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Введение
Комплекс видов F. fujikuroi (F. fujikuroi species com-

plex, FFSC, или, по названию половой стадии, Gib-
berella fujikuroi species complex, GFSC) включает 
более 80 фило генетических видов [58], и их список 
продолжает увеличиваться. Основной путь размно-
жения грибов этой группы – бесполый. Наличие по-
ловой стадии обнаружено у 11 гетероталличных ви-
дов (спаривающихся популяций, mating population, 
MP) [77]. Среди них F. verticillioides, F. fujikuroi и 
F. proliferatum, которым был посвящен предыдущий 
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обзор. Цель данного обзора состоит в обобщении ин-
формации о гетероталличных видах F. subglutinans, F. 
circinatum (американская клада), F. sacchari (азиатская 
клада), F. thapsinum и F. nygamai (африканская клада), 
являющихся членами FFSC.

F. subglutinans
F. subglutinans (Wollenw. & Reinking) Nelson, Tous-

soun, Marasas – один из распространенных фитопа-
тогенов, который может поражать корни, стебель и 
початки кукурузы. Проведенный в 2002 году [105] 
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subglutinans [36, 47, 133], а также с изолятами F. tem-
peratum [35]. 

F. circinatum может поражать растения сосны на 
всех стадиях жизни. Серьезность заболевания варь-
ирует в зависимости от уровня инфекционной на-
грузки, степени восприимчивости хозяина и условий 
окружающей среды [113, 131]. Поражение сеянцев сос-
ны приводит к замедлению роста, увяданию и гибели. 
Однако отмечены случаи, когда патоген эндофитно 
колонизировал развивающееся растение без визуаль-
ных признаков поражения. Например, в эксперимен-
тальных условиях ухудшение состояния корней сос-
ны Pinus radiata наблюдалось лишь по истечении не 
менее 52 недель, когда у растений проявились уже 
надземные симптомы [114]. Бессимптомная колони-
зация сеянцев сосны не позволяет визуально выя-
вить зараженные растения в посадочном материале и 
исключить занесение патогена на новые территории. 
Перемещение зараженных семян или саженцев сосны 
по странам и континентам является одной из причин 
глобального распространения патогена. В европей-
ских странах фитопатоген внесен в список карантин-
ных организмов. Торговля потенциально зараженным 
материалом, таким как черенки, саженцы или семена 
сосны, ограничена. Проводятся международные сов-
местные исследования по оценке эффективности раз-
ных молекулярных методов с целью создания стан-
дартных диагностических протоколов, пригодных 
для целей скрининга F. circinatum и согласованного 
их использования [37, 62, 122]. 

Следует отметить, что в качестве растений-хозяев 
для F. circinatum могут служить также травянистые 
растения [22, 111]. Как было показано, один и тот же 
изолят гриба мог вести себя в травах как эндофит, а в 
отношении растений сосны выступал в качестве па-
тогена [60]. В связи с этим фитосанитарная практика 
борьбы с F. circinatum должна учитывать, что важным 
источником инокулюма для сосновых лесов, питомни-
ков и ландшафтных насаждений могут выступать тра-
вы [61]. Из сельскохозяйственных культур F. circinatum 
может эндогенно колонизировать кукурузу [112]. 

F. sacchari
Патоген сахарного тростника (Saccharum offici-

narum L.), идентифицированный в 1913 году как 
Cephalosporium sacchari, в 1971 году был отнесен к F. 
sacchari (E.J. Butler) W. Gams. Половая стадия, перво-
начально описанная как G. fujikutoi var. subglutinans, 
или G. fujikutoi MP B, впоследствии была обозначена 
как G. sacchari [68]. В зависимости от восприимчиво-
сти сорта и климатических условий поражение фи-
топатогеном может проявляться в виде увядания ра-
стений, поражения стебля и листьев, а также в форме 
деформирования и отмирания верхушки растения – 
болезнь Покка Боенг (Pokkah Boeng) [11, 28, 33, 125]. 

филогенетический анализ коллекции, включающей 
изоляты F. subglutinans из разных стран, выявил, что 
они подразделяются на две группы. В 2011 году [101] 
группа 1 была выделена в новый филогенетический 
вид – F. temperatum sp. nov. (F. temperatum Scaufl., 
Munaut). Соотношение изолятов F. subglutinans и F. 
temperatum на кукурузе различается в зависимости от 
региона выращивания. Так, в некоторых европейских 
странах (Бельгия, Польша, Германия) преобладает F. 
temperatum [63, 92, 100, 106]. Изоляты F. temperatum 
из Германии при инокуляции початков кукурузы про-
являли более высокую агрессивность, чем изоляты 
Fusarium verticilloides и F. subglutinans. При этом все 
изоляты F. temperatum и F. subglutinans были патоген-
ными для пшеницы и показали симптомы поражения 
колосьев от умеренной до серьезной степени тяжести 
[93]. Кроме кукурузы F. temperatum был обнаружен в 
семенах сорго в Сербии [70]. 

Относительно способности этих видов к образо-
ванию фумонизинов (FB) литературные сведения 
противоречивы. Например, по оценке 13 изолятов F. 
subglutinans и 12 изолятов F. temperatum из Аргенти-
ны был сделан вывод, что эти виды не могут биосин-
тезировать фумонизины из-за отсутствия необходи-
мых генов для биосинтеза [51]. Однако ранее [49] на 
примере двух изолятов F. temperatum было показано, 
что представители этого вида способны продуциро-
вать FB1, количество которого зависело от темпера-
туры, активности воды (aw), времени инкубации и 
взаимного влияния других образуемых грибом мета-
болитов, таких как фузапролиферин, монилиформин 
и боверицин. Могли продуцировать FB1 изоляты из 
Бельгии [101]. По сообщениям из Китая, тестируемые 
изоляты F. temperatum биосинтезировали фумонизи-
ны, причем со значительным преобладанием FB2 над 
FB1 [127]. Изоляты могли инфицировать пшеницу, но 
были более патогенными по отношению к кукурузе 
[127]. Корейские исследователи сообщали, что кон-
центрация фумонизинов в стеблях кукурузы, инфи-
цированных F. temperatum, была выше, чем в стеблях, 
инфицированных F. subglutinans [115]. В лаборатор-
ных условиях между этими филогенетически близ-
кими видами могут наблюдаться перекрестные скре-
щивания [52, 70]. 

F. circinatum
Представитель комплекса FFSC, первоначально 

обозначаемый как F. subglutinans f. sp. pini, был обна-
ружен среди фитопатогенов, вызывающих смоляной 
рак разных видов сосны (pine pitch canker, PPC). После 
проведения тестов на спаривание патоген выделили 
в отдельный вид F. circinatum (Nirenberg, O’Donnell) 
emend. Britz, Coutinho, Wingfield, Marasas (MP H) [15, 
16, 83]. В лабораторных условиях некоторые изоля-
ты F. circinatum могли скрещиваться с изолятами F. 
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ко по сведениям из Буркина-Фасо F. thapsinum может 
вести себя как эндофит на сорго [118].

Появились сведения об обнаружении видов F. 
thapsinum, F. nygamai и F. andiyazi в патокомплексах 
других сельскохозяйственных культур, таких как ку-
куруза [71, 104, 117, 129], рис [8, 42, 73], пшеница [134], 
соя [89], фасоль [123], сахарная свекла [116], сахарный 
тростник [10, 11]. Заметим, что по данным из Уганды 
изоляты F. andiyazi, выделенные из хранившегося зер-
на кукурузы, обладали способностью продуцировать 
фумонизины [129]. 

Разнообразие вторичных 
метаболитов, продуцируемых 

представителями FFSC,  
с потенциальной токсичностью  

для теплокровных
Кроме фумонизинов – признанных микотоксинов, 

содержание которых регламентируется в продоволь-
ственном и фуражном зерне кукурузы («regulated 
mycotoxins»), представители FFSC могут продуциро-
вать широкий набор других вторичных метаболитов с 
потенциальной токсичностью для потребителей сель-
скохозяйственной продукции. Из-за недостаточности 
накопленных данных для обоснования необходимости 
их контроля такие метаболиты обозначаются в литера-
туре как «emerging mycotoxins» – эмерджентные мико-
токсины [65], а иногда как нерегулируемые микотокси-
ны (unregulated mycotoxins). Наиболее известны из них 
монилиформин (MON), фузариевая кислота (fusaric 
acid, FA), фузарины (FUS), фузапролиферин (FUP), а 
также производные циклогексадепсипептидов – бове-
рицин (beauvericin, BEA) и энниатины (enniatin, EN) 
[65]. Как видно из табл. 1, большинство представите-
лей FFSC способно продуцировать указанные мета-

Что касается других видов растений, то изоляты F. 
sacchari могут угнетать прорастание, вести себя как 
эндофиты или слабые паразиты по отношению к ди-
кому рису или его культивируемым сортам, а также 
вызывать корневые и прикорневые поражения куку-
рузы и сорго [91]. Китайские фитопатологи сообщали 
об обнаружении F. sacchari в составе патогенов, вы-
зывающих фузариозы початков кукурузы [38], а так-
же колосьев пшеницы [126]. Имеются сведения о пе-
риодическом выделении изолятов F. sacchari среди 
патогенов сорго в Таиланде [76]. Сообщалось об об-
наружении F. sacchari среди возбудителей фузариоза 
листьев бананов в Китае [29], а также о выделении F. 
sacchari из подгнивших плодов бананов, прибывших 
в Италию из Коста Рики [99]. 

F. thapsinum и F. nygamai
Несколько видов, относящихся к FFS комплексу, 

были впервые обнаружены среди патогенов сорго 
(Sorghum bicolor (L.) Moench), в том числе F. nygamai 
Burgess, Trimboli и F. thapsinum Klittich, Leslie, Nel-
son, Marasas. Попутно отметим, что в 2001 году поя-
вилось сообщение о выявлении на сорго еще одного 
вида – F. andiyazi, половую стадию которого не уда-
лось получить в лабораторных условиях, несмотря на 
то, что изоляты обладали типами спаривания MAT-1 
и MAT-2 [74, 90]. С открытием F. andiyazi этот вид 
стали идентифицировать наряду с F. thapsinum и F. 
nygamai. По степени патогенности в тестах на про-
ростках сорго виды располагались в ряд: F. thapsinum 
> F. andiyazi > F. nygamai [69]. При этом высокие уров-
ни фумонизинов продуцировали только изоляты F. 
nygamai [69]. Корейские фитопатологи сообщали о F. 
thapsinum и F. proliferatum как наиболее вирулентных 
из встречающихся на сорго видах Fusarium [26]. Одна-

Г.Д. СОКОЛОВА И СОАВТ.

Табл. 1 
Регламентируемые (фумонизины) и потенциальные (эмерджентные) микотоксины, продуцируемые  

представителями FFSC

Виды грибов
Фумонизины и потенциальные микотоксины*

ЛитератураFB BEA 
(ENN) MON FA FUS FUP

F.verticillioides + + + + [17, 18, 80] 
F. musae + [102] 
F. sacchari + + [54, 86] 
F. fujikuroi + + + + + [80, 81, 82, 107] 
F. proliferatum + + + + + [7, 23, 80, 86, 132]
F. subglutinans + + + + [34, 48, 102, 106] 
F. temperatum + + + + + [49, 50, 51, 106, 115, 127, 128] 
F. thapsinum + + + [69, 90] 
F. andiyazi + + + [90, 129] 
F. nygamai + + + [21, 69, 72, 97] 
F. circinatum + + + [45, 78, 94] 

* FB – фумонизины типа В; BEA, ENN – боверицин, энниатины; MON – монилиформин; FA – фузариевая кислота; FUS – фузарины; FUP – фузапро-
лиферин.
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Заключение
Широкие адаптационные возможности микромице-

тов из комплекса FFS позволяют им обитать, размно-
жаться и распространяться на различных субстратах, 
подстраивая свой метаболизм к абиотическим факто-
рам окружающей среды, а также обеспечивая взаимо-
действие с биотическими факторами. Большие пло-
щади сельскохозяйственных земель, занятых обычно 
монокультурой, способствуют распространению фи-
топатогенов, которые могут успешно колонизировать 
данную культуру в складывающихся погодно-клима-
тических условиях. Вредоносность представителей 
FFSC связана не только со снижением урожайности, 
но также с угрозой загрязнения собранного урожая 
микотоксинами. Традиционно проблемами фитосани-
тарного мониторинга и контроля растений занимают-
ся фитопатологи и специалисты по защите растений. 
Однако в последние годы внимание к фитопатогенам 
возросло со стороны медицинских микологов, иден-
тифицирующих данные виды грибов среди этиоло-
гических агентов инвазивных фузариозов с высоким 
риском летальности у людей с ослабленным имму-
нитетом. В октябре 2022 года Всемирная организа-
ция здравоохранения [19, 130] впервые опубликова-
ла список из 19 приоритетных грибковых патогенов. 
Из трех категорий грибов – критического, высокого и 
среднего приоритета – Fusarium spp. вошли в группу 
высокого приоритета. Список составлен с целью сос-
редоточить внимание специалистов разного профиля 
на основных грибковых патогенах, вызывающих ин-
вазивные заболевания, и стимулировать дальнейшие 
исследования по диагностике, фармацевтике и лекар-
ственной резистентности патогенов. 

болиты. В связи с этим зерно, зараженное патогенами 
данного комплекса, кроме фумонизинов может содер-
жать еще несколько вероятных микотоксинов [12, 64, 
80]. Распространенность, частота встречаемости, кон-
центрация в продуктах питания и кормах для живот-
ных, биологическая активность и токсикологический 
потенциал эмерджентных микотоксинов и их смесей 
с регулируемыми микотоксинами нуждаются в даль-
нейших исследованиях [39–41, 46]. 

 Грибы рода Fusarium относятся к универсальным 
(versatile, trans-kingdom) патогенам, способным коло-
низировать не только различные виды растений, но 
также поражать представителей других царств живой 
природы, в частности животных, в том числе человека 
[2, 95, 119]. Изоляты из комплекса FFS входят в число 
часто встречающихся этиологических агентов фуза-
риозов человека, особенно среди сельскохозяйствен-
ных рабочих в регионах с тропическим и субтропиче-
ским климатом [30, 79, 120]. У иммунокомпетентных 
пациентов поражение может затрагивать глаза, кож-
ные покровы, ногти. Инфицирование пациентов с 
нарушенным или ослабленным иммунитетом часто 
приводит к инвазивным и диссеминированным ми-
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F. proliferatum [109] [14, 57, 84, 85] [1, 31, 32, 98, 110] [59, 75, 88, 96, 108] 
F. subglutinans [20, 25] 
F.temperatum [4] 
F. thapsinum [6] 
F. andiyazi [66] 
F. nygamai [67] 
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