов до –5о и –8оС (Gaudet, 1986), что 
значительно ниже, чем у большинства возбудителей снежных плесеней, 
которые развиваются при температуре незначительно выше 0 °С (Bruehl, 
1982). Однако дикарионный и монокарионный мицелии C. psychromorbidus, 
полученные из базидиоспор этого гриба были скорее мезофилами, чем 
психрофилами (Traquair, 1980). То же относится и к грибоподобным оо-
мицетам. Оптимальная температура для роста мицелия оомицетов, вызы-
вающих снежную плесень Pythium iwayamai S. Ito и Pythium okanoganense  
P.E. Lipps в пределах 18 и 20°С, а максимальная – 25–30°С (Hirane, 1960; 
Lipps, Bruehl, 1978). Однако зооспоры P. iwayamai и P. okanoganense освобо-
ждаются, когда окружающая температура между 1 и 15 °С и между 1 и 10°С, 
соответственно, но не при температурах, превышающих 20°С и 15°С, соот-
ветственно (Lipps, 1980). Прорастание ооспор P. iwayamai происходит ниже 
15°С, но никогда при 20°С или выше (Takamatsu, 1989). Таким образом,  
P. iwayamai и P. okanoganense – психротолерантные организмы, основыва-
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ясь на их температурной зависимости роста мицелия, но их биологические 
особенности зооспор и ооспор этих грибов выявляют то, что они психрофи-
лы. По предложенной Т. Хошино и Н. Мацумото классификации эти грибы 
относятся к криофиллам.

Более детально термин «криофильные грибы» описан в работе Т. Хоши-
но с соавторами (Hoshino et al., 2013a), в которой они распределяют крио-
фильные фитопатогены по месту паразитирования в сечении снегового по-
крова: «на», «в» и «под» снегом. Криофильные грибы, по их определению, 
это те грибы, которые проводят определённую жизненную стадию или це-
лый жизненный цикл (половую и/или бесполую стадию) в криосфере, где 
биосфера постоянно или сезонно покрыта снегом и/или льдом.

Болезни, вызываемые криофильными грибами и грибоподобными орга-
низмами, вызывающие заболевания находящихся в стадии покоя растений 
под снеговым покровом, называют снежными плесенями (Matsumoto, 2009; 
Hoshino et al., 2009). Именно этим грибам посвящена данная монография. 

Изучение низкотемпературных грибов в России
Первое сообщение в России о низкотемпературном грибе рода Sclerotinia 

как отдельном таксоне, сделанное Н.П. Трусовой, вызывающем скле-
роциальную гниль ржи, появилось в 1901 году (Khokhryakov, 1935). Тем 
не менее этот гриб был подробно, но неполно описан П.Ф. Еленевым как 
Sclerotinia graminearum Elenev только в 1918 году. Это название широко 
использовалось японскими исследователями (Tomiyama, 1955) и иногда 
используется в России (Khokhryakova, 1983), хотя на IX Международном 
ботаническом конгрессе (Монреаль, Канада) в 1959 году установлено, 
что приоритетным названием гриба является S. borealis Bubák & Vleugel, 
описанный шведскими учёными в 1917 году (Saccardo, 1925‒1928). Сол-
кина описала согласно требованиям Sclerotinia graminearum Elenev et 
Solkina только в 1939 году, из-за щепетильности добавив первого авто-
ра – П.Ф. Еленева, одного из выдающихся фитопатологов России. Однако  
П.Ф. Еленев в 1937 году по обвинению в «участии в контрреволюцион-
ной кадетско-монархической организации» был расстрелян (15 января  
1957 года посмертно реабилитирован) (Anonymous, 2007). Другой Россий-
ский учёный А.А. Еленкин (Elenkin, 1911) подробно, но ошибочно описал 
гриб, поразивший озимую культуру – тюльпаны, как Sclerotium tuliparum 
Kleb. (рис. 3). Этот склероциальный психротолерантный гриб, позднее пе-
ренесённый в род Rhizoctonia (Rh. tuliparum (Kleb.) Whetzel & J.M. Arthur), 
сейчас легко идентифицируется как Typhula ishikariensis S. Imai, вызываю-
щий на злаковых крапчатую снежную плесень (Tkachenko, 1983). Этот гриб 
был описан только в 1930 году (Imai, 1930).

В Советском Союзе при изучении снежных плесеней использовали термин 
«выпревание» (Tumanov et al., 1935; Chumakov, 1961; Andreeva, Tupenevich, 
1963; Tupenevich, 1966; Kuperman, Moiseychik, 1977; Kuz’michev et al., 2004). 
Сам термин «выпревание» появился в XIX веке до изучения низкотемператур-
ных грибов (Dan’kova, 2009). Этот термин совсем не отражает инфекционный 
характер заболевания, а относится к физиологическим изменениям в расте-
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ниях (Nedoluzhko, 2004; Shelepova et al., 2009). Термин «снежная плесень» в 
Советском Союзе и России использовался только к заболеванию, вызываемо-
му грибом Fusarium nivale (Fr.) Ces. (Tupenevich, 1940). В капитальной книге 
по изучению выпревания Ф.М. Куперман и В.А. Моисейчик, которые подроб-
но описали различные аспекты физиологического выпревания, но отметили, 
что «решающую роль в последний период зимовки растений под избыточ-
ным снежным покровом играет развитие грибных заболеваний» (Kuperman, 
Moiseychik, 1977). Часто возбудители снежной плесени не относили к снеж-
ным плесеням, например склеротинию (Pukhal’sky, 1937; Tupenevich, Shirko, 
1939; Tukhtarova, 2015), пользовались устаревшими наименованиями воз-
будителей снежных плесеней, особенно в лесопатологической литературе, 
например Sclerotinia graminearum Elen. и Typhula graminearum Tul. вместо  
S. borealis и T. ishikariensis (Kuz’michev et al., 2001; 2004).

Изучая возбудителей снежной плесени мы постарались убрать несоот-
ветствия с международной терминологией по этому вопросу (Tkachenko, 
2012; Tkachenko, 2013).

Основной вред снежных плесеней происходит на озимых зерновых. Так, 
основными районами возделывания озимой пшеницы являются Северо-Кав-
казский, Центральный, Центрально-Чернозёмный, где сосредоточено более 
90% посевных площадей под этой культурой. Снежную плесень (розовую 
снежную плесень) относят к прогрессирующим болезням озимой пшеницы. 
В годы эпифитотий поражение посевов может достигать 60‒70%. Подобное 
с частичной гибелью растений наблюдается 1 раз в 4‒5 лет (Nazarova et 
al., 2006). Периодичность гибели от розовой снежной плесени отмечается 
и на более устойчивой озимой ржи, которая становится наиболее вредонос-
ным и широко распространённым заболеванием. В 1994 г. гибель посевов 
этой культуры в Центральном и Волго-Вятском районах составила 5‒50% 
(с поражением растений на 30‒82%), в 1995‒1997 гг. – 5‒20% (15‒55%). В 
эпифитотийные годы потери урожая ржи могут составлять 20‒30% и бо-
лее, а в отдельные годы некоторые поля приходится полностью пересеивать 
(Nazarova et al., 2000).

Возбудителей снежной плесени на озимых зерновых находили и в респу-
бликах бывшего СССР: Fusarium (Microdochium) nivale, Typhula incarnata и 
редко T. idahoensis (T. ishikariensis) в Белоруссии (Novik, 1975), T. idahoensis в 
Эстонии (Kask, 1963) и T. itoana (T. incarnata) и T. idahoensis (T. ishikariensis) 
в Латвии (Ŝķipsna, 1958). Гриб T. ishikariensis отмечали на юге даже в Киеве 
на газонах (Tkachenko et al., 1997).

Возбудители снежных плесеней поражают, конечно, не только сельско-
хозяйственные посевы, часто представляющих зоны рискованного земле-
делия. Хотя Россия занимает 10 мировых сельскохозяйственных площа-
дей, 65% земель Сибири и Дальнего Востока занимает вечная мерзлота 
(Tkachenko, 2013). Но возбудители снежных плесеней обнаруживаются и на 
этих площадях на диких видах растений и мхов. Большой вклад в изучение 
географического распространения клавариоидных грибов, среди которых 
и возбудители снежных плесеней Typhula incarnata и T. ishikariensis, внёс 
А.Г. Ширяев. Он отмечал Typhula incarnata и T. ishikariensis на острове Но-
вая Земля и Ямало-Ненецком автономном округе (Shiryaev, 2006; 2013b), 
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на Урале (Shiryaev, 2004) в Свердловской области в Висимском природном 
заповеднике (Shiryaev, 2008), Мурманской области (Shiryaev, 2013a; 2013b), 
на Чукотке (Shiryaev, 2013b), Западной Сибири (Shiryaev, Gorbunova, 2012) 
и обобщил исследования клавариоидных грибов по России (Shiryaev, 2014). 
О.Б. Ткаченко также изучал географическое распространение склероциаль-
ных возбудителей снежной плесени, в том числе T. ishikariensis и S. borealis 
в Западной Сибири, T. ishikariensis в рефугиуме Хамар-Дабан в Восточной 
Сибири, T. ishikariensis и S. borealis на полуострове Камчатка и о. Саха-
лине и T. ishikariensis на Чукотке (Tkachenko, 2012). Новый для России S. 
nivalis им был отмечен в Нечернозёмной зоне (Москва, Орёл), северо-за-
паде (Санкт-Петербург, Мурманская обл.), на Средней Волге (Чебоксары), 
Урале (Екатеринбург, Сыктывкар), Западной Сибири (Новосибирск) и на 
Дальнем Востоке (Владивосток) (Tkachenko, 2006).

Снежные плесени в мировой науке
В мировой научной литературе существует много названий снежных 

плесеней, отмеченных в России: розовая снежная плесень, вызываемая гри-
бом Microdochium nivale (Fr.) Samuels & Hallett (син. Fusarium nivale (Fr.) 
Ces.) (Hoshino et al., 1996; Nakajima, Abe, 1996; Iriki et al., 1992; Hsiang et 
al., 1999); серая снежная плесень, или вызываемая грибом Typhula incarnata 
Lasch. ex Fr. (Hsiang et al., 1999; Vergara et al., 2004); крапчатая или серая 
снежная плесень, вызываемая грибом Typhula ishikariensis S. Imai (Smith, 
1981; Gaudet, Bhalla, 1988); склероциальная снежная плесень, вызываемая 
грибом Sclerotinia borealis Bubak & Vleugel (син. Myriosclerotinia borealis 
(Bubak & Vleugel) Kohn, S. graminearum Elenev et Solkina), часто именуемая 
«snow scald» или «snow blight» – «снежный ожог» (Groves, Bowerman, 1955: 
Tomiyama, 1955); не получившая ещё своего названия снежная плесень от-
носительно недавно описанного гриба Sclerotinia nivalis I. Saito (Saito, 1997); 
питиозная снежная плесень, вызываемая грибоподобными организмами  
оомицетами Pythium spp.: P. iwayamai S. Ito, P. okanoganense P.E. Lipps и  
P. paddicum L. (Lips, 1980; Lips, Bruehl, 1998; Takenaka, Arai, 1993).

Ряд снежных плесеней в России не отмечали. Это весьма вредоносная 
пушистая снежная плесень (Cotton Snow Mold), или низкотемпературный 
базидиомицет (LTB – Low-Temperature Basidiomycete), вызываемая гри-
бом Coprinopsis psychromorbida (Redhead & Traquair) Redhead, Vilgalys & 
Moncalvo (син. Coprinus psychromorbidus Redhead & Traquair), отмеченная 
в Северной Америке; отмеченный в Японии гриб суппонуке, возбудитель 
которого Athelia sp. определён А. Каваками по ДНК секвенированая и фило-
генетическому анализу (Matsumoto, Hsiang, 2016) и обнаруженная в различ-
ных странах питиозная снежная плесень (см. выше). На территории России 
зимнее поражение многолетних трав Pythium spp. отмечено только на Коль-
ском п-ве (Petrov, 1983). 

В своём миниревю Н. Мацумото (Matsumoto, 2009) разделяет возбудите-
лей снежных плесеней на облигатных и факультативных (табл. 1).

Из возбудителей облигатных паразитов (табл. 1) в России не отмечены 
LTB (возб. C. psychromorbidus, гриб суппонуке (возб. Athelia sp.) и Pythium 
iwayamai.

Снежные плесени в мировой науке
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Наиболее полно представлены возбудители снежных плесеней в рабо-
те Хошино с соавторами (Hoshino et al., 2013a). В мировой литературе от-
мечены следующие возбудители снежных плесеней сельскохозяйственных 
культур (Boyce, 1961; Smith et al., 1989; Årsvoll, 1975; Tkachenko, 2013).  
Оомицеты: Pythium iwayamae S. Ito [совр. название Globisporangium iwayamae 
(S. Ito) Uzuhashi, Tojo & Kakish.], P. okanoganense P.E. Lipps [совр. назв.  
G. okanoganense (P.E. Lipps) Uzuhashi, Tojo & Kakish.], P. paddicum Hirane 
[совр. назв. G. paddicum (Hirane) Uzuhashi, Tojo & Kakish.], и P. ultimum 
var. ultimum Trow [совр. назв. G. ultimum (Trow) Uzuhashi, Tojo & Kakish.] 
(Uzumachi et al., 2010) и Pythium volutum Vanterp. & Truscott; аскомицеты: 
Dactylaria graminicola Årsvoll, Didymella pheina Punith & Årsvoll, Epicoccum 
nigrum Link, Gibberella avenacea R.J. Cook (син. Fusarium avenaceum 
(Fr.) Sacc.), Monographella nivalis var. nivalis (Schaffnit) E. Müll. (син. 
Microdochium nivale var. nivale (Fr.) Samuels & I.C. Hallett), Microdochium 
nivale var. majus (Wollenw.) Samuels & I.C. Hallett, Nectria tuberculariformis 
(Rehm) G. Winter (анаморф Acremonium boreale J.D. Sm. & J.G.N. Davidson 
[Smith et al., 1989]), Phoma sclerotioides Preuss ex Sacc. (син. Plenodomus 
meliloti Dearn. & Sanford [Smith et al., 1989]), Sclerotinia borealis Bubák & 
Vleugel (син. Myriosclerotinia borealis (Bubák & Vleugel) L.M. Kohn), S. nivalis  
I. Saito, S. trifoliorum Erikss.; базидиомицеты: Atheria sp. на Хоккайдо, Япо-
ния (Hoshino et al., 2009), Ceratobasidium gramineum (Ikata & T. Matsuura) 
Oniki, Ogoshi & T. Araki, Coprinopsis psychromorbida (Redhead & Traquair) 
Redhead, Vilgalys & Moncalvo (син. Coprinus psychromorbidus Redhead & 
Traquair) в Северной Америке, Rhizoctonia sp. в Альберте, Канада (Smi 
th et al., 1989), Laetisaria fuciformis (Berk.) Burds., (син. Corticium fuciforme 
(Berk.) Wakef.), Typhula incarnata Larsch., T. ishikariensis var. ishikariensis  
S. Imai (син. T. borealis H. Ekstr., T. hyperborea H. Ekstr.), T. ishikariensis 
var. idahoensis (Remsberg) Årsvoll & J.D. Sm. (син. T. idahoensis Remsberg),  
T. ishikariensis var. canadensis J.D. Sm. & Årsvoll, Typhula japonica Terui в 
Японии (Terui, 1941), T. phacorrhiza (Reichard) Fr., T. trifolii Rostr., T. variabilis 
Riess и ранее относящийся к грибам неопределённого систематическо-
го положения (incertae sedis): базидиомицет Ceratorhiza rhizodes (Auersw.)  
Z.H. Xu, T.C. Harr., M.L. Gleason & Batzer (син. Sclerotium rhizodes Auersw. ) 
и не определённый аскомицет (Hoshino et al., неопубл.), отмеченный в Рос-
сии и Украине Sclerotium nivale Elenev (Nom. Inval.) (Tkachenko, 2013).

Обычно интерес к снежным плесеням имеет хозяйственное значение, 
например на озимых зерновых. Наиболее распространены в мире розовая 
снежная плесень, вызываемая Microdochium nivale, серая снежная плесень, 
вызываемая Typhula incarnata, серая, или крапчатая снежная плесень, вы-
зываемая T. ishikariensis и склероциальная снежная плесень, вызываемая 
Sclerotinia borealis. Ущерб от этих снежных плесеней может быть различ-
ным. В США (штат Вашингтон) Typhula idahoensis (син. T. ishikariensis) наи-
более вирулентный вид при зимних температурах +1,5; 0 и –1,5оС. Fusarium 
nivale (син. Microdochium nivale) и T. incarnata были, соответственно, вто-
рыми и третьими в вирулентности, но не вызывали заболевания при –1,5 оС 
(Bruehl, Cunfer, 1971). Sclerotinia borealis в этих опытах пшеницу не пора-
жал, что, очевидно, связано с мягкой зимой для этого некротрофа.

http://www.speciesfungorum.org/Names/Names.asp?strGenus=Ceratorhiza
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Иногда возбудители снежных плесеней поражают подземные ткани рас-
тений и развиваются под землей. На это может быть две причины: 1) Уход 
от неблагоприятных условий среды, как, например, у Typhula ishikariensis 
живущим в очень нестабильном зимнем климате (нестабильный снеж-
ный покров и сильные ветры) в некоторых районах Хоккайдо (Honkura et 
al., 1986); 2) Адаптация к богатым питательными веществами подземным 
тканям растений-хозяев, как это было у синонимов Typhula ishikariensis 
(Potatosova, 1960): T. humulina на корневищах хмеля (Kuznetzova, 1953) 
(рис. 4) и T. borealis Ekstrand (Procenko, 1967) (рис. 5) на корнях и донце 
тюльпанов. Возможно, при адаптации к подземным условиям обитания это-
му грибу может способствовать стабильная влажность, температура близ-
кая к 0 оС и бóльшая защищённость от сильных морозов. 

В России часто давали названия по растениям-хозяевам, как в случаях с 
Typhula humulina, описанным А.П. Кузнецовой, или T. graminearum, отмечен-
ным В.В. Гуляевым на злаковых травах и сеянцах сосны 1-го года (Gulaev, 
1948). Дальнейшие исследования на основе морфологических особенностей 
и скрещиваний (Hoshino et al., 2004) подтвердили принадлежность этих гри-
бов к T. ishikariensis биологическому виду I по Мацумото et al. (2001).

Можно добавить к этому списку не упоминавшийся ранее криотолерант-
ный склероциальный гриб Rhizoctonia tuliparum1, поражающий тюльпаны и 
ряд других озимых декоративных луковичных растений в открытом грун-
те. Название заболевания никак не связано со снежными плесенями: серая 
гниль тюльпана (tulip grey bulb rot). Психротолерантный гриб может пора-
жать как надземные органы растений, так и саму луковицу, кроме корней 
(Javed, 1978; Gladders, Coley-Smith, 1978; 1979; 1980).

Механизмы устойчивости возбудителей  
снежных плесеней к холоду

Ещё совсем недавно экологические механизмы холодостойкости грибов, 
которые помогают расти при низких температурах, не были полностью по-
нятны (Russell, 1990; Smith, 1993; Cairns et al., 1995, Weinstein et al., 2000). 
Антифризные белки (АФБ), изменяющие скорость роста льда и способству-
ющие выживанию при минусовых температурах, были найдены в бактериях 
(Xu et al., 1997), растениях (Sidebottom et al., 2000), беспозвоночных (Duman 
et al., 1991), насекомых (Graham et al., 1996) и рыбах (Griffith, Evart, 1995). 
АФБ играют большую роль в образовании льда, патогенезе и росте ряда воз-
будителей снежной плесени (Snider et al., 2000). Шнайдер с соавторами про-
вели исследования ряда криофильных грибов (Coprinus psychromorbidus, 
Microdochium nivale, Typhula phacorrhiza, T. ishikariensis, T. incarnata,  
T. canadensis, Sclerotinia borealis и S. homoeocarpa). Они отметили отсутствие 
высокой активности зарождения льда в сочетании с наличием антифризной 
активности во всех фракциях грибов, что свидетельствует о способности 
грибов, вызывающих снежные плесени, модифицировать окружающую 
среду для ингибирования или изменения внутри- и внеклеточного образо-
1 У гриба Rhizoctonia tuliparum не склероции, а псевдосклероции, т.е. образования с чётко выраженными 
клетками оболочки и меддулы.

Механизмы устойчивости возбудителей снежных плесеней к холоду
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вания льда. Это объясняет возможность их роста при отрицательных тем-
пературах под снежным покровом. Адаптация у грибов и грибоподобных 
организмов к условиям холода проходит неодинаково. 

У ряда базидиальных возбудителей снежных плесеней отмечены ан-
тифризные белки (АФБ), которые адсорбируются на поверхности зачатков 
кристаллов льда и ингибируют дальнейший рост кристалла, что приводит 
к снижению температуры замерзания ниже температуры размораживания 
раствора (Hoshino et al., 2009). Североамериканский гриб, вызывающий пу-
шистую снежную плесень (C. psychromorbidus), растёт при близких к нулю 
температурах, а некоторые штаммы этого вида способны расти вплоть до 
температур ‒5оС – –7оС (Gaudet, 1986). Исследования, проведённые на 
этом грибе, выявили три типа белка молекулярной массой около 23 кДа, 
которые замедляли развитие (гистерезис) кристаллов льда во внеклеточ-
ном пространстве, причем кристаллы напоминали наконечники стрел ка-
менного века (Hoshino et al., 2003b). Некоторые грибные АФБ близки по 
своему составу с АФБ других далёких таксонов. Например, АФБ Typhula 
ishikariensis (TisAFP) близок связывающему лёд белку (СЛБ) арктической 
диатомовой водоросли Navicular glaciei (NagIBR) (Xiao et al., 2014). Высо-
кая активность замедления (гистерезиса) образования кристаллов льда АФБ 
T. ishikariensis и C. psychromorbidus по сравнению с АФБ рыб запатенто-
вана в США (Hoshino et al., 2008). АФБ ~23-kDa T. ishikariensis (TisAFP6) 
оказался гомологичным АФБ грибов Lentula edodes, Flamulina populicola 
и Leucosporium sp. AY30, АФБ диатомовых водорослей Navicula glaciei и 
Fragilariopsis cylindrus и АФБ бактерий Colwellia sp. SLW05 и Cytophaga 
hutchinsonii. (Kondo et al., 2012). Наличие гомологичных АТФ у бактерий, 
грибов и диатомовых водорослей связано предположительно с горизонталь-
ным переносом генов (Raymond, Janech, 2009). До сих пор не установлена 
роль этих секретируемых микроорганизмами белков, но вполне вероятно, 
что они изменяют структуру льда в непосредственной близости от их хозя-
ина (Raymond, 2011). 

АФБ T. ishikariensis были наиболее активными при повышенной кислот-
ности. АФБ T. ishikariensis демонстрировал нормальный рост льда по оси 
«c» ледяного кристалла и высокую тепловую гистерезисную активность 
(приблизительно при +2оC), как в случае гиперактивных антифризных бел-
ков насекомых (Xiao et al., 2010a; 2010b). При исследовании различных 
классов грибов, вызывающих снежную плесень, АФБ отмечены только у 
базидиомицетов (Hoshino et al., 2003b). У криофильных видов грибов су-
ществует географическая адаптация. Например, московские и новосибир-
ские изоляты одного вида T. ishikariensis при стандартном методе определе-
ния зимостойкости грибов по циклам замораживания (–40оС) и оттаивания 
(Hoshino et al., 2001) показали различные результаты (рис. 6, 7). Московские 
изоляты выдерживали только два цикла замораживания-оттаивания, ново-
сибирские – более семи циклов (опыт был прекращён).

В настоящее время АФБ уже не является единственным параметром 
устойчивости к замораживанию. В работе на рыбах показано, что биологи-
ческий модификатор кристаллизации льда, антифризные белки (АФБ или 
AFPs) могут связываться на поверхности кристаллов льда из-за их мор-
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фологии и задерживать рост льда. Махатабуддин с соавт. (Mahatabuddin 
et al., 2016) оценили действие обычных АТФ с использованием двух кон-
центрационнозависимых параметров, температурного гистерезиса (TH) и 
торможения рекристаллизации льда (IRI). Соотношение TH и IRI помогает 
понять способность АФБ связывать лёд., в том числе дефектных видов, ко-
торые не могут полностью остановить рост кристаллов льда. Здесь авто-
ры рассматривают новый параметр, который они именуют «концентрация 
формообразования кристаллов льда» (КФКЛ или CISC), т.е. минимальная 
концентрация АФБ видов, необходимая для формирования льда. Были по-
лучены данные о том, что эффективные концентрации IRI этих АФБ при-
близительно удваивались по сравнению с их КФКЛ или CISC. На грибах 
подобных работ не было проведено. 

Подробно все аспекты АФБ возбудителей снежных плесеней описаны в 
недавно вышедшей диссертационной работе Джинга Ченга «Структурная 
основа связывания антифризными белками грибов, вызывающих снежную 
плесень, льда» (Cheng, 2017). 

У аскомицетов, возбудителей снежной плесени, АФБ не отмечали. В 
отличие от базидиальных снежных плесеней, которые росли при тем-
пературе ‒5оС, Sclerotinia borealis и S. homoeocarpa не росли при темпе-
ратуре ниже 4оС (исключение составлял возбудитель розовой снежной 
плесени – Microdochium nivale, совершенная стадия которого аскомицет 
Monographella nivalis) (Snider et al., 2000). Попытки найти у S. borealis 
специфические к условиям холода белки по сравнению с другими гриба-
ми семейства Sclerotiniaceae тоже не увенчались успехом. Однако был вы-
делен новый предполагаемый антифризный белок и новая предполагаемая 
лирическая полисахарид-монооксигеназа, идентифицированные в качестве 
потенциальных белков, участвующих в колонизации низкотемпературной 
среды (Badet et al., 2015). Гриб Sclerotinia borealis является некрофагом, 
поражает ряд зимующих растений, повреждённых заморозками. O. Нисси-
нен (Nissinen, 1996) отмечал, что при зимах с температурой на глубине узла 
кущения ниже –2oC преобладает склероциальная снежная плесень, вызы-
ваемая S. borealis, при температуре выше – возбудитель крапчатой снеж-
ной плесени, биотроф T. ishikariensis. Аскомицет S. borealis, в отличие от 
базидиомицета T. ishikariensis, растёт в чашках Петри на промороженной 
среде быстрее (Hoshino et al., 2009). Этот гриб не производит внеклеточные 
антифризные белки, но осмотическая стрессоустойчивость позволяет ему 
расти при минусовых температурах (Hoshino et al., 2010). А.В. Марданов с  
соавт. (Mardanov et al., 2014) сообщили, что поняли молекулярные меха-
низмы патогенеза и адаптации к психрофильным условиям этого некроти-
ческого патогенного гриба. Они определили последовательность генома 
39,3 Мб. Сравнение индуцированных холодом и вызванных Microdochium 
nivale белков показало, что PR-белки накапливаются в листовом апопласте 
сильнее в ответ на холод. PR-белки, индуцированные холодом и розовой 
снежной плесенью, когда их разделяли электрофорезом в додецилсуль-
фат-полиакриламидном геле натрия и исследовали иммуноблоттингом, 
были одинаковыми. По мнению авторов, индуцированные холодом PR-бел-
ки могут быть изоформами, которые функционируют в качестве антиф-
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ризных белков для модификации роста льда во время замораживания, а 
также для устойчивости к росту низкотемпературного патогена M. nivale, 
вызывающего розовую снежную плесень, перед заражением озимой ржи 
(Hiilivaara-Teijo et al., 1999). Также был выделен из кроны озимой пшеницы 
индуцированный холодом белок из группы цистотинов (TaMDC1), который 
in vitro ингибировал рост гиф M. nivale, причём у колонии гриба наблюдали 
такие морфологические изменения, как припухлости гиф, их распадение и 
споруляцию (Christova et al., 2006). По данным О.Г. Марьиной-Черемных и  
Г.М. Хизматуллиной, на всех семи изучаемых сортах озимой пшеницы зи-
мовка растений проходила лучше на удобренном фоне питания (N60P60K60), 
чем на неудобренном (Mar’ina-Cheremnykh, Khizmatullina, 2015).

Среди оомицетов несколько видов являются криофильными организ-
мами, возбудителями снежных плесеней. Это грибоподобные организмы 
рода Pythium: P. okanoganense P.E. Lipps [совр. название Globisporangium 
okanoganense (P.E. Lipps) Uzuhashi, Tojo & Kakish.]2, P. iwayamae S. Ito [совр. 
название G. iwayamae (S. Ito) Uzuhashi, Tojo & Kakish.]2, P. paddicum [совр. 
название G. paddicum (Hirane) Uzuhashi, Tojo & Kakish.]2 и P. ultimum var. 
ultimum Trow [совр. название G. ultimum (Trow) Uzuhashi, Tojo & Kakish.]2. 
Выявлено, что оомицеты Pythium spp. менее устойчивы к температурным 
колебаниям при охлаждении и замораживании, чем другие грибные таксо-
ны (Takamatsu, 1989; Hoshino et al., 2002). Тем не менее виды Pythium часто 
поражают мхи даже в полярных регионах (Hoshino et al., 1999; Hoshino et 
al., 2000). В эксперименте с видами P. iwayamai и P. paddicum была иссле-
дована морозостойкость этих видов как выделенных из умеренного региона 
(Хоккайдо, Япония), так и из субантарктических регионов (Murakami et al., 
2015). Свободный мицелий и гифальные сгустки (структуры, образующи-
еся для выживания) P. iwayamai и P. paddicum теряли жизнеспособность 
в течение трех циклов замораживания-оттаивания, в отличие от мицелия, 
находящегося в растениях-хозяевах, который переживал эти циклы. У рас-
тений-хозяев в вечной мерзлоте присутствуют природные криопротекторы, 
и криофильные Pythium spp. способные использовать присущие растени-
ям механизмы защиты. Вполне возможно, что субстраты или растительные 
производные являются их естественными криопротекторами, позволяю-
щие растениям предоставлять выгодные условия для микроорганизмов в 
условиях замораживания (Murakami et al., 2015). Полученные результаты 
являются первым экспериментом, подтверждающим эту гипотезу. Гипотеза 
использования криопротекторов растений грибами наряду с естественными 
криопротекторами отмечали ранее (Ozerskaya et al., 2009), а В.Л. Стахов с 
соавторами (Stakhov et al., 2008) продемонстрировали сохранность микро-
организмов в семенах высших растений из замороженной почвы в течение 
тысячелетий.

Д. Годэ и А. Ларош (Gaudet, Laroche, 2013) отметили два механизма, 
включающих устойчивость пшеницы к снежным плесеням: 1) генетическая 
устойчивость сорта и 2) возрастная устойчивость сортов. Рано посаженные 
сорта озимой пшеницы значительно более устойчивы, чем посеянные в 
2 На основании филогении и морфологии род Pythium был разделён на четыре новых рода: 
Ovatisporangium, Globisporangium, Elongisporangium и Pilasporangium (Uzuhashi et al., 2010).
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обычные сроки, независимо от их уровня устойчивости к снежным плесе-
ням. Обе формы устойчивости индуцируются при низких температурах во 
время закаливания. Также ассоциируется с устойчивостью пшеницы к снеж-
ной плесени фруктан; устойчивые сорта накапливают более высокие уров-
ни фруктанов осенью и метаболизируют их более медленно в течение всей 
зимы по сравнению с восприимчивыми сортами, а рано посеянные сорта 
всегда накапливают более высокие уровни фруктанов по сравнению с бо-
лее поздно посеянными сортами. Метаболизм(ы) устойчивости к снежной 
плесени неизвестен, хотя предыдущие исследования продемонстрировали 
позитивную регуляцию защитных путей. Годэ и Ларошем представлена мо-
дель устойчивости к снежной плесени, которая объединяет усиление защит-
ных генов при закаливании и раннем заражении снежными плесенями и го-
меостазом, обусловленным фруктаном, который поддерживает экспрессию 
защитных генов в зимний период. О важности понимания метаболизма рас-
творимых сахаров, особенно фруктанов, для роста растений, закаливания и 
заражения снежными плесенями писал Годэ с соавт. ещё в конце прошлого 
века (Gaudet et al., 1999). Постепенное истощение запаса фруктана умень-
шает способность растения поддерживать экспрессию защитных генов и в 
конечном итоге приводит к восприимчивости растений, если условия снего-
вого покрова сохраняются. Вовлечение общих путей защиты биотических 
и абиотических форм устойчивости к снежным плесеням является важным 
рассмотрением разработки стратегий борьбы с этими патогенами. По мне-
нию М. Ёшиды и К. Тамуры, дальнейшее изучение контроля метаболизма 
фруктанов с помощью молекулярной биологии и генетики должно привести 
к разработке методов улучшения способности перезимовки озимой пшени-
цы и фуражных трав (Yoshida, Tamura, 2011).

Возбудители снежных плесеней приспособились к паразитированию на 
растениях, находящихся в состоянии покоя в течение зимнего периода. Це-
лый ряд грибов, включая возбудителей снежных плесеней, способны оби-
тать в арктических регионах, Арктике и Антарктике (Robinson, 2001; Tojo, 
Newsham, 2012). Наиболее поражаемые грибами в Антарктике хозяева – 
мхи (Tosi et al., 2002). Недавно обнаруженный на мхе Polytrichum juniperium 
возбудитель снежной плесени Typhula cf. subvariabilis на о. Короля Георга 
(Антарктика) подтверждает, что три рода, представляющих возбудителей 
снежной плесени: Pythium, Sclerotinia и Typhula, могут занимать те же ниши 
в обоих Полярных регионах (Yajima et al., 2017). Комплекс физиологиче-
ских механизмов позволил адаптироваться грибам к суровым арктическим 
условиям. Этот комплекс включает увеличение в грибах концентрации вну-
триклеточного дисахарида трехалозы и многоатомных спиртов полиолов, 
нерастворимых мембранных липидов, так же как и наличие антифризных 
белков и активных при низких температурах ферментов. Комбинация этих 
механизмов необходима для психротрофной и психрофильной функций. 
Экологические механизмы могут заключаться в избегании холодов. Споры 
грибов могут ежегодно прорастать весной и летом, избегая холодных ме-
сяцев. По мнению Робинсона (Robinson, 2001), акклиматизация мицелия –  
это физиологическая адаптация к близким к нулю температурам, одна-
ко степень, при которой эта адаптация происходит в естественной среде, 
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неясна. Меланин в тёмных септированных гифах, который преобладает в 
грибах, выделенных из полярных почв, также может защищать гифы от 
экстремальных температур и играть значительную роль в сохранении из 
года в год. Бергеро с соавторами (Bergero et al., 1999) выделили из почвы 
на Земле Франца Иосифа 40 таксонов грибов, относящихся к 21 роду. По их 
мнению, подавляющее большинство видов психрофилы, которые активны в 
почве в течение одного или нескольких коротких периодов роста с периода-
ми продолжительного состояния покоя. Только второстепенный компонент 
микофлоры арктических почв, грибы родов Geomyces, Phoma, Therebolus 
и Motierella, являясь психроолиготрофами, обладают постоянным медлен-
ным ростом. 

При изучении различных грибов и страменопилов, изолированных из 
наземных мест обитания Антарктики, была отмечена внеклеточная ан-
тифризная активность, в том числе впервые у представителей Oomycota, 
Blastocladiomycota и Agaricomycotina (Blackwell et al., 2006). Эти результа-
ты ещё раз показали то, что АФБ и/или антифризные субстанции широко 
распространены в царствах грибов и близких организмов. Результаты ис-
следований АФБ (22 кДа) наводят на мысль, что базидиомицеты, возможно, 
имеют одинаковую изоформу АФБ.

Следует отметить, что фитопатогенным грибам, вызывающим снежную 
плесень, уделялось много внимания, в отличие от непатогенных грибов, за-
нимающих ту же экологическую нишу в полярных и альпийских районах, 
лесных и тундровых биомах. Последние биохимические исследования вы-
сокогорных и высокоширотных условий окружающей среды окончательно 
показали, что активность микроорганизмов под снеговым покровом в зна-
чительной степени способствует газовым потокам, круговороту углерода и 
азота (Schmidt et al., 2013). Кроме того, Шмидт и др. продемонстрировали, 
что непатогенные грибы являются доминирующими организмами окружа-
ющей среды под снеговым покровом и выполняют важные функции в тун-
дровых и лесных экосистемах.

Распространение снежных плесеней
Снежные плесени распространены в Северном полушарии3: Северная 

Америка, северная Европа и Азия, там где экологические условия им позво-
ляют (т.е. имеется продолжительный снежный покров). Снежный покров 
препятствует на поверхности почвы значительным перепадам температур, 
температуру близкую к нулю, относительно высокую и стабильную влаж-
ность, обеспечивает темноту, препятствующую растениям фотосинтезиро-
вать. Растения-хозяева, находящиеся под снеговым покровом в состоянии 
покоя, теряют со временем устойчивость к этим паразитам. Лишь некото-
рые факультативные снежные плесени, такие как Microdochium nivale, мо-
гут быть относительно независимыми от снегового покрова (Tronsmo et al., 
2001). Поражение M. nivale может протекать в зависимости от погодных ус-
ловий по типу «корневая гниль – снежная плесень» (с формированием толь-
ко аноморфы) или «корневая гниль – фузариозный ожог листьев – фузариоз 
3 Есть лишь несколько случаев обнаружения снежных плесеней в Южном полушарии (Tojo et al., 2012; 
Yajima et al., 2017).
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колоса и зерна» (при наличии геле- и анаморфной стадий, и развиваться 
даже в Краснодарском крае (Gor’kovenko et al., 2009).

Такой возбудитель снежной плесени, как S. borealis, являясь некротро-
фом, поражает, как правило, повреждённые морозом растения или перехо-
дит мицелием с поражённых растений. Поэтому, как отмечал Ниссинен, при 
температурах при узлах кущения ниже ‒2оС преобладал S. borealis, а при 
температуре выше – преобладал T. ishikariensis (Nissinen, 1997). Поэтому в 
Центральной Европейской части России ущерб от S. borealis незначителен, 
в отличие от районов Поволжья, Урала и Сибири (Tkachenko, 2012). Рас-
пространение основных возбудителей склероциальных снежных плесеней 
S. borealis (рис. 8), S. nivalis (рис. 9) и T. ishikariensis (рис. 10) получены в 
результате российско-японских экспедиций и наглядно представлены в ра-
боте Ткаченко О.Б. (2012).

Один и тот же вид возбудителя снежной плесени может адаптироваться 
к различным по суровости условиям. Так, склероции Новосибирских изоля-
тов выдерживали более 7 циклов замораживания-оттаивания, Московские 
погибали уже на третьем цикле (Hoshino et al., 2001). То же относится и 
к Норвежским изолятам Typhula ishikariensis. Их разделили на три группы 
(I, II и III). Они также различаются по особенностям распространения, а 
группа III наиболее распространена в северных районах Норвегии. Хошино 
с соавторами стремись выяснить низкотемпературную адаптацию штам-
мов T. ishikariensis групп I и III с экологической и биохимической точек 
зрения. Определяли морозоустойчивость T. ishikariensis. Все штаммы груп-
пы III могут выживать при –40°С, a размножение штамма группы I инги-
бировалось быстрым замораживанием. Штаммы III группы не росли при  
10°C. Тем не менее после стресса замораживания они могут вегетировать 
при сублетальной температуре. Эти результаты показали, что экологическое 
распространение штаммов группы I и III в естественном климате можно 
объяснить адаптацией к морозу (Hoshino et al., 1997).

Возбудители снежных плесеней адаптировались даже к полярным усло-
виям (McBeath, 2002; Tojo, Newsham, 2012). Лишь в таких экстремальных 
холодных условиях с присутствием длительного снегового покрова, как 
Якутия, снежные плесени не обнаружены (Tkachenko, 2013).

Круг растений-хозяев возбудителей снежных плесеней
Как уже сказано ранее, изучение снежных плесеней началось с культур-

ных растений: озимых и многолетних хлебов. Большинство возбудителей 
снежных плесеней – оппортунистические патогены, т.е. способные при 
определённых условиях наносить ущерб этим растениям: продолжитель-
ный снеговой покров, темнота и защита под ним от заморозков, ослабле-
ние защитных свойств растения-хозяина, благоприятные условия для рас-
пространения и заражения растений в осенний период (Matsumoto, 1994; 
Matsumoto, Hoshino, 2009). В данной работе показан круг растений-хозяев 
возбудителей снежных плесеней, распространённых в России (Sclerotinia 
borealis, S. nivalis и Typhula ishikariensis) с широким кругом хозяев, и не 
показан таким узкоспециализированным, как Microdochium nivale, Typhula 
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incarnata, поражающих преимущественно злаковые (Poaceae) и Sclerotinia 
trifoliorum, поражающих растения семейства бобовых (Fabaceae).

Представленный в таблицах круг растений-хозяев составлен по резуль-
татам обследования растений как в дикой природе, так и в различных бо-
танических садах, где растения, как правило, интродуцированные, часто 
растущие в несвойственной им окружающей среде.

Считалось, что систематическим признаком некротрофа Sclerotinia borealis 
(син. S. graminearum, Myriosclerotinia borealis) (рис. 11) является то, что пато-
ген поражает исключительно растения из семейства Poaceae. Исследования 
И. Сайто (Saito, 1998) показали, что гриб способен поражать Iris ensata var. 
hortensis (японский ирис), I. pseudoacorus, I. hollandica (голландский ирис) 
(все – сем. Iridaceae), Perko PVH (гибрид зелёного удобрения между Brassica 
campestris и B. chinensis) (сем. Brassicaceae), Allium fistulosum (сем. Alliaceae) 
и Campanula portenshlagiana (сем. Companulaceae). Следует к растениям-хо-
зяевам добавить сеянцы сосны первого года (Gulaev, 1948; 1950) (рис. 12). 
Круг растений-хозяев некротрофа S. borealis включает растения 28 видов,  
17 родов, относящихся к 8 семействам (Tkachenko, 2006) (табл. 2).

Другой возбудитель этого рода, описанный на о. Хоккайдо (Япония) – 
Sclerotinia nivalis I. Saito (Saito, 1997), был отмечен на травянистых двудоль-
ных: съедобном лопухе (Arctium lappa), Chrysanthemum morifolium, Ambrosia 
elatior, моркови Daucus carota, Angelica reptans и Plantago lanceolata. Даль-
нейшее изучение гриба показало его широкий круг растений-хозяев и рас-
пространенность в северном полушарии. В список также включены расте-
ния из Кольского п-ва, где гриб был ошибочно определён как мезофильный 
Sclerotinia minor Jagger (Shavrova, 1989). Также из-за работы Л. Кон (Kohn, 
1979) были к этому виду синонимизированы S. intermedia Ramsey (Ramsey, 
1924) и S. sativa Drayton et Groves (Drayton, Groves, 1943). Склероциаль-
ный гриб на тюльпанах, определён Е.П. Проценко как S. bulborum (Wakker) 
Sacc. (Procenko, 1968) был нами определён как S. nivalis (Tkachenko et al., 
2003b). Круг растений-хозяев S. nivalis включает растения 84 видов, 50 ро-
дов, относящихся к 19 семействам (Tkachenko, 2006) (рис. 10). (табл. 3).  
В последнее время гриб был отмечен на свекле столовой (Beta vulgaris L.) 
(сем. Chenopodiaceae) при хранении (Timina, Tkachenko, 2010), обнаружен в 
Китае: на латуке посевном Lactuca sativa L. (сем. Asteraceae) (Li et al., 2000), 
многолетней траве простреле корейском Pulsatilla koreana (Yabe ex Nakai) 
Nakai ex Mori. (сем. Ranunculaceae) (Fu et al., 2012; Xu et al., 2015), атрак-
тилодесе японском Atractylodes japonica Koidz. ex Kitam. (сем. Asteraceae) 
(Zhou et al., 2012), на очитке лозовидном Sedum sarmentosum Bunge (сем. 
Crassulaceae) (Fan et al., 2012), актинидии острой Actinidia arguta (Siebold & 
Zucc.) Planch. ex Miq. (сем. Actinidiaceae) (Wang et al., 2016) и в Республике 
Корея: на молодых побегах аралии высокой Aralia elata (Miq.) Seem. (сем. 
Araliaceae) (Lee et al., 2010) и женьшене обыкновенном, или настоящем 
Panax ginseng C.A. Mey (сем. Araliaceae) (Cho et al., 2013).

Комплексный вид Typhula ishikariensis в различных странах много раз 
описывали на различных хозяевах как различные виды. В Европе несколь-
ко видов Typhula (T. borealis и T. hyperborea) описал Экстранд в Швеции 
в 1937-м и 1939 году (Ekstrand, 1955), соответственно, затем обнаружил, 

https://en.wikipedia.org/wiki/Philipp_Franz_von_Siebold
https://en.wikipedia.org/wiki/Zucc.
https://en.wikipedia.org/wiki/Planch.
https://en.wikipedia.org/wiki/Miq.
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что Ремсберг описала в 1940 году сходный гриб в Айдахо (Remsberg, 1940), 
назвав гриб T. idahoensis, затем увидели, что подобный гриб T. ishikariensis 
(Ишикари ‒ название реки и провинции на Хоккайдо) был описан по всем 
правилам в Японии еще в 1930 году С. Имаи (Imai, 1930). Было отмечено, 
что японское название гриба приоритетно, но в России гриб часто отмечали 
как T. borealis и T. idahoensis. Кроме того, были описаны еще два вида это-
го рода: T. graminearum Гуляевым в 1948 году, поражающим сеянцы сосны 
1-го года (рис. 11), злаковые сорняки и звездчатку, и T. humulina Кузнецовой 
в 1953 году, поражавшим хмель (рис. 4). Е.П. Потатосова предположила, 
что это синонимы T. idahoensis (Potatosova, 1960). Серьезный вклад в си-
стематические исследования грибов рода Typhula внёс Рёед (Røed, 1960), 
разработавший метод определения совместимости изолятов при помощи 
монокарионных тестеров. Он предложил ди-мон ‒ скрещивание (рис. 12), 
основанное на использовании монокарионных тестеров (мицелий без пря-
жек) и исследуемых дикарионных изолятов (мицелий с пряжками). В при-
роде грибы Typhula существуют только в виде дикарионов. Монокарионы 
лишены пряжек, и если пряжки, мигрирующие вместе с ядрами, отмечаются 
внутри колонии монокариона, значит, тестер совместим с дикарионом. По-
явилось несколько работ, использующих этот метод. В США считают, что  
T. idahoensis и T. ishikariensis различные виды (Bruehl et al., 1975; Bruehl, 
Cunfer, 1975), в Канаде в 1978 году вышла работа Оршволла и Смита, деляще-
го вид T. ishikariensis на три разновидности: var. ishikariensis, var. idahoensis 
и var. canadensis (Årsvoll, Smith, 1978). Первые две разновидности разли-
чались особенностями клеток оболочки склероциев, var. canadensis мел-
кими склероциями. В Японии Мацумото выделил три биотипа этого вида:  
T. ishikariensis biotype A, T. ishikariensis biotype B и T. ishikariensis biotype 
С (Matsumoto et al., 1982), затем отнеся последний таксон к T. ishikariensis 
biotype B ss form (мелкосклероциальной форме) (Matsumoto, Tajimi, 1991). 
В Норвегии также было выделено три группы: I, II и III (Matsumoto et al., 
1996). Позже Мацумото, обобщив все мировые данные, выделил следую-
щую таксономию этого быстроэволюционирующего вида, разделив ком-
плексный вид на два: T. ishikariensis вид 1 и T. ishikariensis вид 2 (Matsumoto 
et al., 2001). Мы пользовались классификацией N. Мацумото. Эти данные не 
противоречат результатам молекулярного анализа, использовавшего RAPD, 
ITS-RFLP и сиквенс ядер районов ITS (Hsiang, Wu, 2000), где показаны 
различия T. ishikariensis между T. idahoensis и небольшие различия между  
T. ishikariensis и T. ishikariensis var. canadensis.

Наши исследования показали, что в России распространен преиму-
щественно T. ishikariensis вид 1. Вид 1 гриба Typhula ishikariensis впер-
вые найден нами в азиатской части страны (рис. 13). В европейской части 
нами отмечался только T. ishikariensis вид 1 (Tkachenko et al., 1997). Кроме  
T. ishikariensis вида 1, вид 2 найден нами только на Дальнем Восто-
ке (Камчатка, Сахалин, Магадан), причем в Магадане изолят идентичен 
T. ishikariensis var. canadensis (по Årsvoll, Smith,1978), а также в рефуги-
уме ледникового периода на Байкале в предгорьях хребта Хамар-Дабан 
(Tkachenko, 2013). Мы подтвердили, что синонимизированные Е.Г. Пота-
тосовой (Potatosova, 1960) с T. idahoensis виды T. graminearum и T. humulina 
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относятся к T. ishikariensis виду 1 (Hoshino et al., 2004). В настоящее время 
эти виды – синонимы T. ishikariensis. Круг растений-хозяев T. ishikariensis 
включает растения 104 видов и разновидностей, относящихся к 60 родам и 
19 семействам (Tkachenko, 2006) (табл. 4).

У остальных возбудителей снежных плесеней круг растений-хозяев капи-
тально не изучался и состоит исключительно из близких сельскохозяйствен-
ных растений, на которых паразитирует. Следует отметить, что некоторые воз-
будители снежных плесеней могут заражать растения других возбудителей, 
например, отмечен изолят S. nivalis, поражающий клевер, который является 
традиционным растением-хозяином S. trifoliorum (Tkachenko et al., 2003).

Контроль развития снежных плесеней
Сложность борьбы со снежными плесенями заключается в том, что па-

тогены инфицируют культуры, как правило, осенью, развиваются под снеж-
ным покровом и в начале весны, когда сохраняются пониженные темпера-
туры. В этот период опрыскивание растений фунгицидами затруднено или 
невозможно. Различным возбудителям снежных плесеней благоприятствует 
высокий снежный покров и затяжная весна. Развитие склероциальной снеж-
ной плесени, которую вызывает некротроф Sclerotinia borealis, провоциру-
ется подмерзанием растений. И наоборот, поражению биотрофом Typhula 
ishikariensis способствует непромёрзшая почва. Поэтому склероциальная 
снежная плесень превалирует в районах, где часто растения подмерзают 
(Поволжье, Урал, Сибирь) (Tkachenko, 2012). Однако новосибирские попу-
ляции гриба T. ishikariensis значительно более адаптированы к замерзанию, 
чем московские штаммы (Hoshino et al., 2001). Кроме того, точно прогно-
зировать условия зимы трудно, сильное развитие снежных плесеней проис-
ходит довольно редко, а стоимость защитных мероприятий высока. В шта-
те Вашингтон (северо-запад США), где снежный покров благоприятствует 
развитию снежных плесеней в округе Дуглас с 1947 по 1966 год (16 зимних 
сезонов) наиболее вредоносная крапчатая снежная плесень отмечена 4 сезо-
на, средняя вредоносность – 8 сезонов, слабая – 3 сезона и её отсутствие –  
4 сезона. Другими словами, снежная плесень вызывает значительные поте-
ри более половины этого периода времени (Murray et al., 2013). При силь-
ном поражении зерновых снежными плесенями производят запахивание 
полей и пересев площадей под яровые культуры. На некоторых культурах, 
например ржи, существуют системы защиты от снежной плесени (напри-
мер, розовая снежная плесень) (Nazarova et al., 2000).

Для борьбы со снежными плесенями применяют агротехнические, хи-
мические и биологические методы. Ещё один способ уменьшения пораже-
ния снежными плесенями – селекция устойчивых к ним растений.

Агротехнический метод. При возделывании ржи чередование культур и 
глубокая вспашка уменьшает количество инокулюма S. borealis в пределах 
поля (Gulaev, 1948; Khokhryakov, 1935), но не обеспечивает эффективной 
борьбы с грибом из-за того, что аскоспоры по воздуху заносятся главным 
образом с некультивируемых земель, например с лугов.

Размещение поглощающих солнечную энергию материалов чёрного цве-
та на снегу способствует его таянию весной, и ущерб от снежной плесе-
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ни может быть уменьшен. Так, ещё В.В. Гуляев рекомендовал при поздней 
весне с растянутым таянием снега сгонять его искусственно (особенно в 
пониженных местах), разбрасывая по поверхности торфяную крошку или 
золу (Gulaev, 1948). Многие авторы (Fisher, Bruehl, 1964; Bruehl et al., 1966; 
Kotter, 1979) изучали влияние графитового и угольного порошка на ускоре-
ние таяния снега. Механическое удаление снега непрактично (Gossen et al., 
2001) и может увеличить повреждение растений из-за того, что они очень 
чувствительны к заморозкам ранней весной, после того как снег убран 
(Holston, 1953).

Севооборот и глубокая вспашка ‒ основные меры, снижающие число 
склероциев в почве. Такая агрономическая практика помогает минимизиро-
вать поражение фуражных бобовых, вызываемых S. trifoliorum и S. sativa на 
зимующих двудольных растениях (Loveless, 1951; Gold, Byther, 1979).

Ранний сев озимой пшеницы осенью позволяет более окрепшим расте-
ниям перенести поражение крапчатой снежной плесенью лучше, чем мел-
ким растениям при более ранних посевах (Tomiyama, 1955; Holston, 1953; 
McKey, Reader, 1979). Поля, засеянные очень поздно, иногда избегают ин-
фицирования, а если растения окажутся инфицированными, то они погиба-
ют (Holston, 1953). У рано посеянных растений листья часто уничтожаются 
снежной плесенью, но растение в целом отрастает вновь из узла кущения 
и оправляется. Полевые опыты и эксперименты в климакамерах (Bruehl, 
1967b; Bruehl, Cunfer, 1971) подтверждают, что те растения, которые круп-
нее, переживают такие снежные плесени, как крапчатая и розовая, лучше, 
но на более крупных образуется больше склероциев, что усиливает инфек-
ционную нагрузку на почву в будущем.

Хотя сроки посева существенно влияют на развитие снежных плесеней, 
от других агрономических приёмов в этот период (обработка почвы, обо-
рудование, глубина посева) оно не зависит (Holston, 1953; McKey, Reader, 
1979; Bruehl, Cunfer, 1971).

В наибольшей степени на развитие снежных плесеней воздейству-
ет удобрение азотом. Из-за его применения на газонных травах развитие 
снежной плесени увеличивается (Smith et al., 1989). Ежемесячные подкор-
мки некоторыми компостами эффективны в сдерживании широкого круга 
болезней, включая снежные плесени, вызываемые грибами Typhula spp. и 
Microdochium nivale (Nelson, Craft, 1992).

При севообороте с культурами, которые не относятся к числу расте-
ний-хозяев для возбудителей снежных плесеней, её развитие уменьшает-
ся. У озимой пшеницы, выращенной на поле, где в течение нескольких лет 
возделывалась яровая пшеница, поражение грибом T. idahoensis было ниже, 
чем при посеве после озимой пшеницы (Bruehl et al., 1966). После люцерны 
склероциев T. idahoensis было больше, чем после озимой пшеницы (Huber, 
McKey, 1968). Если на пшенице, посеянной после бобовых (люцерна, дон-
ник белый или горох), наблюдалось незначительное поражение снежной 
плесенью, то с каждым посевом озимой пшеницы степень этого пораже-
ния возрастала (McKey, Reader, 1979). С целью снижения на озимых куль-
турах распространения и развития снежной плесени (имеется в виду, ко-
нечно, розовая снежная плесень) и улучшения фитосанитарного состояния,  

Контроль развития снежных плесеней



Снежные плесени

24

О.Г. Марьина-Черемных и Г.М. Хизматуллина считают, что наряду с 
протравливанием семян и внедрением устойчивых сортов необходимы се-
вообороты, насыщенные такими культурами, как зерновые, бобовые или 
многолетние бобовые травы (Maryina-Cheremnykh, Khismatullina, 2016). 

Химический метод. Протравливание зёрен испытано против снеж-
ной плесени (Lawton, Burpee, 1990; Sprague, 1956) и широко использует-
ся для борьбы с фузариозной инфекцией семян, вызываемой в том числе 
и Microdochium nivale в северной Европе (Olvang, 1992). В России про-
тив тифулёза озимых зерновых культур [T. incarnata и T. idahoensis (син.  
T. ishikariensis)] рекомендовалось протравливание озимых зерновых байта-
ном универсалом, байтаном, бенлатом (фундазолом), гранозаном и пентиу-
рамом (Polityko, 1978), хотя рекомендация по протравливанию бензимида-
зольными препаратами беномилом, фундазолом и др. против Typhula spp. 
вызывает сомнение. Эффективность фунгицидов против различных видов 
возбудителей снежных плесеней неодинакова, а в некоторых случаях об-
работка даже может стимулировать развитие снежной плесени. Например, 
поражение грибами рода Typhula увеличивается при обработке беноми-
лом (Hoftun, 1978; Haegermark, 1979), церкобином, бавистином (Ebenebe, 
Fehrman, 1974). Усиление развития тифулёза в случае с беномилом связано 
со стимуляцией роста грибного мицелия (Smith et al., 1970) и подавлени-
ем антагонистической микобиоты (Hossfeld, 1974). Поражение тифулёзом 
может возрастать и при обработке другими пестицидами, например инсек-
тицидом диметаланом (Cavelier, Maroquin, 1978). В Башкортостане эффек-
тивным приёмом снижения поражённости розовой снежной плесенью (эф-
фективность 60%) было позднеосеннее опрыскивание посевов фундазолом 
(Sakhibgareev, Garipova, 2010).

В середине XX века для борьбы со снежными плесенями применяли 
ртутные и многие другие фунгициды, которые сейчас не разрешены по эко-
логическим соображениям (Francis, 1994; Vargas, 1994). Как негативный 
аспект рассматривается то, что ртутные фунгициды не разлагаются на не-
токсичные компоненты, остаются постоянно в почве, например на полях 
для гольфа (Fushtey, Frank, 1981), и могут загрязнять близлежащие водные 
экосистемы (Matthews et al., 1995). В России использование ртутных соеди-
нений в фунгицидах запрещено (Anonymous, 2017).

Высказывается мнение, что опрыскивание полевых культур против 
снежной плесени в целом неэкономично (Gossen et al., 2001). Хотя фун-
гицид может эффективно защитить зерновые (Sprague, 1956; Hoftun, 1978; 
Jamalainen, Fenstermacher, 1969), эпифитотии случаются спорадически и 
невозможно заранее определить потребность в обработке. Опрыскивание 
фунгицидами экономически оправданно в годы с сильным поражением, 
когда удаётся получить значительную выгоду (например, увеличение уро-
жая, улучшение качества продукта или стабильный доход). Как результат, 
в большинстве работ по применению фунгицидов исследования прово-
дили на газонах для гольфа из-за их высокой стоимости (Futhtey, 1980; 
Kallio, 1966).

В северной Японии (Saito, Tkachenko) опрыскивание фунгицидами по 
листьям в начале зимы ‒ обязательный приём при возделывании пшеницы, 
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т.к. снежная плесень снижает её урожай. S. borealis на пшеничных полях 
обычно встречается в сочетании с одним или более патогенами, вызыва-
ющими снежную плесень, например, T. ishikariensis или M. nivale. Следо-
вательно, необходим фунгицид, эффективный против всех этих патогенов, 
или смесь нескольких фунгицидов.

На Хоккайдо, где озимая пшеница культивируется более экстенсивно, 
чем где-либо в Японии, для борьбы со снежной плесенью рекомендуют-
ся следующие действующие вещества фунгицидов: флуазинам ‒ против 
S. borealis, T. ishikariensis, T. incarnata и M. nivale, флуазимам ‒ против 
S. borealis, тиафонат-метил ‒ против S. borealis, иминоклазин ‒ против  
S. borealis и M. nivale.

В Канаде перед установлением снежного покрова против серой снежной 
плесени применяют опрыскивание фунгицидами с действующими веще-
ствами хлоронебом, хлороталонилом, ипродионом, пропиконазолом, квин-
тозеном (Serafinchon, 2001).

В США список разрешённых препаратов (представлены названия дей-
ствующих веществ) против снежной плесени шире: азоксистробин, хло-
ронеб, хлоронеб + тиофанат-метил, хлоротплонил + фенаримол, хло-
ротплонил + тиофанат-метил, ципроконазол, фенаримол, флютоланил, 
ипродион, ПХНБ (пентахлорнитробензол), пропиконазол, тирам, триадиме-
фон и винклозалин (Watkins, 1999).

В настоящее время в Российской Федерации, согласно списку разре-
шённых на 2017 год фунгицидов (Anonymous, 2017), допускаются к ис-
пользованию фунгициды со следующими действующими веществами: 
азоксистробин, ипродион, пропиканазол, тирам, триадимефон, фенаримол, 
хлоротоланил, ципроконазол (отметим, что рекомендаций по применению на 
газонных травах и озимых зерновых против снежной плесени нет). Против 
снежной плесени (в том числе тифулёзной) рекомендовано предпосадочное 
протравливание зерна озимой ржи препаратами со следующими действую-
щими веществами: карбендазим – препараты колфуго супер, КС4, колфуго 
супер колор, КС («Agro-Chemie Kft.», Венгрия); феразим, КС (ООО «Агро 
Эксперт Груп», Россия); карбонар, КС (ООО «Агробюро Рус», Россия); кар-
бендазим + карбоксин – препарат колфуго дуплет, КС («Agro-Chemie Kft.», 
Венгрия); сложная смесь клотианидин + флуоксастробин + протиоконазол + 
тебуконазол – препарат сценик комби, КС («Bayer CropScience AG», Герма-
ния). В литературе описан фунгицид терминатор с теми же действующими 
веществами, что и в препарате колфуго дуплет (Levitin, Tyuterev, 2003), од-
нако в список пестицидов, разрешённых к применению на территории РФ 
этот фунгицид не включён.

В Мурманской области, очевидно против Sclerotinia nivalis (авторы 
обозначают гриб как Sclerotinia sp.), изучена эффективность совмест-
ного применения пентиурама5, известкования почвенных субстратов и 
внесения полного минерального удобрения на нивянике обыкновенном 
(Leucanthemum vulgare) (Shavrova, Kislykh, 1987a). Пентиурам, 50% с.п6, в 
виде водной суспензии (6 г препарата в 5 л воды на 1 м2) вносили в почву 
методом сплошного полива во 2-й декаде августа и начале сентября. Как 
4  КС – концентрат суспензии.
5  Пентиурам не входит в Список разрешённых агрохимикатов... за 2017 год (Anonymous, 2017).
6  С.п. – смачивающий порошок.
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показали испытания, комплексные меры борьбы позволяют значительно 
снизить поражённость нивяника склероциальной гнилью. Дополнительные 
испытания показали, что совместное применение известкования, нитро-
аммофоски в дозе 60 кг/га и деразола7 10 кг/га (по препарату) позволяет 
резко снизить поражение нивяников склероциальной гнилью, увеличить 
их продуктивность и улучшить декоративность (Shavrova, Kislykh, 1987b). 
Пентатиурам 60 кг/га (по препарату) действовал менее эффективно. В усло-
виях затяжной осени, быстрого нарастания инфекционного фона и разви-
тия болезни число обработок растений химическими препаратами следует 
увеличить до 3‒4 в сезон (вторая и третья декады августа, середина и ко-
нец сентября). Они пишут, что важно учитывать появление устойчивых рас 
возбудителя болезни в дерозалу и другим системным препаратам. По этой 
причине поливы растений дерозалом следует чередовать с поливами пен-
татиурамом. Как показали дальнейшие опыты (Shavrova, Kislykh, 1987b) 
наряду с дерозалом против склероциальной гнили эффективны беномил  
(50% с.п.) и фундазол (50% с.п.), которые можно применять как способом 
полива (1 г по препарату в 5 л воды, на 1 м2), так и опрыскиванием (0,1‒ 
0,2%-ной суспензией) растений. Крайне необходимо тщательно удалять по-
ражённые растения вместе с комом земли.

Испытание фунгицидов показало, что при защите злаковых трав и ози-
мых зерновых от серой снежной плесени (возб. T. ishikariensis) наиболее 
эффективно опрыскивание листовой поверхности растений перед установ-
лением постоянного снежного покрова препаратами альто (0,2 л/га), альто 
супер (0,4 л/га) («Syngenta AG», Швейцария) или сочетание вышеперечис-
ленных обработок с предпосадочным протравливанием семян препаратами 
дивидент стар (2 л/т) и дивидент тоталь (2 л/т) («Syngenta AG», Швейцария) 
(Серая, 2001). Только протравливание семян озимых зерновых против се-
рой снежной плесени неэффективно, но, учитывая защитное действие этих 
протравителей против корневых гнилей, целесообразно сочетать протрав-
ливание семян с наземной обработкой с помощью испытанных фунгицидов 
(Серая, 2001). В полевых условиях наилучшую защиту от поражения ози-
мых зерновых снежной плесенью (M. nivale и T. ishikariensis) обеспечивало 
опрыскивание посевов перед установлением снежного покрова препарата-
ми альто супер и тилт при расходе 0,5 л/га. Биологическая эффективность 
применения этих препаратов составила, соответственно, 96,1 и 93,1%. 
Установлено (Sarycheva, 2010), что обработка растений регуляторами роста 
оберегъ (ООО «Ортон», Россия) и силк (ЗАО «Элха-Силк» и «Саяны-Эл-
ха», Россия) сдерживают заражение растений грибом T. ishikariensis на 30 
суток, фунгицидом альто супер – на 75‒90 суток в зависимости от высоты 
и длительности сохранения снежного покрова. Защитное действие фунги-
цида альто супер проявлялось на протяжении 75‒90 суток при благоприят-
ных для развития тифулёза погодных условий и 90‒105 суток – при менее 
благоприятных. При сочетании протравливания семян препаратом максим 
и осеннего опрыскивания альто супер растения пшеницы в течение вегета-
ции превосходили контроль по физиологическим показателям (содержание 
хлорофила, водоудерживающая способность, сухая масса растений) и в ко-
7  Деразол не входит в Список разрешённых агрохимикатов... за 2017 год (Anonymous, 2017).
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нечном счёте по урожайности, которая была на 70‒80% выше контрольной. 
Биологическая эффективность осенней обработки озимых культур препара-
том альто супер (0,5 л/га) составляла 80‒90% и не зависела от применяемых 
протравителей семян, причём в условиях умеренного развития тифулёза 
эффективной была даже половинная норма (0,25 л/га). В работе на 10 видах 
газонных трав (Kostenko, 2012) в качестве возбудителей розовой снежной 
плесени рассмотрены восемь видов рода Fusarium Link, включая M. nivale. 
Выявлена высокая эффективность фунгицида браво, КС (д.в. хлороталонил, 
500 г/л) при норме 2,0 л/га для осеннего опрыскивания травостоев райграса 
пастбищного и овсяницы красной. Этот препарат в 2010‒2011 годах снизил 
развитие розовой снежной плесени в 2‒4 раза эффективнее эталонного пре-
парата квадрис, СК (д.в. азоксистробин, 250 г/л).

Против розовой снежной плесени ржи в России используют максим стар 
(2 л/т), байтан универсал (2 кг/т), фундазол (2 кг/т), дивиденд (2 л/т), кол-
фуго супер (2 л/т), раксил (1,5 л/т), винцит (2 л/т), премис (2 л/т), фенорам 
супер (2 и 1,5 кг/т), агат-25К (0,03 кг/т); смеси: винцит + агат-25К (1 л + 
0,03 кг/т), дивиденд + агат-25К (1 л + 0,03 кг/т) (Nazarova et al., 2000). Для 
повышения эффективности защиты ржи от снежной плесени использова-
ли осеннюю обработку посевов (в фазе кущения) фундазолом (0,6 кг/га) и 
колфуго супер (2 л/га). Наиболее высокие показатели получены при соче-
тании протравливания семян с осенним опрыскиванием – биологическая 
эффективность составила 72‒84%, прибавка урожая – 4 ц/га, хозяйственная 
эффективность 110‒111%. Подобные результаты были получены при прове-
дении осенней обработки и протравливанием семян дивидендом, винцитом 
и премисом (Nazarova et al., 2000).

Из-за сложности прогнозирования погодных условий часто вместо одной 
обработки приходится проводить несколько. На рынке периодически прояв-
ляются новые действующие вещества и формулы, но защите от снежной пле-
сени при помощи фунгицидов требуется альтернатива (Frank, Sanders, 1994).

Биологический метод. При разработке биологического метода необхо-
димо прежде всего изучить взаимоотношения между организмами (Burpee, 
1994). 

В случае с низкотемпературными организмами в качестве антагонистов 
могут использоваться как мезофиллы в период состояния покоя у возбуди-
телей снежных плесеней (склероции) в летние месяцы, так и низкотемпе-
ратурные биоагенты, активные во время развития патогенов (Matsumoto, 
1998). 

В ряде работ против снежных плесеней, вызываемых Typhula spp., ис-
пользовали как естественные супрессоры (например, компосты), так и ан-
тагонистические организмы.

Ежемесячное внесение относительно небольших количеств супрессив-
ных компостов (5 кг/100 м2) во время вегетации может подавлять многие бо-
лезни газонных трав, включая снежную плесень, вызываемую грибами рода 
Typhula (Nelson, Craft, 1992; Boutler et al., 1992). Также эффективно внесе-
ние ударных доз (100 кг/100 м2) некоторых компостов на поля для гольфа 
поздней осенью. Главная проблема супрессивных компостов – их различная 
эффективность по годам и участкам (Nelson, 1992).
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В Швеции изучали влияние 164 бактериальных изолятов при обработке 
семян против гнили корней, вызываемой Fusarium culmorum и возбудителя 
розовой снежной плесени M. nivale. Отмечена эффективность трех флюо-
ресцентных псевдомонад и одного изолята Pantoea (изолят VF 626), резуль-
тативность которых не уступала таковой у фунгицида Guazatine (Johansson 
et al., 2003). Эксперименты по сравнению обработки семян и опрыскивания 
бактерией Pseudomonas brassicacearum (штамм МА250) при посеве обрабо-
танных семян показали некоторую эффективность, но при опрыскивании 
она была меньше (Levendorfs et al., 2008).

Биофунгицид Елена, Ж8 на озимой пшенице сорта Безенчукская обладает 
биологической эффективностью против снежной плесени на уровне хими-
ческого фунгицида феразим, КС, а также ростостимулирующими свойства-
ми, что позволяет ему даже в экстремальных условиях (засуха) обеспечить 
высокую урожайность зерновых культур (Kuzina et al., 2011). 

Некоторые виды рода Trichoderma – антагонисты летних склероциев  
T. incarnata и могут уменьшать потенциал инокулюма у возбудителя серой 
снежной плесени. Жизнеспособность склероциев значительно уменьша-
лась после инкубации с культурами Trichoderma в течение 6 суток (Harder, 
Troll, 1973). В Чувашском сельскохозяйственном институте провели испы-
тание предпосадочной обработки черенков хмеля против тифулёза как хи-
мических средств защиты (ТМТД, марганцовокислого калия и бордоской 
жидкости), так и двух форм биологического препарата на основе сапрофит-
ного гриба Trichoderma lignorum Harz.: маточная культура и смесь штам-
мов сухого препарата триходермин-4 из расчёта по 0,3 г на 10 черенков при  
25 млрд. спор на 1 г (Sokolova, Alekseeva, 1977). Несмотря на то что все 
препараты положительно влияли на снижение заболевания, наилучшую эф-
фективность показала маточная культура гриба.

Выявлено (Matsumoto, Tajimi, 1985a), что летом в полевых услови-
ях от микопаразитов естественным образом гибнет более 90% склеро-
циев T. incarnata, тогда как склероции T. ishikariensis биотипа А в основ-
ном выживают. Из склероциев T. incarnata были выделены микопаразиты 
Coniothyrium minitans Campbell, Gliocladium roseum Bain. и Trichoderma 
spp. Все они в лабораторных условиях паразитировали и на T. ishikariensis 
биотипа А. Однако практического результата получить не удалось, т.к. даже 
несколько выживших склероциев осенью могут вызвать распространение 
возбудителя базидиоспорами, а обработка в поле микопаразитами склеро-
циев T. ishikariensis биотипа А во время вегетации растений чрезвычайно 
затруднена.

Попытки использовать в качестве антагонистических организмов бакте-
рии не привели к заслуживающим внимание результатам, хотя были выяв-
лены изоляты флюоресцирующих псевдомонад, антагонистичные в отно-
шении T. incarnata и T. ishikariensis биотипов А, В и С (Matsumoto, Tajimi, 
1985b, 1987; Hoshino et al., 2004). Кроме того, были выявлены два штамма 
Bacillus sp. с подобными свойствами (Hoshino et al., 2004).

Typhula phacorrhiza вначале считали патогеном, ранее не отмеченным на 
газонах, но этот вид также не оказался патогенным на полевице болотной 
8  Ж – жидкость.



29

в полевых опытах с инокуляцией. Наоборот, гриб подавлял развитие серой 
снежной плесени (Burpee et al., 1987; Lawton, Burpee, 1990; Lawton et al., 
1986). В Японии этот гриб подавлял снежную плесень на райграсе пастбищ-
ном (Matsumoto, Tajimi, 1992). В Канаде изоляты T. phacorrhiza, выделен-
ные из остатков пшеницы, различались по способности подавлять серую 
снежную плесень в полевых опытах в течение более чем 3-летнего периода 
(Wu et al., 1998; Hsiang et al., 1999b). Был проведён скрининг эффектив-
ности более чем 29 изолятов T. phacorrhiza на 14 видах растений против  
T. ishikariensis и T. incarnata (Hsiang, 1997, 2000) и выявлен наиболее актив-
ный штамм ТР94671. При испытаниях изолятов T. phacorrhiza не отмечали 
строгую корреляцию между данными лабораторных и полевых опытов, по-
этому лабораторные результаты не могут служить предварительными при 
выборе антагонистических штаммов (Wu et al.. 1998). Вытеснить с полей 
серую снежную плесень, очевидно, помогает бóльшая способность к ути-
лизации структурных и запасных углеводов в сочетании с более широким 
интервалом температурного оптимума у T. phacorrhiza, чем у патогенных  
T. ishikariensis и T. incarnata (Wu, Hsiang, 1999; Hsiang, 2000) (рис. 14). 

Одна возможная проблема, связанная с использованием T. phacorrhiza 
как биоагента, заключается в его потенциальной патогенности. Некоторые 
изоляты T. phacorrhiza были патогенны на пшенице в контролируемых ус-
ловиях окружающей среды и полевых условиях (Schneider, Seaman, 1986, 
1988). В других полевых опытах изоляты T. phacorrhiza не были патогенны 
в отношении ряда видов газонных трав (Wu et al., 1998).

В России T. phacorrhiza (рис. 15) в борьбе с наиболее агрессивной 
крапчатой снежной плесенью (возб. T. ishikariensis) впервые применила  
С.В. Тазина (Tazina, 2005), выделив гриб в Главном ботаническом саду РАН. 
Осеннее внесение гриба T. phacorrhiza на посевы озимой пшеницы с инфек-
ционным фоном T. ishikariensis приводило к снижению поражения крапча-
той снежной плесенью в весенний период. Биологическая эффективность 
защиты озимых зерновых при использовании гриба T. phacorrhiza (200 г/м2) 
составила 75,2 %, что на 30,3 % больше, чем после обработки фундазолом, 
и на 17,6 % больше, чем при применении байлетона.

В субарктических районах Аляски найден психротолерантный гипер-
паразит Trichoderma atroviride P. Karst. Было обнаружено, что он сдер-
живал развитие целого ряда возбудителей снежной плесени: Coprinus 
psychromorbidus, Microdochium nivale, Myriosclerotinia (Sclerotinia) borealis, 
Pythium spp., Typhula incarnata, T. idahoensis и T. ishikariensis (биологиче-
ский вид 1 по Matsumoto et al., 2001) (Wong, McBeath, 1999; Cheng et al., 
2001; McBeath, 2001, 2002). T. atroviride – мезофилл, который хорошо 
адаптирован к холоду. Его температурный диапазон от +4 оС (и ниже) до 
+33 оС, что позволяет его использовать для борьбы с фитопатогенами, вы-
зывающими поражение корней, стеблей и других органов растений в холод-
ных условиях, когда ткани растений уязвимы. T. atroviride быстро растёт и 
образует большое количество спор. Изолят CNS 861 T. atroviride обладает 
естественной резистентностью к металоксилу (ридомилу), каптану и ПХНБ 
(террфхлору) (Wong, McBeath, 1999). T. atroviride может использовать снеж-
ные плесени как источник питания. Гифы гриба свободно проникают через 
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клеточные стенки и переплетают гифы возбудителя снежной плесени. Клет-
ки разрушаются и быстро лизируют. Продуцируемые T. atroviride хитиноли-
тические энзимы, по-видимому, играют большую роль в микопаразитизме 
на возбудителях снежной плесени (Cheng et al., 2001).

Обнаружены и другие организмы, способные подавлять развитие воз-
будителей снежных плесеней. Например, описанный в Канаде низкотем-
пературный гриб Acremonium boreale Smith & Davidson (Smith, Davidson, 
1979) антагонистичен к другим патогенам, вызывающим снежную плесень: 
Fusarium (Microdochium) nivale, Sclerotinia borealis и Typhula ishikariensis 
var. ishikariensis и var. canadensis. Гриб проявляет слабые паразитические 
свойства на двух видах трав, но не подавляет M. nivale и пушистую снеж-
ную плесень (возб. низкотемпературный базидиомицет – low temperature 
basidiomycete или LTB) в опытах в контролируемых условиях (Smith, 
Gossen, 1989).

Была попытка проверки эндофита, который является симбионтом трав, 
в качестве потенциального биоагента против крапчатой снежной плесени 
(Wöli et al., 2006). Проверено влияние эндофита Neotyphodium на пастбищ-
ный райграсс и крапчатую снежную плесень in vitro с парной культурой эн-
дофита и Typhula ishikariensis, и на взаимоотношения «трава ‒ снежная пле-
сень» in vivo в теплице и в полевых опытах. В парной культуре эндофиты 
формировали зоны ингибирования и замедляли рост T. ishikariensis. Однако 
в полевых опытах заражённый эндофитом (Е+) райграсс пастбищный был 
более восприимчив к T. ishikariensis, чем трава, свободная от эндофита (Е-). 
Эндофитная инфекция увеличивала поражение зимой трав как в теплице, 
так и в полевых условиях, что говорит о неэффективности использования 
эндофита в качестве биоагента против крапчатой снежной плесени.

При изучении нематофауны озимой пшеницы в очагах розовой снежной 
плесени (Shchukovskaya et al., 2012, 2013, 2014) были выделены несколь-
ко видов низкотемпературных микотрофных нематод, питающихся возбу-
дителем розовой снежной плесени M. nivale – Aphelenchoides saprophillus 
Franklin, Paraphelenchus tritici Baranovskaya, Aphelenchus avenae Bastian.  
A. saprophillus развивался наиболее интенсивно в пробирках с мицелием гри-
ба M. nivale при +5оС. Этот вид уничтожил мицелий гриба в течение 60‒70 
суток после внесения в пробирку, при этом его численность составила 1208 
экз. на пробирку. P. tritici и A. avenae через 60‒70 суток при +5оС уничтожа-
ли в пробирке только 40‒50% мицелия с поверхности питательной среды. 
Численность нематод при этом была значительно ниже, чем в пробирках с 
A. saprophillus. Проведение полевого мелкоделяночного опыта с внесением 
микогельминта A. saprophillus (160 000 экз., 80 000 экз. и 38 000 экз.) на 
посевы озимой пшеницы осенью, показало, что биологическая эффектив-
ность составила, соответственно, 62,7, 52,7 и 43,1%. Нематоды не влияли на 
хозяйственную эффективность (урожайность), но они существенно снижали 
степень развития розовой снежной плесени и улучшали продуктивные ка-
чества растений. Способ борьбы с розовой снежной плесенью при помощи 
микогельминта A. saprophillus запатентован (Shesteperov et al., 2014).

Селекционный метод. Устойчивость к снежным плесеням изучалась 
прежде всего у хозяйственно значимых культур, таких как озимые зерно-
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вые. Несмотря на то что первые сообщения о снежных плесенях, например, 
склероциальной снежной плесени, вызванной таксоном рода Sclerotinia, 
появились в России в 1901 году (Khokhryakov, 1935), планомерные работы 
по селекции на устойчивость к снежной плесени начались только в середи-
не прошлого века в Северной Америке. В Тихоокеанском северо-западном 
регионе США (ТСЗ), где в основном выращивают озимую пшеницу, встре-
чаются следующие возбудители снежных плесеней: Microdochium nivale, 
Typhula idahoensis, T. ishikariensis, Myriosclerotinia (Sclerotinia) borealis, 
Pythium iwayamai и P. okanoganense (Bruehl, 1982; Bruehl et al., 1966). Наи-
более распространена в этом регионе крапчатая снежная плесень, хотя в не-
которые годы доминирует розовая снежная плесень. Серая снежная плесень 
пшеницы и ячменя (возб. T. incarnata) также широко распространена, но не 
наносит обычно значительного ущерба. Склероциальная снежная плесень 
и питиозная снежная гниль в меньшей степени поражают растения озимой 
пшеницы. В ТСЗ для снижения заболевания снежной плесенью использу-
ют устойчивые сорта и ранние сроки сева. В работах Бриэля показано, что 
устойчивость к T. idahoensis, T. incarnata и M. nivale коррелирует и физиоло-
гическая специализация между T. incarnata и M. nivale отсутствует (Bruehl, 
1967a, 1967b). Поэтому нет необходимости проводить скрининг на устойчи-
вость к каждому патогену индивидуально для того, чтобы выводить сорта 
этих видов с повышенной устойчивостью к снежной плесени.

Целенаправленная селекция озимой пшеницы на устойчивость к снеж-
ной плесени началась в США в 1960 году. Спрэг с соавт. высеяли 5200 линий 
пшеницы из мировой коллекции зерновых USDA (United State Department of 
Agriculture) на делянках около г. Мэнсфильда (штат Вашингтон), а Сандер-
ман и Маккей – 4800 линий той же коллекции в трех местах штата Айдахо 
(Sprague et al., 1961; Suderman, McKey, 1968). Бриэль с соавт. перепроверили 
бóльшую часть этой коллекции в период с 1962 по 1964 год и выявили следу-
ющие линии, потенциальные источники устойчивости к снежной плесени: 
C.I.9342, P.I.94462, P.I.94540, P.I.166262, P.I.166797, P.I.166886, P.I.166944, 
P.I.167822, P.I.172582, P.I.173438, P.I.173440, P.I.173467, и P.I.181268 (Bruehl 
et al., 1964). Сандерман и Маккей выделили лишь две линии – C.I.14106 
и C.I.14107, обладающие устойчивостью к этому заболеванию (Sunderman, 
McKey, 1968).

Многие из перечисленных сортов и линий озимой пшеницы послужили 
источниками устойчивости к возбудителям снежной плесени в селекцион-
ных программах других стран северного региона (Канада, Япония, страны 
Скандинавии). Несмотря на низкую урожайность этих линий, селекцию 
проводили вначале на устойчивость к снежной плесени и другим факторам 
перезимовки, а уже потом на признаки продуктивности, что было харак-
терно для сортов, неустойчивых к снежной плесени. Например, в округе 
Дуглас (штат Вашингтон) за период с 1947 по 1966 год крапчатая снежная 
плесень причиняла значительный ущерб озимым зерновым.

Осуществить такой большой объём работ в этих двух селекционных цен-
трах удалось благодаря выращиванию растений в климатических камерах. 
Развитие возбудителей снежной плесени в полевых опытах зависит от снеж-
ного покрова. При недостаточной его продолжительности или выпадении 
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снега на промёрзшую почву развитие этих заболеваний замедляется (Bruehl 
et al., 1966). В контролируемых условиях климатических камер, в которых 
растения подвергают воздействию низких температур для закаливания, за-
ражения и инкубации (0‒2 оС), опыты проводят в течение всего года (Bruehl 
et al., 1966; Sunderman, 1964). При этом растения не подвержены влиянию 
тех факторов, которые действуют при естественном снежном покрове. Сте-
пень заболевания также можно регулировать изменением времени инкуба-
ции при температурах, необходимых для развития болезни.

Кроме отрастания важной характеристикой устойчивости сортов к снеж-
ной плесени является время созревания, т.к. сильное поражение замедляет 
последнее. Так, в некоторые годы созревание восприимчивых сортов мо-
жет задерживаться по сравнению с устойчивыми на 2 недели или более. 
Поэтому генотипы, которые хорошо отрастают после поражения снежной 
плесенью, также оценивают по дате созревания. Для скрининга на устой-
чивость к снежной плесени большое значение имеет дата посева (Bruehl, 
1967a, 1967b). Поскольку при ранних сортах посева устойчивость растений 
увеличивается, отбирать высокоустойчивые и выбраковывать чувствитель-
ные генотипы легче при поздних сроках посевов.

В штате Вашингтон для получения устойчивых к снежной плесени со-
ртов использовали линии C.I.9342, P.I.94549, P.I.167822 и P.I.181268. Сорта 
Sprague и Eltan, которые были получены, соответственно, в 1973 и 1989 го-
дах. Эти сорта являются доминирующими в районах, поражаемых снежной 
плесенью в штате Вашингтон (Bruehl et al., 1978). Два других устойчивых 
сорта – John и Andrew – были созданы, соответственно, в 1986 и 1987 го-
дах, но не получили распространения. Для доработки этих сортов были ис-
пользованы четыре источника устойчивости: линии P.I.181268 (для сорта 
Sprague), сорт Sprague и линия P.I.94540 (для сорта John) и линия P.I.167822 
(для сортов Eltan и Andrew).

В 1995 году в США были предприняты новые попытки усовершенство-
вания устойчивых к снежной плесени сортов (Murray, Jones, 1997). Значи-
тельный прогресс в этом направлении был достигнут около 20 лет назад, 
когда были получены два новых сорта: Edwin (1998) – карликовая белозёр-
ная озимая пшеница со средней устойчивостью к снежной плесени и Bruehl 
(1999) – устойчивый сорт мягкой карликовой белозёрной озимой пшени-
цы. Источниками устойчивости к снежной плесени у этих сортов служили, 
соответственно, линия P.I.167822 и сорт Eltan. Устойчивость сорта Bruehl 
была аналогична таковой сорта Sprague, но урожайность первого была выше 
и соломина прочнее. Сорт Edwin оказался менее устойчивым, чем сорт 
Bruehl. По урожайности эти сорта превосходили карликовый сорт Moro, 
обычно выращиваемый в этом регионе. В штате Айдахо, где снежная пле-
сень распространена на больших площадях, доминировали сорта Manning и 
Bonneville, за которыми следуют Blizzard и Survivor (Sunderman et al., 1991; 
Sousa et al., 1992). В настоящее время сорта Sprague, Eltan и Moro являются 
коммерческими сортами с различной устойчивостью к снежной плесени, а 
сорта Edwin и Bruehl устойчивыми к снежной плесени (Murray et al., 2013)

Несколько иначе проводили селекцию озимых зерновых на устойчивость 
к снежной плесени в Канаде. Озимая рожь (Secale cereale) хорошо адапти-
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рована к Канадским прериям, а выращивание озимой пшеницы ограничи-
валось небольшим районом в юго-западной части провинции Альберта, ха-
рактеризующимся умеренными ветрами и небольшим снежным покровом.

Ещё в 1891 году директор Экспериментальной фермы северо-западных 
территорий (Indian Head, Saskatchewan) доложил об опытах с озимой рожью 
(McLeod, 1995). В течение прошлого века из интродуцированных сортов и 
рас отбирали в основном формы, устойчивые к низким температурам. Хотя 
такие сорта были получены, они не обладали устойчивостью к снежной 
плесени. Например, выведенный в Канаде первый полукарликовый гибрид 
озимой ржи AC Rifle (1994) обладал высокой потенциальной урожайно-
стью, холодоустойчивостью и устойчивостью к полеганию, однако был вос-
приимчив к снежной плесени.

Озимую пшеницу выращивают в Канаде с 1907 года (Johnston, 1977). В 
1949 году в г. Летбридж (Agriculture and Agri-Food Canada Research Centre) 
была принята программа по гибридизации и селекции этой культуры 
(Stoskopt, 1995). В соответствии с программой центра были получены двой-
ные гаплоидные линии, обладающие высокой устойчивостью к пушистой 
снежной плесени (возб. Coprinopsis psychromorbida – LTB) и улучшенными 
агрономическими характеристиками, которые смогли уменьшить риск вы-
ращивания озимой пшеницы в более заснеженных районах. Центром разви-
тия полевых культур (Field Crop Development Centre – FCDC), находящимся 
в г. Лакомб, была осуществлена селекционная программа на устойчивость к 
широкому кругу болезней, однако она была сосредоточена на устойчивости 
к пушистой снежной плесени и мучнистой росе пшеницы. 

В Канаде серьезное внимание уделяют также тритикале (× Triticale 
Witt.) (Larter, 1995). В 1969 году в сельскохозяйственном колледже (г. Гуэлф 
провинции Онтарио) начали проводить оценку европейских озимых форм 
тритикале, а в 1980 году был получен первый для восточной Канады сорт 
тритикале OAC Wintri, который успешно выращивали в районах прерий, 
изобилующих снегом. Реципроктно-интеркроссная селекция из генетиче-
ски различающихся зимостойких популяций позволила получить холодо-
стойкий сорт тритикале Pika (1990), характеризующийся высокой зимо-
стойкостью, устойчивостью к листовым болезням и средней устойчивостью 
к пушистой снежной плесени (возб. LTB). В конце 1970-х начата програм-
ма Центр развития полевых культур (Field Crop Development Centre –  
FCDC) (Salmon, Turkington, 1997). В рамках этой программы в 1999 году 
был получен низкорослый, короткоостный, холодоустойчивый сорт Bobcat, 
обладающий (как сорт Pika) устойчивостью к пушистой снежной плесени.

57 сортов или селекционных линий озимой пшеницы, 2 сорта озимой 
ржи и 1 сорт тритикале в 1985 году был оценен на устойчивость или то-
лерантность к Microdochium nivale и Typhula ishikariensis в научных цен-
трах Аркелля и Элоры (пров. Онтарио) (Litschko et al.,1988). В обоих 
местах через 4‒5 дней после таяния снега (около 135 дней после иноку-
ляции) у всех инокулированных растений отмечали некроз листьев >50%. 
Наблюдение, сделанное через 6 недель, показало, что несколько сортов 
демонстрировали повышенную способность восстанавливать новую ли-
ству. Сорта и линии озимой ржи были более устойчивы к патогенам, чем 
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пшеничные. Отмечены следующие сорта и линии устойчивые к M. nivale: 
Lennox (Канада) – результат селекции на улучшение отечественного сорта 
Мироновская-808, отечественный сорт Лютесценс-116, линия CI-14106; 
и устойчивые к Typhula spp.: Sundance (Канада), отечественные Альби-
дум-1 и Альбидум-14, Olympia Финляндия) и две американские линии 
CI-14106 и Snow mold Sprague. Также отмечены сорта и линии, у кото-
рых не отмечено значительного уменьшения урожайности: при заражении  
M. nivale: Sprague, CI-14106, Hokuei, Лютесценс-230, Альбидум-11, 
Sundance, WT84, Tulun-407, Jo-3022, Одесская-16, Agree и Augusta; при 
заражении Typhula spp.: Харьковская 22МЦ, Альбидум-11, Белецкая и 
Lovrin-11. В Канаде отечественный сорт Альбудум-11 проявил толерант-
ность к обоим патогенам.

В северной Европе большое внимание уделялось поиску устойчивых 
сортов озимого ячменя к серой снежной плесени (возб. Typhula incarnata) 
(Elovson, Nilsson, 1992). Эта болезнь здесь наиболее серьёзна на озимом 
ячмене (Mielke, 1990). Ячмень сначала выращивали в контролируемых ус-
ловиях при +10оС до стадии 3‒4 листьев, затем закаливали 6 недель при 
температурах день/ночь 5/1оС. Закалённые растения ячменя инфицировали 
T. ishikariensis, т.к. этот гриб в лабораторных условиях более вирулентен, 
чем T. incarnata, но злаковые одинаково реагируют на эти два гриба (Bruehl, 
1967; Jamalainen, 1974). Ящики с растениями покрывали влажной бумагой 
и чёрными пластиковыми листами. Через 2‒3 недели во влажных условиях 
и при повышении температуры измеряли уровень устойчивости как чис-
ло или процент выживших растений. Проверяли 5 сортов (Frost, Fimbul II,  
Irgi и Sonja) и линию W 51084. Из шведских старого Fimbul II и нового 
Frost, первый был значительно более устойчив. У немецкого Irgi низкий 
уровень толерантности, в то время как у старого сорта Irgi он такой же 
хороший, как у Fimbul II. Превосходный уровень толерантности показала 
линия W 51084. 

Хёммё (Hömmö,1994) изучал устойчивость 13 культиваров озимой ржи к 
снежной плесени (Microdochium nivale) в полевых условиях, а также на трёх 
различных лабораторных опытах: испытание снежной плесени в климока-
мере, опыт по ферментативному анализу и опыты на сегментах листьев. 
Полученные результаты в полевых условиях тесно коррелировали с резуль-
татами, полученными в климокамере. Результаты ферментативного анали-
за и сегмента листьев показали, что в растениях существуют другие, более 
специализированные механизмы устойчивости к снежной плесени, которые 
действуют также на уровне одного листа. По крайней мере, некоторые из 
этих реакций резистентности, по-видимому, индуцируются литическими 
ферментами, выделяемыми M. nivale. Хотя по одним данным существует 
положительная корреляция между устойчивостью к снежной плесени и мо-
розам (Årsvoll, 1977; Årsvoll, Larsen, 1977), обратный результат был получен 
Годэ и Ченом (Gaudet, Chen, 1988), Хёммё получены культивары ржи (Jussi, 
Anna, Voima, Vågonäs höstråg и Norderåstetra), имеющие обе устойчивости к 
этим двум показателям (Hömmö,1994).

В Японии основным районом выращивания озимых зерновых являются 
северные районы островов Хонсю и Хоккайдо. Зимний климат в северных 
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районах Японии характеризуется устойчивым снежным покровом. Так, на 
о. Хоккайдо продолжительность снежного покрова составляет 130‒170 су-
ток, температура иногда падает до –30оС. Возбудителями снежной плесе-
ни в этом регионе служат Typhula ishikariensis, T. incarnata, Microdochium 
nivale, Pythium spp., S. borealis и n-LTB (new low temperature basidiomycete), 
причем последние два патогена распространены главным образом в восточ-
ной части о. Хоккайдо, где зимняя температура воздуха ниже –20оС и обыч-
но наблюдается минимальная толщина снежного покрова. 

Направленность селекционных работ в Японии по выведению сортов, 
устойчивых к низким температурам и снежным плесеням, уже с начала 70-х 
годов прошлого века, по нашему мнению, способствовала стабилизации 
урожая озимых форм пшеницы (Amano, 1997). Однако, Амано считает, что 
уменьшение поражённости посевов озимых низкотемпературными патоге-
нами обусловлено смягчением климата на о. Хоккайдо.

В качестве источников устойчивости использовали материалы из США, 
Канады, СССР и северной Европы. В процессе скрининга было отмечено 
отсутствие источников, одинаково устойчивых как к снежной плесени, так 
и к низким температурам, а основные сорта с о. Хоккайдо обладали высо-
кой зимостойкостью, кардинально отличающейся от таковой озимой пше-
ницы – линия Turkey Red. Поэтому для о. Хоккайдо в качестве источников 
устойчивости были использованы несколько линий по каждому фактору: к 
грибам M. nivale и рода Typhula – линии американской селекции P.I.173438, 
P.I.172582, C.I.14106; к низкой температуре – сорта Лютесценс 329 и Валу-
евская из России и Notstar из Канады. При этом было получено несколько 
сортов, устойчивых к снежной плесени, но для полной защиты этим со-
ртам ещё требовалась обработка фунгицидами. Позже японские селекци-
онеры привлекли сорта швейцарской селекции: Münstertaler, Haunsberg, 
Niederndorferberg (Kleijer, 1988; Kuwabara et al., 1986). По мнению Н. Ирики 
и Т. Кувабара (Iriki, Kuwabara, 1993), из-за высокой наследуемости и поло-
жительного направления доминирования гены устойчивости американской 
линии PI173438 могут быть введены в коммерческие сорта методом обрат-
ного скрещивания. Для увеличения продуктивности озимой пшеницы на о. 
Хоккайдо, где продолжительность снегового покрова в среднем превышает 
150 сут. и растения часто сильно поражаются грибами рода Typhula и/или 
M. nivale, на различных сельскохозяйственных экспериментальных станци-
ях проводили полевой скрининг с целью выявления образцов, устойчивых 
к снежной плесени. При этом в селекционных программах Японии широко 
использовали такие источники устойчивости, как три вышеперечисленные 
линии американской селекции (Amano, 1997). Гибриды отбирали в F2 и  F3 
на делянках с естественным инфекционным фоном. В популяциях F2 (n = 
4000) в каждой комбинации скрещиваний гибель из-за поражения снежной 
плесенью составляла от 20 до 80% растений. От 200 до 300 выживших рас-
тений из каждой комбинации скрещивания подлежали дальнейшей селек-
ции в F3. Устойчивость нескольких элитных линий (61005, 62021 и 62025), 
полученных из комбинации скрещивания P.I.173438 × Horoshirikomugi × 
Chihokukomugi, превышала таковую сорта Horoshirikomugi (эталон устой-
чивости к снежной плесени), но оказалась ниже, чем у линии P.I.173438. В 
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1994 году был получен новый сорт Hokushin, для повышения устойчивости 
которого к снежной плесени наряду с интеграцией генов линии P.I.173438 и 
C.I.14106 использовали японские источники устойчивости – Chihokugomugi 
× Kitami 35. Устойчивость к возбудителям рода Typhula у сорта Hokushin 
была выше, чем у родительских форм и сорта Chihokugomugi и соответство-
вала таковой сорта Horoshirikomugi, который является основным макарон-
ным сортом на о. Хоккайдо.

Устойчивость к другому возбудителю снежной плесени, аскомицету 
S. borealis, тесно коррелирует с устойчивостью к заморозкам: гриб нано-
сит ущерб в районах, где промерзание почвы предшествует установлению 
снежного покрова. На о. Хоккайдо это восточные районы, в России – севе-
ро-запад Европейской части, Среднее Поволжье, Западная Сибирь. Соглас-
но программе выведения сортов, устойчивых к этим факторам, в Японии 
в селекцию привлекли двойные гаплоиды, полученные методом культуры 
пыльцы и пыльников. По мнению Шибата, экстенсивная селекция линий 
двойных гибридов на устойчивость к S. borealis при умеренной численно-
сти популяции может быть более эффективна, чем общепринятые методы 
(Shibata, 1997).

Устойчивость к возбудителям снежной плесени традиционно оценива-
ли в полевых условиях, характеризующихся множеством нестабильных 
факторов. В результате такой оценки могут быть получены ошибочные и 
противоречивые результаты. Эти трудности удалось преодолеть благодаря 
климатическим камерам (Bruehl et al., 1964; Sunderman, 1964). Использо-
вание стерильных условий при оптимальных для развития патогена тем-
пературах позволяет значительно сократить сроки тестирования. Так, Годэ 
и Козуб разработали методику оценки устойчивости озимой пшеницы к 
пушистой снежной плесени, одному из главных криофильных патогенов 
Канады (Gaudet, Kozub, 1991), а Никаджима и Абе (Nikajima, Abe, 1990) –  
к T. incarnata и M. nivale. Одним из факторов повышения устойчивости 
растений к снежным плесеням является их закаливание. Например, зака-
ливание озимой пшеницы при 2оС от 1 до 6 недель увеличивало устойчи-
вость к патогенам, вызывающим снежную плесень, таким как Coprinopsis 
psychromorbida, Typhula incarnata и Microdochium nivale, так же как и к муч-
нистой росе (возб. Blumaria graminis f. sp. graminis) и полосатой ржавчине 
(возб. Puccinia striiformis). 14 дней было достаточно для полной экспрессии 
синтеза гена жасмоновой кислоты, алленового оксида азота и разрушаю-
щего фруктан энзима β-фруктофунонасидазы в сравнении с 42-дневным за-
каливанием (Gaudet et al., 2011). Накаджимой и Абе отмечено, то растения 
озимой пшеницы при 2оС в темноте остаются восприимчивыми, но они бы-
стро приобретают устойчивость при воздействии низких интенсивностей 
света в 150 μmol ∙ m-2 ∙ s-1 (Nakajima, Abe, 1996). В этой статье показано, 
что структура развития устойчивости к снежной плесени существенно от-
личается от модели, связанной с устойчивостью к замерзанию, хотя обе они 
обусловлены низкими температурами. Метод выведения в климокамере 
устойчивых к крапчатой снежной плесени сортов был усовершенствован и 
позволил сократить срок до 12 недель (Kawakami, Abe, 2003). Авторы пред-
ложили оптимальные условия, состоящие из 2 недель для предварительно-
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го закаливания и самого закаливания, 6 недель для инкубации при 8oC и  
2 недели для восстановления роста в теплице для скрининга резистентно-
сти. О. Эргон и А.-М. Тронсмо показали на устойчивых американских лини-
ях (CI9342, CI14106 и PI181268), что хотя закаливание холодом сильно по-
вышает уровень устойчивости к розовой снежной плесени (возб. M. nivale) 
у всех линий пшеницы, у некоторых устойчивых линий какие-то механизмы 
устойчивости также присутствуют до закаливания холодом (Ergon, Tronsmo, 
2006). Интересно, что на растениях озимой пшеницы закаливание при 4оС 
было более сильным, чем при 2оС, и при матричном потенциале почвы 
‒0,1, чем при 0.01 МПа (Nishio et al., 2008). По мнению авторов, понимание 
влияния температуры и матричного потенциала почвы во время закалива-
ния растений для определения устойчивости к крапчатой снежной плесе-
ни будет полезно при составлении селекционных программ по получению 
устойчивых к снежным плесеням культиваров в контролируемых условиях 
окружающей среды. Исследовали два генотипа тритикале, существенно от-
личающихся по устойчивости к Microdochium nivale. Magnat (восприимчи-
вый) и Hewo (относительно устойчивый) были дополнительно изучены как 
модели растений, чтобы проверить роль предварительного закаливания и 
закаливания в результате индукции резистентности. Без предварительного 
закаливания холодом оба модельных сорта были восприимчивы к инфекции 
M. nivale, но получили генотипически зависимый уровень резистентности 
после 4-недельного закаливания при 4°C (Gołęlebiowska, Wędzony, 2009).

Важными для адаптации к меняющейся среде и минимизации ущерба 
от снежной плесени с использованием экологически устойчивых методов 
все еще остаются селекция на устойчивость (Bertrand et al., 2009; Bertrand, 
Castonguay, 2013; Rohnli, 2013), в сочетании с разъяснением этих механиз-
мов (Gaudet, Laroche, 2013; Yoshida, Kawakami, 2013).

В последнее время работы по устойчивости к снежным плесеням пере-
шли на молекулярный уровень. Так, Крузе с соавт. нашли в геноме озимой 
пшеницы участки с комбинированной устойчивостью как к снежной плесе-
ни, так и холодостойкости (Kruse et al., 2017). На хромосоме 5А был иден-
тифицирован один количественный локус признаков (QTL), связанный как с 
морозостойкостью, так и с устойчивостью к снежной плесени. Второй QTL, 
связанный с устойчивостью к морозостойкости, был также найден на хромо-
соме 5А, а третий – на 4И. Другой QTL, связанный с устойчивостью к снеж-
ной плесени был идентифицирован на хромосоме 6И. QTL на хромосоме 5А 
связанный с обоими признаками, был тесно связан с локусом FR-A2 (моро-
зоустойчивость A2). О QTL на хромосоме 4B, ассоциированный с морозо-
стойкостью и QTL на хромосоме 6B, связанный толерантностью к снежной 
плесени ранее не сообщалось. Эти участки хромосом могут быть полезными 
при идентификации источников толерантности для этих признаков.

В России целенаправленных работ по селекции озимых злаковых на 
устойчивость к снежной плесени нет. Тем не менее в России выполнен 
ряд исследований по выявлению видов зерновых, устойчивых к различ-
ным видам снежных плесеней. Так, в Тюменской области изучали депрес-
сию хозяйственно-ценных признаков в течение вегетационного периода 
под воздействием Fusarium nivale (Microdochium nivale) (Trofimova, Bome, 
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2006). Образцы озимой ржи различались по уровню восприимчивости и/
или компенсаторных возможностей. К устойчивым отнесены Чулпан, Иль-
мень, Исеть, Супермалыш 2, Волна; к средневосприимчивым – Восход 1; к 
восприимчивым – 8s-191 Россиянка × Гетера, Деснянка × Имериг, Тетра и 
Сибирь. 

На инфекционном фоне проведена иммунологическая оценка 500 со-
ртообразцов мировой коллекции ВИР (г. Санкт-Петербург) и сортов оте-
чественной селекции по проценту выпревания (снежной плесени ‒ авт.) и 
интенсивности поражения листовой поверхности и отобраны обладающие 
устойчивостью образцы: сорта отечественной селекции – Шатиловская те-
тра, Популяции I-82 тетра, Сибирская крупнозернистая, Таёжная, Киров-
ская 89, Вятка 2, Дымка, Росинка, Илим, Фаленская 4, Пурга, Ф4-92, Чулпан 
3, Короткостебельная 6, Харьковская 88, Татарская 1, Безенчукская 88, Вол-
хова, Таловская 29; сорта из мировой коллекции ВИР – LAD-287 St-2614, 
Antonnisnie, Leelondzkie Kartowe № 1, Leelondzkie Krotnoslomix × Baltycnie 
(Польша), Eros, Rerus (ГДР), Inzucht 74/2, Inzucht 108/8 (Швеция), к-10953 
(Финляндия), Feniks (Бельгия), к-11385 (Югославия), к-11150, к-11389 (Пор-
тугалия), к-11398 (Грузия), к-11131 (Азербайджан), Белта тетра (Баларусь), 
Beve (Украина) (Ovsyankina, 2000).

Ряд работ по использованию химического мутагенеза, проведённого на 
сорте, полученном путём отдалённой гибридизации, привели к получению 
стабильных урожаев, независимо от капризов погоды, получению зерна 
высокого качества и устойчивости к снежной плесени. Так были выведены 
сорта «Памяти Рапопорта» и «Солнечный» (Eiges et al., 2009; 2011; 2016).

Прогноз развития снежных плесеней  
в связи с изменением климатических условий

В настоящее время в мире происходит быстрое изменение климата. Чаще 
всего сообщают о глобальном потеплении. Например, в Саратовском ГУ 
было проанализировано влияние глобального потепления на перезимовку 
озимых культур (Pryakhina et al., 2012) за период 1941‒2010 гг. Анализ пока-
зал, что в последние три десятилетия сократился период зимовки и процент 
гибели озимых культур. Несмотря на многочисленные доказательства это-
го явления, многие учёные придерживаются иной точки зрения. На самом 
же деле мы сейчас живем на «пике» сравнительно небольшого локального 
потепления, после окончания которого начнется новая фаза похолодания 
(если она уже и не началась) (Klyashtorin, Lyubushin, 2007). Предстоящее 
похолодание может оказаться самым глубоким за последние несколько ты-
сяч лет, но к нему надо готовиться уже сейчас, поскольку оно явится пред-
вестником следующего ледникового периода (Sorokhtin, 2010). Например, 
известный учёный А.П. Капица, заведующий кафедрой рационального при-
родопользования географического факультета МГУ им. М. В. Ломоносова, 
член-корреспондент РАН, считал, что на земле в настоящее время насту-
пило хотя и слабое, но похолодание (http://avkrasn.ru/article-130.html). По 
его мнению, в настоящее время происходит сильное изменение климата 
на местах, что видно по представленному сайту http://planeta.moy.su/blog/
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globalnoe_poteplenie_lozh_veka/2012-02-18-14885. Эксперты по изменению 
климата NOAA (The National Oceanic and Atmospheric Administration, USA) 
ранее прогнозировали мягкую зиму, но теперь американские метеорологи 
предвидят «значительно более холодный, чем обычный месяц для Сканди-
навии и России», а атмосфера Земли не прогрелась вообще с конца 1950-х 
годов (https://realclimatescience.com/2016/03/noaa-radiosonde-data-shows-no-
warming-for-58-years/).

По мнению Наоюки Мацумото и Тома Хсианга (Matsumoto, Hsiang, 
2016), изменения климата должны содействовать получению сельскохозяй-
ственной продукции дальше в районы севера, где температуры и период для 
выращивания был ранее ограничен. В эти районы будут введены, по-види-
мому, более продуктивные и качественные сорта. С потеплением, однако, 
годный для закаливания период может укорачиваться, и более того расте-
ния могут не приспособиться для процесса закаливания к сочетанию более 
тёплых температур и более короткой длины дня. Так, интродукция новых 
культур особенно в высокие широты не может быть получена без улучше-
ния ответа на новый фотопериод. Снежный покров, длящийся несколько 
месяцев, частично заменяется длинным периодом влажных и прохладных 
условий. Грибы, такие как Microdochium nivale и Pythium spp., вызывающие 
факультативные снежные плесени могут стать даже более значимыми, т.к. 
они могут превалировать в условиях больших колебаний климатических ва-
риаций и меньшей сезонной предсказуемостью. Чтобы справиться с таким 
феноменом, ключевую роль в естественных экосистемах играет биоразно-
образие, но современное сельское хозяйство для продуктивности сфокуси-
ровано на единообразии (Kreyling, 2013). Необходимо для регулирования 
снежных плесеней пересмотреть эту роль и использовать единообразие и 
биоразнообразие. Изменение климата создаёт большой вызов фермерам и 
учёным для адаптации в районы с меньшей предсказуемостью. 

Можно попытаться приспособиться к регулярным, предсказуемым из-
менениям климата, чтобы свести к минимуму снижение урожайности за 
счет различных культурных растений и их внутренней способности. Необ-
ходимо пересмотреть роль и использование разнородности и разнообразия 
в регуляции поражения снежными плесенями. На фоне глобального поте-
пления региональные изменения климата России, по данным сайта «Эко-
логическое образование» (www.ecoedu.ru/index.php7r=23&id=7), будут 
далеко не одинаковыми, а их влияние на отдельные виды хозяйственной 
деятельности могут быть как благоприятными, так и пагубными. Данные 
результатов модельных расчётов того же сайта показывают, что в XXI веке 
наиболее значимое потепление на территории России ожидается зимой, 
особенно в Сибири и в Арктике, а к середине XXI века среднегодовое ко-
личество осадков в среднем на территории нашей страны возрастёт на 8,2 ± 
2,5%. Наиболее значительное увеличение количества осадков ожидается зи-
мой. Причём на европейской части России увеличение суммарного количе-
ства осадков связано преимущественно с увеличением дождевых осадков, 
то в Западной и Восточной Сибири – с увеличением выпадения снега. Эта 
тенденция подтверждается и другими источниками (Meleshko et al., 2004; 
Panova, 2011). Как сказал, выступая на Всемирном форуме снега, директор 
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Института географии РАН В.М. Котляков: «Возникает парадокс – при по-
теплении, которое сейчас характерно, становится на Земле больше снега. 
Это происходит на больших пространствах Сибири, где снега больше, чем 
было один-два десятилетия назад» (http://ria.ru/eco/20130117/918475810.
html#ixzz4FhI7eH).

В Сибири были отмечены некротроф Sclerotinia borealis Bubak & Vleugel 
(рис. 6), и недавно обнаружен наиболее опасный возбудитель крапчатой 
снежной плесени, биотроф Typhula ishikariensis S. Imai (рис. 13). Первый 
гриб поражает под снегом лишь повреждённые морозом ткани растений, 
вызывая так называемую «склеротиниозную снежную плесень» или «скле-
ротиниоз» (англ. Sclerotinia snow mold или Snow scald). Второй гриб вы-
зывает крапчатую, или серую снежную плесень. T. ishikariensis впервые 
отмечен в Новосибирске в 1998 году (Hoshino et al., 2001) и позже в Том-
ске (Tkachenko et al., 2003). В Финляндии О. Ниссинен отмечал на Phleum 
pratense L., что если температура зимой на глубине узла кущения выше 
‒2оС, то злаковые поражаются T. ishikariensis, ниже – S. borealis (Nissinen, 
1997). До недавнего времени из-за заморозков и незначительного снежного 
покрова, защищающего зимующие растения от перепадов температур, из-за 
повреждений растений морозами в Западной Сибири на озимых зерновых 
преобладал склеротиниоз. 

Очевидно, в будущем в связи с быстрым потеплением климата в Си-
бири и увеличением выпадения снега, основным заболеванием озимых 
будет крапчатая снежная плесень. О возможности замены приоритетного  
S. borealis на T. ishikariensis в некоторых регионах Канады сообщается в 
статье Дени Годэ с соавторами (Gaudet et al., 2012) и восточном Хоккайдо 
(Япония) (Matsumoto, Hoshino, 2013).

Заключение
Криофильные грибы, вызывающие снежную плесень, широко распро-

странены на территории России и могут приводить к пересеву озимых, как 
это было в 1994 году. В нашей стране основное внимание в селекционной 
работе уделяется абиотическим факторам перезимовки и за редким исклю-
чением почти не проводятся работы фитопатологов и селекционеров по 
созданию сортов, устойчивых к возбудителям снежной плесени. Центры 
выращивания озимых культур в связи с проходящими в настоящее время из-
менениями климата (см. главу «Прогноз развития снежных плесеней в свя-
зи с глобальным потеплением») могут сместиться в азиатскую часть нашей 
страны, где приоритет лимитирующих факторов с абиотических неизбежно 
перейдёт на биотические, тем более что такие потенциально опасные низ-
котемпературные возбудители, как S. borealis и адаптированный к низким 
температурам T. ishikariensis, уже отмечены в Западной Сибири (Hoshino et 
al., 2001; Tkachenko et al., 2003). Хотя в большинстве сельскохозяйственных 
районов России снежные плесени уменьшили свою отрицательную роль в 
получении урожая в сравнении с предыдущими годами, происходящие из-
менения климата могут существенно повлиять как на агрессивность этих 
патогенов, так и представить новые угрозы для сельскохозяйственных куль-
тур в новых местах их культивирования. 
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Рисунки

Рис. 1. Крапчатая снежная плесень (возб. Typhula ishikariensis S. Imai), a, b. Гольф-клуб, На-
гатино, Московская область; с. озимая пшеница; d. газон Главного ботанического сада РАН

Рис. 2. Опыт на питательной агаровой 
среде демонстрирует природу снеж-
ных плесеней, избегания антагонизма 
при условиях среды приближенной 
к условиям под снеговым покровом. 
Рост мицелия Typhula ishikariensis при 
0оС (вверху справа) в два раза мень-
ше, чем при оптимальной температуре  
10оС (вверху слева); однако когда куль-
туры покрыты нестерильной почвой, 
рост мицелия значительно ухудшается 
при 10оС (внизу справа), но не при 0оС 
(внизу справа) из-за активности ан-
тагонистов, которые могут расти при 
10оС (Matsumoto, Hsiang, 2016)

Рис. 3. Склероциальный гриб, поражающий тюльпан (по Elenkin, 1911). a. Разрез растения 
вдоль (видны склероции на корнях и внутри луковицы); b. Разрез склероция (видны чётко 
различающиеся клетки оболочки и меддулы)

Рисунки
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Рис. 5. Поражение донца и луко- 
вицы тюльпана грибом Typhula 
ishikariensis

Рис. 6. Поражение озимой пшеницы Sclerotinia borealis

Рис. 4. Поражение подземных корневищ хмеля грибом Typhula ishikariensis. a. Незрелые 
склероции. b. Зрелые склероции
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Рис. 7. Устойчивость к замораживанию российских склероциев Typhula ishikariensis при цик-
лах замораживания/оттаивания (по Hoshino et al., 2001)
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Рисунки

Рис. 8. Влияние циклов замораживания/оттаивания на рост ми-
целия из склероциев Typhula ishikariensis московских и сибир-
ских изолятов (по Hoshino et al., 2001)
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(Москва)

93Tul-1
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Рост мицелия, мм/день

 Контроль, цикл замораживание/оттаивание
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Рис. 9. Заражение некротро-
фом Sclerotinia borealis сеян-
цев сосны 1-го года через по-
ражённый злаковый сорняк

Рис. 10. Поражение Sclerotinia nivalis: a. пиретрум (Pyrethrum sp.); b. ярутка полевая (Thlaspi 
arvense); c. ромашка непахучая (Matricaria inodora); d. нивяник (Leucantheum sp.)

Рис. 11. Поражение сеянцев сосны 1-го 
года грибом Typhula ishikariensis
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Рис. 12. Схема ди-мон скрещивания. 
В чашку Петри с агаром высевают ди-
карион и монокарион, который играет 
здесь роль тестера. После встречи ко-
лонии их оставляют расти ещё 3 не-
дели. В это время происходит/не про-
исходит перенос ядер из дикариона в 
монокарион. Затем переносят кусок 
среды с мицелием из колонии моно-
кариона на расстоянии 1 см от места 
встречи двух колоний в свободное ме-
сто на той же чашке Петри. Мицелий 
из выросшей через 1‒2 недели коло-
нии проверяют под микроскопом на 
пряжки, которые служат доказатель-
ством переноса ядер из дикариона в 
монокарион.

Рис. 13. Крапчатая снежная плесень (возб. 
Typhula ishikariensis) в ЦСБС СО РАН, Ново-
сибирск, 1998 г.

Рис. 14. Опыт по использованию Typhula 
phacorrhiza против возбудителя снежной 
плесени Typhula incarnata (по Hsiang, 2000)

Рис. 15. Внешний вид злака, на котором раз-
вивается сапртроф Typhula phacorrhiza (скле-
роции на ножках), ГБС РАН, Москва
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Таблицы
Таблица 1

Возбудители облигатных и факультативных снежных плесеней (по Matsumoto, Hsiang, 2016)
Возбудители облигатных снежных плесеней1 Возбудители факультативных снежных плесеней1

Низкотемпературный базидиомицет (LTB), 
возб. Coprinus psychromorbidus Ceratobasidium gramineum

Phacidium abietis Microdochium nivale

Pythium iwayamai Pythium graminicola

Racodium therryanum2 Pythium paddicum

Sclerotinia borealis Rhynchosporium secalis

Sclerotinia nivalis Sclerotinia trifoliorum

Гриб суппонуке, возб. Athelia sp.

Typhula incarnata

Typhula ishikariensis

Typhula trifolii
1 Возбудители облигатных снежных плесеней преобладают исключительно в зимний период, в то время как возбу-
дители факультативных снежных плесеней могут развиваться в течение вегетационного периода растений-хозяев.
2 По современным данным эти возбудители внедряются в растения-хозяев не под снеговым покровом, а в толще сне-
гового покрова, заражая древесные растения, и не являются возбудителями снежных плесеней (Hoshino et al, 2013).

Таблица 2
Круг растений-хозяев гриба Sclerotinia borealis

Семейство Виды

Alliaceae Allium fistulosum L.

Asteraceae Helianthus tuberosus L.

Brassicaceae Brassica campestris L. × B. chinensis L. 

Campanulaceae Campanula postenshulagiana Roem. et Schmit.

Fabaceae Trifolium repens L.

Iridaceae

Iris ensata var. hortensis Makino (японский ирис)
I. germanica L. (германский ирис)
I. hollandica Hort. (голландский ирис)
I. pseudoacous L.

Pinaceae Pinus sylvestris L.

Poaceae

Agrostis canina L., Agropyron dasystachum (Hook.) Schrib., A. desertorum 
(Fisch.) Schult., A. intermedium (Host.) Beauv., A. semicostatum (Steud.) Nees. 
ex Boiss., A. sibiricum (Willd.) Beauf., Alopecurus pratensis L., Arrhenotherum 
elatius (L.) J. Presl. & C. Presl., Bromus erectus Huds., B. inermis Leyss., 
Dactylis glomerata L., Elymus canadensis L., E. sibiricus L., Festuca elatior L., 
F. gigantea (L.) Vill., F. rubra L.,  Lolium perenne L., Phleum pratense L.

Таблицы
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Таблица 3
Круг растений-хозяев гриба Sclerotinia nivalis

Семейство Виды

Apiaceae Angelica acutiloba Kitagawa, Daucus sativus (Hoffm.) Roehl, Panax ginseng 
C.A. Meyer

Asteraceae

Antennaria carpatica (Wahlenb.) Bluff & Finget., Anthemis rigescens Willd., 
Arctium lappa L., Arnica alpina (L.) Olin, A. frigida C.A. Mey. ex Iljin, 
A. montana L., Artemisia moritima L., A. tilesii Ledeb., Aster alpinus L., 
A. gaspensis Victorin, A. novi-belgii L., A. sibiricus L., A. subintegerrimus 
(Trautv.) Ostenf., A. thomsonii C.B. Clarke, Centaurea montana L., 
Chrysanthemum coronarium L., Doronicum oblongifolium DC, Erigeron 
canadensis L., Helianthus tuberosus L., Helichrysum avenaceum (L.) Moench, 
Lactuca sativa L., Leucanthemum alpinum Lam., L. leucolepsis (Briq. & 
Cavillier) Horvatic, L. maximum Marconi, L. subglaucum De Larambergue, 
L. vulgare Lam., L. waldsteinii (Sch.Bip.) Pouzar, Ligularia altaica DC, 
Tripleurospermum perforatum (Mérat) M.Lainz., Pyrethrum cinerariefolium 
Trev., P. punctatum (Desr.) Bordz. ex Grossh. & Schischk., Sausurea 
maximowiczii Herder, S. pulviflora DC, Solidago compacta Turcz.

Boraginaceae Myosotis barbata L.

Brassicaceae
Arabis alpina L., Autbrieta deltoides (L.) DC, Brassica campestris L., B. napus 
Hook., Erysimum hieracifolium L., Hutchinsia alpina (L.) R.Dr., Lactuca sativa 
L., Thlaspi arvense L.

Campanulaceae

Campanula barbata L., C. glomeratas L., C. hondoensis Kitam., C. justiniana 
Wit., C. colenotiana C.A. Meg., C. latifolia L., C. longistyla Fomin, C. olympica 
Boiss., C. persicifolia L., C. rotundifolia L., C. scheuchzeri Vill., C. thessala 
Maire, C. tridentata Schreb., Edraianthus parnassicum (Boiss. et Spr.) Halascy.

Caryophyllaceae Silene acaulis L., Stellaria media L., Viscaria alpina (L.) G. Don.

Crassulaceae Sedum lydium Boiss., Sedum sp.

Dipsacacea Scabiosa ochroleuca L.

Fabaceae Hedysarum alpinum L., Lupinus arcticus S. Wats., L. polyphyllus Lindl., 
Trifolium sp.

Gentianaceae Gentianella lingulata (C. Agardh) N.M. Pritch.

Hamamelidaceae Hamamelis sp.

Hemerocalidaceae Hemerocalis sp.

Iridaceae Iris germanica L.

Liliaceae Tulipa × hybrida

Plantaginaceae Plantago lanceolata L.

Polemoniaceae Phlox sp.

Ranunculaceae Amonastrum crinitum (Luz.) Holub, Ranunkulus oreophyllus Bieb.

Rosaceae Potentilla rupestris L.

Scrophulariaceae Leptandra sibirica (L.) Nutt. ex G. Don.
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Таблица 4
Круг растений-хозяев гриба Typhula ishikariensis*

Семейство Виды

Alliaceae Allium sp., A. karataviense Regel

Asteraceae Alyssum saxatile L., Artemisia sp., A. stellerii Bess.

Boraginaceae Myosotis stricta L.

Brassicaceae
Arabis aernosa Scop.,  A. alpina L., A. caucasica Willd., Brassica campestris 
L., B. napus ., B. napus var. oleifera, Draba aizoides Pall., D. sibirica (Pall.) 
Thell., Iberis sempervirens L., Sisymbrium sp.,  Thlaspi arvense L.

Campanulaceae Campanula persicifolia L.

Cannabaceae Humulus lupulus L.

Caryophyllaceae

Arenaria purpurescens Ramond, Cerastium argenteum Bieb., C. biebersteinii 
DC, C. tomentosum L., Coronari flos-jovis A.Br., Dianthus deltoides L., D. 
gratianapolitanus Vill., D. plumaris L., Lychnis sp., Sagina saginoides (L.) D.-
T., Silene coei-rosa A.Br., Stellaria media L.

Crassulaceae Sedum acre L., S. sieboldii Sweet., S. tenuifolia Fisch. ex Link Glaz.

Cyperaceae Carex flava L.

Fabaceae Lotus corniculatus L., Medicago sativa L., Trifolium sativum L., Trifolium sp.

Hemerocalidaceae Hemerocalis hybrida

Hyacinthaceae Muscari paradoxum (Fish. et Mey) Koch., M. poliantum Boiss., M. tubergiana 
Hoog ex Turfil, Ornithogallum balansae Boiss.

Iridaceae Iris germanica L., Sisynthium angustifolium Mill. 

Lamiaceae Salvia sclarea L., Satureja hortensis L., Stachis lanata Crantz., Thymus 
serpyllum L., Th. citriodorus = Th. pulegoides × Th. vulgaris

Liliaceae Colchicum sp., Tulipa × hybrida, Xiphium sp.

Pinaceae Pinus sylvestris L.

Poaceae

Agropyron cristatum Gaertn., A. inerme (Scribn. et Sm.) Rudb., A. intermedium 
(Host.) Beauv., A. repens Beauv., A. smithii Rudb., Agrostis tenius L., A. 
vulgaris With., Alopecurus pratensis L., A. arundinaceus Poir., Arrhenotherum 
elatius (L.) J. Presl. & C. Presl., Avena sativa L., Bromus carinatus Hook. et 
Am., B. inermis Leyss., B. tectorum L., Dactylis glomerata L., Deschampsia 
elongata (Hook) Munro, Festuca pratensis Hugs., F. glauca 'Aurea', F. rubra 
L., Holcus lunatum L., Hordeum nodosum L., H. vulgare L., Lolium multiflorum 
Lam., L. perenne L., Phalaris arundinaceae L., Phleum pratense L., Poa 
polustris L., P. pratensis L., P. trivialis L., Secale cereale L., Sesleria coerulea 
(L.) Ard., Stipa columbiana var. nelsonii (Scribn.) Hitchc., Triticum aestivum L., 
T. vulgare Vill., Typhoides arundinaceae L.

Polemoniaceae Phlox douglasii Yook., Ph. subulata L.

Rosaceae Potentilla sp., P. atrasanqunea Lodd., P. leucopolitana P.J. Muel., ex F. Schultz.

* В таблице представлены растения-хозяева комплексного вида T. ishikariensis без учёта разделения на 
два биологических вида. Биологический вид II отмечен только на видах сем. Poaceae.
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