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ВВЕДЕНИЕ

Venturia inaequalis (Cook) G. Winter — важнейший 
экономически значимый патоген яблоневых насажде-
ний, вызывающий паршу. Ежегодное развитие болез-
ни ограничивает возможность получения высоких 
и стабильных урожаев. Экономические потери при 
эпифитотийном развитии V. inaequalis достигают 70%, 
особенно в регионах с умеренным климатом с холод-
ными и влажными весенними периодами, которые 
характерны для большей части Европейской России 
(Nasonov, Suprun, 2015). Кроме этого, вредоносность 
парши яблони возрастает в силу климатических флук-
туаций и, как следствие, снижения сопротивляемости 
растения-хозяина (Yakuba, 2013). Химический метод 
контроля возбудителя парши яблони остается ос-
новным. Количество обработок препаратами может 
достигать 20 и более за сезон в районах с благоприят-
ным развитием парши (Yakuba, 2013). Это вызывает 
серьезные экологические и производственные риски 
в связи с развитием резистентности к фунгицидам. 
Наблюдения в период с 1991 по 2004 г. показали, что 
V. inaequalis в условиях эпифитотийного развития бо-
лезни в Краснодарском крае теряет чувствительность 
к системным фунгицидам в среднем в течение 2—4 лет 
(Smolyakova, Yakuba, 2005). Принимая во внимание 

тот факт, что антирезистентное использование пре-
паратов требует строгого соблюдения регламента их 
применения по количеству и обязательной ротации 
химических веществ с разным механизмом действия, 
необходим большой выбор средств защиты. В связи 
с этим любое выпадение фунгицида из оборота в ре-
зультате развития резистентности усложняет задачу по 
эффективному использованию химического метода 
в защите от фитопатогенов (FRAC).

В основе способности патогена противостоять 
токсическому действию фунгицидов лежит базовое 
биологическое свойство организмов приспосаб- ли-
ваться к условиям окружающей среды. Высокая эко-
логическая пластичность и изменчивость V. inaequalis, 
показанная во многих исследованиях (Tokmakov et al., 
2017; Suprun et al., 2018), обусловленная способностью 
к половому размножению, а также высокий потен-
циал к бесполому размножению в течение вегетации 
яблони, создает высокие риски быстрой адаптации 
патогена к химическим препаратам. Развитие прак-
тической устойчивости происходит на популяцион-
ном уровне и характеризуется как доля резистентных 
биотипов патогена, при которой отсутствует эффект 
препарата против парши яблони (Cox, 2015).



92	 НАСОНОВ, ЯКУБА

	 МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ	 том 58	 № 2	 2024

Целью данного обзора является освещение ситу-
ации с развитием устойчивости к различным хими-
ческим классам фунгицидов с системным действием 
у V. inaequalis в мире и в России с оценкой перспектив 
дальнейшего их использования. В статье представлена 
информация обо всех используемых в России против 
парши яблони действующих веществах системных 
фунгицидов.

Бензимидазолы 
(метилбензимидазолкарбаматы, МБК)

Метилбензимидазолкарбаматы (МБК) были разре-
шены для использования на яблоне в 1970-х гг. во многих 
странах мира, в том числе в СССР (Cox, 2015; Golyshin, 
2001; Smolyakova et al., 2005). В России против возбудите-
ля парши яблони были зарегистрированы действующие 
вещества: беномил, в составе коммерческих препаратов 
Фундазол, СП и Бенлат, СП; карбендазим — Колфуго 
Супер, КС и тиофанат-метил — Топсин-М, СП  (State 
Catalogue, 2005—2023).

Высокая эффективность этой группы фунгицидов 
против фитопатогенных грибов предопределила бы-
строе и неконтролируемое развитие резистентности 
к бензимидазолам. Уже в течение первых нескольких 
лет после начала использования этих препаратов была 
обнаружена резистентность в садовых популяциях 
V.  inaequalis в различных странах мира с развитым 
промышленным садоводством (Shabi et al., 1983; Katan 
et al., 1983; Cox, 2015; Nasonov et al., 2022а). В СССР 
и России о фактах развития резистентности у возбуди-
теля парши яблони к бензимидазолам упоминали ряд 
авторов (Golyshin, 1993; Tyuterev, 2001; Smolyakova et 
al., 2005; Kashirskaya et al., 2012). Так, широкое и прак-
тически бесконтрольное использование Фундазола, 
СП в 1976—1977 гг., особенно в черноморской зоне 
садоводства Краснодарского края, где число обработок 
достигало максимально разрешенного уровня, приве-
ло к резкому снижению чувствительности V. inaequalis 
к нему (Smolyakova et al., 2005). Таким образом, фор-
мирование резистентности произошло всего за два 
года. В США и Польше сообщали о появлении рези-
стентной популяции после трех лет использования 
беномила (Novacka et al., 1977; Cox, 2015).

С годами количество сообщений о распростра-
нении резистентности к фунгицидам этой группы 
в популяции патогена возросло с единичных до мас-
совых случаев, и они больше не рекомендовались 
для использования против парши яблони. Бено-
мил был исключен в 2001 г. из регистрации в США 
для борьбы с паршой яблони (Cox, 2015). При этом 
тиофанат-метил, который также не рекомендуется 
в большинстве регионов для контроля V. inaequalis, 
до сих пор используется против возбудителей других 

болезней яблони в Японии (Tanaka et al., 2000), США 
(Cox, 2015) и Европе (Weber, Børve, 2021). Предпола-
гают, что присутствие тиофанат-метила в саду может 
поддерживать резистентность возбудителя парши 
ко всем МБК на высоком уровне. В промышленных 
садах США доля резистентных к тиофанат-мети-
лу фенотипов составила около 93% (Chapman et al., 
2011). Сопоставимый уровень резистентности к этому 
фунгициду наблюдали в Турции, где он до сих пор 
используется против парши яблони (Polat, Bayraktar, 
2021). В России разрешение на применение ряда МБК 
(беномила, карбендазима и тиофанат-метила) против 
парши яблони действовало до 2014—2015 гг. (State 
Catalogue, 2005—2023). Ранее сообщалось о запре-
те для применения на яблони Бенлата, СП в конце 
1980-х гг. в СССР (Kasparov, Promonenkov, 1990). При 
этом в России запрет на применение метилбензими-
дазолкарбаматов в отличие от США и некоторых дру-
гих стран действует не на отдельные болезни яблони, 
а на весь комплекс микозов культуры в целом (State 
Catalogue, 2005—2023).

Между тем от момента фиксирования первых слу-
чаев резистентности к бензимидазолам до полного 
отказа в их использовании против данного патогена 
на законодательном уровне в России и некоторых 
других странах прошел значительный промежуток 
времени — около 30 лет. Как сообщают некоторые 
исследователи, успешное использование антире-
зистентных подходов позволило вернуть и поддер-
живать эффективность бензимидазолов на опреде-
ленном уровне. Так, В.М. Смольякова с соавторами 
(Smolyakova et al., 2005) показали, что исключение из 
системы защиты яблони Фундазола, СП и его анало-
гов позволило за три года восстановить чувствитель-
ность устойчивой к бензимидазолам популяции. На 
основании результатов широких полевых опытов ими 
было выявлено, что Фундазол, СП с 1977 по 2000 г. по 
эффективности был на уровне системного препарата 
Скор, КЭ из химической группы триазолов. Ряд других 
исследователей отмечает, что отказ от применения 
бензимидазолов не приводит к восстановлению чув-
ствительности к ним у патогена. Как указывает FRAC, 
устойчивость к этим фунгицидам может оставаться 
стабильной в некоторых р-нах садоводства в течение 
10 и более лет после прекращения их использова-
ния. В Германии, по данным Кибахера и Гофмана, 
была показана высокая устойчивость популяции 
V.  inaequalis к бензимидазолам в течение четырех лет 
после исключения их из системы защиты (Kiebacher, 
Hoffmann, 1980, цит. по: Nasonov et al., 2022b), в Рос-
сии (Краснодарский край) — шесть лет (Nasonov et al., 
2022b), а в США — свыше 10 лет (Koenraadt et  al., 
1992). Также персистирующая устойчивость была 
показана в популяции патогена в Польше (Novacka 
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et al., 1977) и других странах, а также других патоси-
стемах, например, на винограде у возбудителя серой 
гнили Botrytis cinerea (Cox, 2015).

Механизм действия бензимидазолов связан с нару-
шением клеточного деления в результате блокировки 
формирования и диссоциации микротрубочек, вы-
званной взаимодействием действующего вещества 
с тубулином. Конечным результатом воздействия 
является ингибирование образования веретена деле-
ния. Появление молекулярно-генетических методов 
позволило обнаружить устойчивость к бензимидазолу 
на молекулярном уровне; у различных видов фитопа-
тогенных грибов она объясняется точечными мутаци-
ями в гене, кодирующем β-тубулин. Нарушения гена 
отмечались в кодонах 198 и 200 (Koenraadt et al., 1992; 
Yarden, Katan, 1993). Конрад с соавторами (Koenraadt 
et  al., 1992) показали, что в штамме с очень высокой 
устойчивостью к беномилу (benVHR) кодон 198, кото-
рый в чувствительном штамме V. inaequalis кодирует 
глутаминовую кислоту, был изменен на кодон аланина, 
в штамме с высокой устойчивостью (benHR) — лизи-
на и в штамме со средней устойчивостью (benMR) — 
глицина. Кодон 200, кодирующий фенилаланин был 
преобразован в кодон тирозина в штамме V. inaequalis 
со средней устойчивостью к беномилу. Позже Квелло 
с соавторами (Quello et al., 2010) нашли в изолятах 
V. inaequalis с низкой (benLR) и средней устойчиво-
стью (benMR) к действующему веществу мутацию 
в кодоне 240, которая приводила к замене лейцина 
на фенилаланин. В других патосистемах кроме изме-
нений в этих кодонах гена β-тубулина были найдены 
мутации в кодонах 6, 50, 165, 167, полученных в том 
числе и на лабораторных мутантах (Koenraadt et al., 
1992; Ma, Michailides, 2005; Sokolova, Glinushkin, 2020). 
Обнаруженные в полевых штаммах патогена мутации 
в гене β-тубулина, придающие устойчивость, пред-
ставляют собой небольшую часть всех изменений 
этого гена, найденных в индуцированных мутантах. 
Отсутствие вариантов генотипов с заменами в дру-
гих кодонах диких изолятов V. inaequalis указывает на 
наличие эффекта “платы” за приспособленность для 
этих мутаций в природных популяциях (Koenraadt 
et al., 1992). Вероятнее всего, в саду под действием 
препарата идет преимущественный отбор benVHR 
фенотипов патогена. В работе канадских ученых, из-
учавших частоту возникновения устойчивости к бе-
номилу у V. inaequalis, показано, что все резистентные 
штаммы в популяции соответствовали по результатам 
ПЦР генотипу benVHR (Svircev et  al., 2000). В других 
исследованиях также выявлено преобладание таких 
биотипов патогена, имеющих мутацию в кодоне 198 
(Quello et al., 2010; Polat, Bayraktar, 2021). Большое ко-
личество высокоустойчивых к беномилу фенотипов 
со значениями EC50 > 50 мг/л найдено в садах Ливана 

(Al-Arab, Abou-Jawdah, 1997) и к карбендазиму с EC50 > 
1000 мг/л в Краснодарском крае (Nasonov et al., 2022b).

Триазолы (ингибиторы деметилирования, 
demethylation inhibitors — DMI, азолы)

Важной вехой в совершенствовании химического 
метода контроля фитопатогенов было появление три-
азолов. Их применение в растениеводстве началось во 
второй половине 1970-х гг. Триазолы позволили более 
рационально использовать средства защиты в силу 
таких характеристик, как высокая активность, спектр 
контролируемых патогенов, системное воздействие на 
растение, низкие нормы применения и длительный 
период защиты (Grishechkina et al., 2020).

Первый фунгицид этой группы, который при-
менялся в СССР с 70-х гг. прошлого столетия, был 
триадимефон (Popov et al., 2003). Этот фунгицид до 
сих пор зарегистрирован для применения против пар-
ши яблони в составе препарата Привент, СП (State 
Catalogue, 2005—2023). С 1990—1992 гг. при защите 
промышленных насаждений от парши на территории 
Российской Федерации были разрешены действу-
ющие вещества азолов: Скор, КС,— дифеноконазол, 
Вектра, КС — бромуконазол, Топаз, КЭ — пенконазол, 
Импакт, КС — флутриафол, Рубиган, КЭ — фенари-
мол, смесевой фунгици д Атеми-С — ципроконазол 
+ сера (Smolyakova, Yakuba, 2005). На 2023 г. в защите 
яблони против парши разрешены действующие ве-
щества: триадимефон, флутриафол, дифеноконазол 
и тетраконазол (State Catalogue, 2005—2023). Пен-
коназол также зарегистрирован для применения на 
яблони, но только против мучнистой росы.

О первых фактах устойчивости V. inaequalis к три-
азолам сообщалось в 1980-х гг. в Европе и Америке 
(Cox, 2015; Fiaccadori, 2017). Пониженная чувстви-
тельность к азолам у изолятов патогена наблюдалась 
в 1985 г., а уже в 1988—1991 гг. была подтверждена 
практическая устойчивость к миклобутанилу в по-
пуляциях патогена в двух штатах США (Cox, 2015). 
В России факты отсутствия должной эффективности 
различных триазолов (бромуконазола, фенаримола, 
флутриафола и дифеноконазола) фиксировали с конца 
1990-х гг. (Levitin, Gagkaeva, 2000 цит. по: Nasonov et al., 
2021; Smolyakova, Yakuba, 2005; Kashirskaya et al., 2012; 
Yakuba, 2013). Эффективность опрыскиваний препа-
ратами из химического класса триазолов в Краснодар-
ском крае снижалась вполовину на четвертый год их 
использования, а на пятый-шестой годы на 90—100% 
(Smolyakova, Yakuba, 2005). При этом реверсия чув-
ствительности патогена для всех триазолов наблю-
далась через три года после отказа от их применения 
(Smolyakova, Yakuba, 2005).
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Интересно, что для дифеноконазола снижение эф-
фективности не было таким большим, как для других 
триазолов. Мониторинг эффективности препарата 
в течение семи лет его использования против парши 
яблони, показал, что первые три года его эффектив-
ность была на уровне 99—100%, а продолжительность 
защитного действия составляла 15 дней. В течение сле-
дующих четырех лет использования дифеноконазола 
эффективность снижалась до 70%. Уменьшался также 
и период защитного действия, составив в конце всего 
времени исследования 8—10 сут (Yakuba, 2013). Как 
сообщает Кокс (Cox, 2015), в США эффективность 
дифеноконазола в садах также выше, чем некоторых 
других триазолов, что объясняется, с одной стороны, 
тем, что дифеноконазол, как и фенбуканозол, были 
зарегистрированы в Америке только в 2009 г. С дру-
гой стороны, эти действующие вещества обладают 
более высокой активностью в сравнении с применя-
емыми там ранее миклобутанилом и фенаримолом, 
а также новым для США флутриафолом. Различия 
во внутренней активности триазолов после ряда лет 
их использования можно объяснить количествен-
ной (или дозозависимой) природой резистентности 
к фунгицидам из группы DMI. Необходимо сказать, 
что устойчивость патогена к миклобутанилу и фе-
наримолу в США широко описана рядом авторов 
(Marine et al., 2007; Pfeufer et al., 2010; Chapman et  al., 
2011; Cox, 2015; Villani et al., 2015).

Распространение устойчивости к триазолам, 
безусловно, зависит от истории применения этих 
фунгицидов в конкретных садах. Так, статистиче-
ское сравнение распределения чувствительности 
к миклобутанилу в 93 популяциях V. inaequalis в США 
показало, что только 73 сада имели практическую 
устойчивость к действующему веществу (Cox, 2015). 
Подобная ситуация наблюдается и в Краснодарском 
крае, где наравне с садами с устойчивыми популя-
циями (Smolyakova, Yakuba, 2005) были найдены на-
саждения с высокой чувствительностью патогена 
к дифеноконазолу (Smolyakova, 2000).

За последнее время появились новые случаи под-
тверждения сниженной чувствительности к дифе-
ноконазолу в нескольких популяциях V. inaequalis 
в Краснодарском крае. Так, в экспериментах in vitro 
по оценке эффективной 50%-й концентрации (ЭК50) 
был зафиксирован сдвиг чувствительности, который 
в значениях показателя резистентности (ПР) соста-
вил 16 и 32, что указывает на наличие устойчивости 
к фунгициду в этих популяциях (Nasonov et al., 2021, 
2022c). Кроме России и США, за последние 10 лет 
во всем мире были описаны популяции возбудите-
ля парши яблони, характеризующиеся пониженной 
чувствительностью к триазолам (Mondino et al., 2015; 
Fiaccadori, 2017; Lahlali et al., 2019; Polat, Bayraktar, 

2021; Li et al., 2021; Chatzidimopoulos et al., 2022; Nabi 
et al., 2023).

Хотя устойчивость к триазолам подтверждена 
у V. inaequalis в течение нескольких десятков лет, ме-
ханизм устойчивости до сих пор полностью не изучен. 
Известно, что фунгицид ингибирует синтез стерина, 
играющего важную роль в функционировании мем-
бран грибных клеток, и воздействие триазола приводит 
к нарушению роста гиф. Определена молекулярная 
мишень для фунгицидов из группы DMI — 14α-де-
метилаза, важное метаболическое звено биосинте-
за эргостерола, которая кодируется геном Cyp51A1 
(Schnabel, Jones, 2001). Авторы не обнаружили мута-
ций у устойчивых к триазолам изолятов V. inaequalis 
в садах США, но отметили сверхэкспрессию гена 
CYP51A1. В одном случае у устойчивых генотипов 
гриба сверхэкспрессия CYP51A1 совпала с наличи-
ем вставки 533 п.н. (пар нуклеотидов) выше гена 
(Schnabel, Jones, 2001). Между тем предполагают, что 
мутации в гене Cyp51 выступают как один из воз-
можных механизмов, приводящих к снижению чув-
ствительности грибов к азолам, что объясняет при-
стальное внимание к нему ученых. Секвенирование 
последовательностей целевого гена у чувствительных 
и устойчивых к триазолам изолятов патогена выявило 
15 точечных мутаций, приводивших к замене амино-
кислот в 14α-деметилазе (Hoffmeister et al., 2021). При 
этом некоторые мутации, например, в области YGYG 
443—446, мало влияли на чувствительность к DMI, 
другие были связаны с более высокими значениями 
ЭК50 для миклобутанила, дифеноконазола и мефен-
трифлуконазола, такие как Y133F и M141T. Эффекты 
снижения чувствительности различались для трех 
действующих веществ и были наиболее выражены 
для миклобутанила, чем для мефентрифлуконазола 
(Hoffmeister et al., 2021). Эти мутации также были за-
фиксированы в исследованиях устойчивых к триазолам 
популяций V. inaequalis в Японии (Yaegashi et al., 2020). 
В обеих работах было показано, что в большинстве 
изолятов, имеющих пониженную чувствительность 
к дифеноконазолу in vitro, присутствуют эти мутации 
(Hoffmeister et al., 2021; Yaegashi et al., 2020). Для мефен-
трифлуконазола такой зависимости выявлено не было 
(Hoffmeister et al., 2021). Молекулярно-генетический 
анализ гена CYP51A1 в популяциях патогена в Крас-
нодарском крае выявил очень низкую встречаемость 
мутации Y133F, которая была найдена в 4% случаев 
в садовых популяциях и в 1% случаев в исходной 
популяции. Полученные авторами результаты по-
казывают, что резистентность в садовых популяциях 
Краснодарского края, возможно, обусловлена ины-
ми механизмами, не связанными с мутацией Y133F 
в гене CYP51A1 (Nasonov et al., 2022a).
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Точечная мутация Y133F у V. inaequalis гомологич-
на мутациям Cyp51, связанным с чувствительностью 
к триазолам у других фитопатогенных грибов, таким 
как Y131F/H у Phakopsora pachyrhizi (Schmitz et al., 2014), 
Y134F у Puccinia triticina (Stammler et al., 2009), Y136F 
у Erysiphe necator (Frenkel et al., 2015) и Y137F у Zymosep-
toria tritici (Mair et al., 2016). Мутации M141T и M141V 
сходны с мутациями M145L у Z. tritici (Mair et  al., 2016) 
и M145W у Cercospora beticola (Muellender et al., 2021). 
В исследованиях японских ученых у устойчивых изо-
лятов Venturia inaequalis были также найдены мута-
ции M142I и L140F (Yaegashi et  al., 2020). Последняя 
мутация гомологична L144F, которая обуславливает 
адаптацию Cercospora beticola к ингибиторам стеролов 
(Muellender et al., 2021).

Как и у других грибов, приспособление к токсиче-
скому действию триазолов у Venturia inaequalis, по-ви-
димому, основано на нескольких механизмах: мутаци-
ях гена Cyp51, снижающих способность связывания 
фунгицидов с ферментом деметилазой (Yaegashi et al., 
2020; Hoffmeister et al., 2021), сверхэкспрессии гена 
Cyp51 (Schnabel, Jones 2001; Frenkel et al., 2015; Villani 
et al., 2016), наличие паралогов гена-мишени и, воз-
можно, усиление оттока, как у родов/видов грибов: 
Botrytis cinerea (Leroch et al., 2013; Grabke, Stammler, 
2015) и Zymoseptoria tritici (Omrane et al., 2015). Такая по 
сути полигенная устойчивость приводит к появлению 
большого разнообразия фенотипов по чувствитель-
ности к ингибиторам синтеза стеролов.

Стробилурины (ингибиторы Qo, quinine outside 
inhibitors, QoI)

Стробилурины были выделены в 1970—1980-х гг. 
из базидиомицетов Oudemansiella mucidа и Strobilurus 
tenacellus, однако их синтетические аналоги, достаточно 
устойчивые и стабильные в окружающей среде, были 
получены и зарегистрированы для применения против 
фитопатогенов только в конце 1990-х гг. (Zaharychev, 
Marcynkevich, 2013). Против парши яблони были ре-
комендованы крезоксим-метил и трифлоксистробин. 
Для других грибов широко применяется азоксистро-
бин. Они показали превосходную активность против 
возбудителя болезни даже при применении в условиях, 
благоприятствующих развитию эпифитотийной ситу-
ации и высокой концентрации инокулята. Появление 
новой группы фунгицидов было встречено практиками 
с большим энтузиазмом, так как позволяло контро-
лировать развитие резистентности к бензимидазолам 
и триазолам. В России и других странах были предло-
жены системы защиты против парши, основанные на 
чередовании триазолов и стробилуринов в пределах 
одной вегетации. С.Л. Тютерев в начале 2000-х гг. отме-
чал, что на ближайшие годы стробилурины и триазолы 

должны стать основой химического метода защиты от 
фитопатогенов (Tyuterev, 2001). Так как ингибиторы 
Qo распространяются в растении трансламинарно, 
основное их применение направлено на профилак-
тику заражения.

Стробилуриновые фунгициды имеют моносайто-
вый механизм действия. Они ингибируют митохон-
дриальное дыхание, связываясь с участком Qo (Qout — 
внешний карман, окисляющий убихинон) ферментного 
комплекса цитохрома bc1 (комплекс III), таким образом, 
блокируя перенос электронов в дыхательном пути и при-
водя к дефициту энергии из-за недостатка АТФ. Фермент 
кодируется геном цитохрома b (cytb), расположенным 
в митохондриальном геноме (Gisi et al., 2002). Послед-
ние исследования в расшифровке структуры и функции 
важнейшего белкового комплекса клетки, осуществля-
ющего дыхание, а также перспективы создания новых 
фунгицидов ингибиторов Qo, можно найти в обзоре 
Фишера с соавторами (Fisher et al., 2020).

В связи с узкоспециализированным механизмом 
действия они характеризуются высоким риском раз-
вития резистентности (FRAC). Случаи практической 
резистентности V. inaequalis были зарегистрирова-
ны уже в начале 2000-х гг. как в России (Smolyakova 
et  al., 2005; Yakuba, 2013), так и за рубежом (Kung et al., 
2002; Kuck, Mehl, 2003; Fiaccadori et al., 2005; Sallato et 
al., 2006; Cox, 2015). В.М. Смольякова с соавторами 
(Smolyakova et al., 2005) сообщали, что фунгициды 
Строби, ВДГ и Зато, ВДГ в условиях Краснодарского 
края теряли эффективность за 2—3 года. Разными 
группами американских ученых, изучавшими раз-
витие устойчивости к стробилуринам у V. inaequalis 
в течение ряда лет с 1998 по 2014 г., было показано, 
что устойчивость могла быть как качественной (пол-
ной), так и количественной (нарастающей). При 
этом изоляты могли проявлять различные уровни 
чувствительности при воздействии фунгицида даже 
в отсутствие мутации целевого сайта (Köller et al., 2004; 
Frederick et  al., 2014; Cox, 2015). Количественный 
ответ возникал только при дозах ниже точки, при 
которой активируется альтернативный путь дыхания 
и проявлялся уже через два года (Köller et al., 2004), что 
совпадает с данными российских ученых (Smolyakova 
et al., 2005). Такой способ дыхания, распространен-
ный у высших растений, грибов и водорослей, осно-
ван на нефосфорилирующем процессе транспорта 
электронов и осуществляется за счет альтернативной 
оксидазы (АО). Она позволяет организмам преодо-
леть ингибирование некоторых участков дыхательной 
цепи. Фермент чувствителен к салицилгидроксамовой 
кислоте (salicylhydroxamic acid, SHAM), но не к обыч-
ным ингибиторам цитохромного дыхания. Однако 
такое дыхание генерирует меньше АТФ, что особенно 
важно при прорастании спор, весьма энергетически 
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затратном процессе, поэтому альтернативный путь, 
снижая эффективность фунгицидов до определен-
ного порога, не может полностью ее нивелировать 
(Avila-Adame, Koller, 2003). Еще одним альтернатив-
ным механизмом резистентности, описанным всего 
в одной работе, является разложение крезоксим-ме-
тила в клетках V. inaequalis (Jabs et al., 2001).

В исследованиях на фитопатогенах Botrytis cinerea, 
Blumeria graminis и Pseudoperonospora cubensis было 
показано, что резистентность к QoI обусловлена то-
чечными мутациями в гене cytb, а локализация мута-
ции определяет уровень снижения чувствительности. 
В большинстве исследованных устойчивых к строби-
луринам возбудителях, в том числе и у Venturia inae-
qualis, была обнаружена однонуклеотидная мутация, 
заменяющая глицин (G) на аланин (A) в положении 
143 белка CYTB — G143A (Gisi et al., 2002; Lesniak 
et  al., 2011). Показатель устойчивости для различных 
видов грибов, несущих эту мутацию, в большинстве 
случаев превышает 100 (Gisi et al., 2002), а такие по-
пуляции обычно характеризуются полевой устой-
чивостью. Были выявлены еще две мутации гена: 
F129L, найденная у видов рода Alternaria и приводя-
щая к замене фенилаланина на лейцин в положении 
129 в CYTB (Banno et al., 2009), и G137R, обнаружен-
ная у Pyrenophora tritici-repentis, вызывающая замену 
глицина на аргинин в положении 137 (Sierotzki et al., 
2007). Эти мутации связаны с умеренными уровнями 
устойчивости (ПР от 5 до 15), а популяции этих грибов 
по-прежнему контролируются с помощью фунгицидов 
QoI, в дозах, рекомендованных производителем (Gisi 
et al., 2002; Sierotzki et al., 2007).

Для наиболее распространенной и значимой му-
тации G143A были предложены различные молеку-
лярно-генетические подходы на основе классической 
ПЦР: CAPS и аллельспецифичные (AS) маркеры 
(Fontain et al., 2009), а чуть позже SNP‑специфичные 
маркеры для ПЦР в реальном времени (Michalecka 
et al, 2011).

Развитие молекулярных инструментов для детекции 
мутации G143A способствовало многочисленным иссле-
дованиям в мире по оценке устойчивости к стробилури-
нам у возбудителя парши яблони. Лесниак с соавторами 
(Lesniak et al. 2011), обследовав в США 81 коммерческий 
сад, выявили почти 67% изолятов V. inaequalis с качествен-
ной устойчивостью к фунгицидам Qo I. Измеренный 
уровень мутаций для образцов, полученных из двух садов 
в Польше с обычным химическим контролем, был очень 
высоким: 50—100% (Michalecka et al., 2011). Такие же 
уровни встречаемости, как устойчивых фенотипов, так 
и генотипов, несущих мутацию G143A, были определены 
в садах Беларуси, Греции, Израиля, Италии, Турции, Че-
хии, Китая и Новой Зеландии со стандартной химической 

защитой с использованием стробилуринов (Sedlák et al., 
2013; Viljanen-Rollinson et al., 2013; Gur et al., 2021; Li et al., 
2021; Turan et al., 2021; Polat, Bayraktar, 2021; Komardina 
et al., 2022; Chatzidimopoulos et al., 2022). Ранее в Бела-
руси в 2000—2006 гг. на основе оценки чувствительно-
сти V. inaequalis in vitro также показали прогрессирую-
щее снижение чувствительности к крезоксим-метилу 
(Kamardzina, 2009). В России, кроме данных о полевой 
устойчивости (Smolyakova et al., 2005; Yakuba, 2013), 
в исследовании по фенотипической и генотипической 
оценке уровня чувствительности возбудителя парши 
к стробилуринам, было показано наличие мутации 
G143A у всех изолятов патогена из промышленных 
насаждений яблони (Nasonov, Tuychieva, 2022).

Анилинопиримидины 
(АП, anilinopyrimidines, AP)

Класс анилинопиримидиновых фунгицидов, пред-
ставленный всего тремя действующими веществами — 
пириметанилом, мепанипиримом и ципродинилом, — 
был внедрен в практику защиты растений в начале 
1990-х гг. в основном для контроля двух возбудителей 
болезней — Botrytis cinerea и Venturia inaequalis (Köller 
et al., 2005). Было показано, что АП действуют как 
слабые ингибиторы начальных этапов патогенеза 
фитопатогенов, таких как прорастание спор, форми-
рование апрессориев и прободения кутикулы, приводя 
к остановке проникновения паразита в растение-хо-
зяина (Knauf-Beiter et al., 1995). До сих пор биохими-
ческий механизм действия АП исследован только для 
Botrytis cinerea. Их ингибирующая активность in vitro 
была низкой на естественных средах, тогда как рост 
на минимальных средах повышал чувствительность 
изолятов B. cinerea, что было подтверждено и для 
Venturia inaequalis (Hilber, Hilber-Bodmer, 1998; Larsen 
et al., 2013). На таких средах добавление метионина 
и гомоцистеина препятствовало действию АП, что 
указывало на мишень в биосинтезе метионина (Fritz 
et al., 1997). Эксперименты с радиоизотопами пока-
зали, что анилинопиримидины могут ингибировать 
биосинтез метионина путем воздействия на цистати-
онин-β-лиазу (Fritz et al., 1997). Однако последующие 
исследования опровергли это наблюдение и моле-
кулярный анализ не позволил идентифицировать 
связанные с устойчивостью мутации в гене, коди-
рующем этот фермент у Botrytis cinerea и Sclerotinia 
sclerotiorum (Fritz et al., 2003; Hou et al., 2018). В другой 
работе показана возможная способность АП пре-
дотвращать секрецию гидролитических ферментов 
и ферментов, разрушающих клеточную стенку, но 
не была определена вероятная молекулярная мишень 
(Milling, Richardson, 1995). Недавно идентифици-
рованы белки, вовлеченные в митохондриальные 
процессы, которые придавали грибу устойчивость 



	 ПАРША ЯБЛОНИ: УСТОЙЧИВОСТЬ К ХИМИЧЕСКИМ� 97

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ	 том 58	 № 2	 2024

к АП, что свидетельствует о том, что целевой сайт 
находится в митохондрии (Mosbach et al., 2017). Новая 
работа китайских ученых свидетельствует в пользу 
этого открытия (Fan et al., 2023). В этом исследовании 
идентифицировали несколько мутаций устойчивых 
к АП трансформантов Botrytis cinerea, с помощью 
секвенирования локусов количественных признаков 
(QTL‑seq) и подтвердили, что мутация E407K в Bcmdl1 
придает устойчивость к анилинопиримидинам. Ген 
Bcmdl1 кодирует митохондриальный белок, принад-
лежащий переносчику АТФ‑связывающей кассе-
ты (ABC). Снижение конидиального прорастания 
и вирулентности наблюдалось у нокаутных транс-
формантов Bcmdl1 по сравнению с родительским 
изолятом и комплементарными трансформантами, 
что иллюстрирует биологические функции этого 
белка. Предполагается, что воздействие фунгицидов 
АП нарушает энергетический обмен.

Хотя относительная значимость этих различных 
моделей действия не выяснена, строгая перекрестная 
устойчивость среди всех членов класса АП предполагает 
общий механизм действия (Hilber, Hilber-Bodmer, 1998).

Развитие практической устойчивости к АП было 
широко зарегистрировано для B. cinerea и некоторых 
других грибов (Avenot, Michailides, 2015; Hou et al., 
2018). Для Venturia inaequalis существует несколько 
работ, описывающих чувствительность микроми-
цета к АП in vitro и in vivo (Kunz et al., 1998; Koller 
et al., 2005; Fiaccadori et al., 2017; Larsen et al., 2013). 
Случаев практической устойчивости у возбудителя 
парши яблони к этому химическому классу фунги-
цидов не так много, и все они касались европейских 
садов (Kung et al., 1998; Fiaccadori et al., 2017). Сниже-
ние чувствительности и активности, наблюдавшееся 
этими исследователями на патогене, всегда было 
умеренным, и это может указывать на полигенный 
механизм устойчивости к АП. Фьякодори отмечал, 
что различия в чувствительности между популяция-
ми было нелегко установить. Например, в анализах 
in vivo наблюдалось больше различий в лечебных 
применениях, чем в профилактических, в то время 
как в тестах in vitro было замечено лишь умеренное 
изменение чувствительности изолятов (Fiaccadori 
et al., 2017). Низкие уровни снижения чувствитель-
ности и отсутствие точных генетических данных не 
позволяли сделать определенный вывод об их устой-
чивости. В США фактов устойчивости к фунгицидам 
АП не было зарегистрировано (Köller et al., 2005). 
Оценка чувствительности нескольких популяций 
патогена из садов со стандартной системой защиты 
в России показала, что ПР не превышал 8, что со-
впадает с данными, полученными на популяциях из 
Италии и США, где ПР составило 3—6 (Fiaccadori 
et  al., 2017; Nasonov et al., 2023).

По сравнению с эффективностью АП в отношении 
Botrytis spp., они не так эффективны в подавлении 
прорастания аскоспор и проникновения через ку-
тикулу V. inaequalis (Cox, 2015) и, в целом, эффектив-
ность ципродинила эквивалентна мультисайтовым 
контактным фунгицидам, например, с действующим 
веществом каптан. Однако при низких температурах 
ципродинил показывает большую активность и не-
заменим при весенних обработках.

Карбоксамиды (ингибиторы 
сукцинатдегидрогеназы, SDHI)

Класс карбоксамидов (SDHI — succinate 
dehydrogenase inhibitors) был впервые описан более 
50 лет назад на основе синтезированного соединения, 
названного карбоксином. Первое поколение моле-
кул SDHI контролировало узкий спектр патогенов 
растений. SDHI следующих поколений, таких как 
боскалид, флуксапироксад, пентиопирад, изопиразам, 
флуопирам и др., обладают активностью против бо-
лее широкого спектра грибных патогенов различных 
культур, в том числе яблони (Avenot, Michailides, 2010).

По способу действия они относятся к ингибиторам 
дыхания, как и стробилурины, но имеют другой сайт 
воздействия. Целевым ферментом ингибиторов явля-
ется сукцинатдегидрогеназа (SDH), так называемый 
комплекс II в цепи дыхания митохондрий. Он отно-
сится к функциональной части цикла трикарбоновых 
кислот и связан с дыхательной цепью (Avenot et al., 
2009). SDH состоит из четырех субъединиц — A, B, C 
и D, три из которых, субъединицы B, C и D, образуют 
сайт связывания убихинона, который и блокируется 
SDHI. Мутации сайта-мишени, приводящие к сни-
жению сродства карбоксамидов к участку связывания 
убихинона, могут развиваться во всех трех субъеди-
ницах — sdhB, sdhC и sdhD (Torriani et al., 2017). По-
казано, что снижение чувствительности к боскалиду 
и пентиопираду у Alternaria alternata и A. solani было 
связано с мутациями в генах sdhC (H134R) и sdhD 
(H133R) (Avenot et al., 2009; Mallik et al., 2014). Другим 
возможным механизмом резистентности может быть 
избыточная экспрессия эффлюкс-транспортеров, 
обеспечивающих детоксикацию клеток у патогенных 
микромицетов, уменьшая внутриклеточное накопле-
ние пестицидов (Sang, Lee, 2020).

Риск отбора устойчивых форм в популяциях гриб-
ных патогенов для фунгицидов SDHI определяется 
FRAC как средний или высокий. Описанные слу-
чаи практической резистентности к карбоксами-
дам относятся к карбоксину I поколения, а также 
боскалиду из II поколения, как у различных фито-
патогенов (Avenot, Michailides, 2010; Miyamoto et al., 
2009), так и у Venturia inaequalis (Toffolatti et al., 2016; 



98	 НАСОНОВ, ЯКУБА

	 МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ	 том 58	 № 2	 2024

Chatzidimopoulos et al., 2022). Первый факт выявле-
ния резистентных к боскалиду изолятов патогена 
был сообщен итальянскими учеными (Toffolatti et al., 
2016). Кроме этого, для возбудителя парши яблони 
из экспериментальных садов с “плохим” контролем 
заболевания показано значительное снижение чув-
ствительности к веществам следующего поколения 
SDHI: пентио- пирад, флуксапироксад и флуопирам 
(Fiaccadori, Battistini, 2021).

В целом перекрестная устойчивость была выявлена 
у всех фунгицидов из группы SDHI. У возбудителя 
Alternaria alternata она была показана к боскалиду, пен-
тиопираду и флуопираму (Avenot, Michailides, 2010). 
Изоляты Didymella bryoniae были нечувствительны 
к боскалиду и пентиопираду (Avenot, Michailides, 
2010). Однако полевые и лабораторные исследования 
показали, что паттерны перекрестной резистентности 
между SDHI‑фунгицидами для различных мутаций 
сайта-мишени являются сложными. Мутации сай-
та-мишени вызывают неодинаковую степень сниже-
ния чувствительности к разным карбоксамидам. Это 
говорит о том, что влияние этих мутаций на полевую 
эффективность конкретных SDHI может варьировать 
при их распространении в популяциях патогена. Эти 
различия могут быть объяснены структурной неод-
нородностью химических групп SDHI и тем, как они 
взаимодействуют с сайтом-мишенью определенного 
патогена (Scalliet et al., 2012). Кроме того, величина 
эффекта, вызываемого определенной мутацией це-
левого участка, может различаться между видами. 
Таким образом, снижение чувствительности, обуслов-
ленное специфическими мутациями сайта-мишени, 
может варьировать в зависимости от вида патогена, 
используемого SDHI и географического происхож-
дения изолятов (Sierotzki, Scalliet, 2013).

Исследования чувствительности популяции возбу-
дителя парши яблони к SDHI‑фунгицидам, которые 
были проведены для оценки риска развития рези-
стентности, публикуются с 2016 г. Командой аме-
риканских ученых проведено исследование базовой 
чувствительности популяции Venturia inaequalis к трем 
действующим веществам этого класса (пентиопирад, 
флуопирам и бензовиндифлупир), а позднее еще 
к трем веществам (флуксапироксад, пидифлуметофен, 
инпирфлуксам) (Villani et al., 2016; Ayer et al., 2019). 
Этими же исследователями были секвенированы 
гены субъединиц сукцинатдегидрогеназы — sdhB, 
sdhC и sdhD из различных изолятов V. inaequalis, му-
тации в которых на других видах патогенных грибов 
были связаны с развитием резистентности. Однако 
ни на штаммах базовой популяции, ни на изолятах, 
которые ранее подвергались воздействию фунгици-
дов из класса карбоксамидов, не были найдены по-
хожие мутации. Таким образом, вопрос о механизме 

возникновения устойчивости к SDHI‑фунгицидам 
у V. inaequalis остается открытым и требует дальней-
шего изучения.

Перспективы использования системных 
фунгицидов против Venturia inaequalis

Бензимидазолы. Согласно этапам формирования 
резистентности (Popov et al., 2003), возбудитель парши 
яблони достиг предельного для данного вида уровня 
ее развития к бензимидазолам с показателем рези-
стентности (ПР), превышающим 100 и более. На 
данный момент в большинстве садоводческих реги-
онов мира с длительной историей промышленного 
возделывания яблони применение бензимидазолов не 
разрешено и ставится под сомнение возможность их 
возврата в системы защиты. Существование стабиль-
ной устойчивости к ним у V. inaequalis на протяжении 
длительного времени может говорить об отсутствии 
какой-либо “платы” за приспособленность. Между 
тем в некоторых странах, таких как Марокко, Египет 
и Индия, где использование бензимидазолов нача-
лось сравнительно недавно и в которых соблюдаются 
антирезистентные программы, например фунгицид, 
входит в состав смесевых препаратов, они разрешены 
к применению и сохраняют свою эффективность про-
тив парши яблони (Lahlali et al., 2019; Radwan, Hassan, 
2019; Verma et al., 2022). Кроме этого, проводится 
синтез и поиск новых производных бензимидазола, 
являющихся структурными аналогами коммерческих 
антитубулиновых фунгицидов. Показана активность 
некоторых синтезированных соединений против 
штамма Phytophthora infestans, резистентного к кар-
бендазиму (Obydennov et al., 2021). Однако возврата 
бензимидазолов в систему защиты яблони вряд ли 
стоит ожидать.

Триазолы. Преобладание действующих веществ из 
химической группы ингибиторов деметилирования 
стеролов в системах защиты сельскохозяйственных 
культур способствовало развитию резистентности 
в популяциях грибных патогенов (Grishechkina et 
al., 2020), в том числе и у возбудителя парши яблони. 
Однако, несмотря на доказанную резистентность 
у патогена к триазолам, они продолжают успешно 
использоваться в садах для его контроля, и из ше-
сти действующих веществ, применяемых с 1990-х 
гг., в регистрации остаются четыре из них (Hilevskiy, 
2015; Yakuba, 2016). Кажущийся парадокс объясня-
ется сложностью механизма устойчивости патоген-
ных грибов к химическим веществам из этой группы. 
Приспособление к токсическому действию триазолов 
у Venturia inaequalis, как и у многих фитопатогенов, 
вероятно, определяется несколькими механизмами: 
мутациями гена Cyp51, сверхэкспрессией гена Cyp51 
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и усилением оттока токсинов из клетки. Каждая от-
дельная мутация обычно вызывает лишь небольшое 
снижение чувствительности, и только после нако-
пления нескольких мутаций в изоляте наблюдается 
достаточно большое снижение чувствительности, 
чтобы повлиять на эффективность в полевых ус-
ловиях. Такой механизм приспособления к азолам 
предопределяет постепенный количественный ха-
рактер развития резистентности у V. inaequalis к ним. 
По сути, это ситуация не позволяет патогену преодо-
леть чувствительность к DMI путем развития одной 

“сильной” мутации в сайте-мишени, как в случае 
с бензимидазолами или стробилуринами, и адапта-
ция происходит поэтапно за счет накопления адди-
тивных эффектов нескольких “слабых” механизмов 
устойчивости (Hoffmeister et al., 2021).

В современной практике контроля возбудителя 
парши яблони триазолами, при соблюдении всех ре-
гламентов применения, удается поддерживать эффек-
тивность действующих веществ с зарегистрированной 
устойчивостью за счет сокращения интервалов между 
обработками. Так, в садах Краснодарского края ин-
тервал между применениями дифеноконазола против 
парши яблони составляет всего четверо-пятеро суток 
при том, что еще в начале века он достигал макси-
мально 15 суток (Yakuba, 2016; Nasonov et al., 2021).

Исходя из истории применения триазолов, ста-
новится понятно, что такая пошаговая адаптация 
патогена к фунгициду будет действенна только на 
применяемых в настоящее время триазолах и не эф-
фективна в отношении новых химических веществ 
(Hoffmeister et al., 2021), поэтому групповая резистент-
ность у некоторых триазолов выражена не так сильно, 
как у других фунгицидов. Так, введение в системы 
защиты против V. inaequalis в США в начале ХХI в. 
дифеноконазола показало его высокую эффектив-
ность в контроле популяций гриба с практической 
устойчивостью к миклобутанилу (Cox, 2015). Это 
открывает возможность в применении новых хи-
мических веществ из этой группы фунгицидов для 
усиления антирезистентной стратегии защиты против 
парши яблони. Так, недавно против парши яблони 
в России был зарегистрирован новый триазол — те-
траконазол, в составе препарата Домарк, МЭ. За ру-
бежом новинкой среди этих фунгицидов выступает 
мефентрифлуконазол, который, по данным некото-
рых ученых, позволяет эффективно контролировать 
устойчивые к дифеноконазолу изоляты возбудителя 
парши (Hoffmeister et al., 2021). В качестве еще одной 
антирезистентной стратегии в применении триазолов 
стало широкое использование смесевых препаратов. 
В России на яблоне применяются различные двух-
компонентные препараты, содержащие в качестве 
одного из компонентов дифеноконазол. В качестве 

второго компонента используют действующее веще-
ство с другим механизмом действия из химических 
групп (State Catalogue, 2005—2023): карбоксамиды — 
флуксапироксад (Серкадис Плюс, КС), изопиразам 
(Эмбрелия, СК), амиды — цифлуфенамид (Цидели 
Топ, ДК) и дитиокарбаматы — тирам (Тирада, СК) 
или вещество с тем же механизмом действия — флу-
триа- фол (Медея, МЭ) и тетраконазол (Геката, КМЭ). 
Высокая эффективность ряда смесевых препаратов 
против парши яблони была показана в полевых опы-
тах в России и Белоруссии (Hilevskiy, 2015; Yakuba, 
2017, 2018; Komardina, 2022).

Также продолжается активный поиск новых ве-
ществ с 1,2,4- и 1,2,3-триазольными циклами, про-
являющими высокую активность против фитопа-
тогенных грибов, в том числе против V. inaequalis 
(Ivanova et al., 2020).

Стробилурины. Несмотря на высокий риск развития 
резистентности и наличие фактов ее возникновения, 
стробилурины продолжают широко использоваться 
в системах защиты яблони от парши по всему миру. 
По-видимому, соблюдение антирезистентных ме-
роприятий при применении этого класса веществ 
позволяет сохранять еще достаточно большое коли-
чество чувствительных популяций патогена в про-
мышленных садах.

Эффективность против V. inaequalis на уровне 
90—99% на высоковосприимчивых сортах яблони 
Лобо и Жигулевское в Центральной России была 
показана для монокомпонентных и смесевых пре-
паратов стробилуринов, содержащих действующие 
вещества из других химических классов (Kashirskaya 
et al., 2017): Строби, ВДГ (крезоксим-метил), Тер-
сел, ВДГ (пираклостробин и дитианон) и Беллис, 
ВДГ (боскалид и пираклостробин). Эффективность 
этих смесевых препаратов в контроле патогена также 
была на должном уровне в Ленинградской, Тамбов-
ской, Ростовской областях и Краснодарском крае 
(Grishechkina et al., 2012). В промышленных садах 
Тамбовской и Липецкой областей эффективной про-
тив доминирующей болезни яблони была система 
защиты, включавшая препараты Строби, ВДГ или 
Терсел, ВДГ (Kashirskaya et al, 2012).

Для преодоления резистентности в мире проис-
ходит активный поиск и создание новых молекул 
стробилуринов, обладающих усиленными фунги-
цидными свойствами, в т.ч. с применением инно-
вационных подходов. Например, предложен новый 
QiI‑активный препарат против патогенных для рас-
тений аскомицетов — фенпиоксамид, который пода-
влял развитие резистентных к стробилуринам гри-
бов (Young et al., 2017). Он является членом нового 
класса фунгицидов пиколинамидов, полученных из 
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природного противогрибкового продукта UK‑2A. 
Возможным подходом в снижении шансов разви-
тия жизнеспособных резистентных к стробилуринам 
штаммов, является разработка “гибридных” бифунк-
циональных фунгицидов, одновременно действую-
щих на оба сайта убихинона Qo/Qi. Новая молекула 
объединяет фармакофорные свойства двух классов 
веществ — стробилуринов и карбоксамидов (Zuccolo 
et al., 2019). Похожий инновационный метод по соз-
данию химерных молекул, которые могли бы иметь 
несколько сайтов воздействия, предложили китай-
ские ученые при создании химических соединений 
на основе производных стробилурина с различными 
боковыми цепями 1,2,3-триазола (Li et al., 2019).

Строгое соблюдение рекомендаций производителя 
по использованию препаратов, содержащих в каче-
стве действующих веществ стробилурины и возмож-
ное максимальное снижение количества обработок 
ими, дает надежду на их дальнейшую эффективность 
против парши яблони. Однако чтобы уменьшить 
количество обработок этими фунгицидами, необ-
ходимо достаточное количество препаратов с иным 
механизмом действия, к которым отсутствует рези-
стентность у патогена.

При формировании современных программ за-
щиты против парши большое значение имеют от-
носительно современные действующие вещества из 
химических классов анилинопиримидины и карбок-
самиды (SDHI), с более низким риском развития 
резистентности (FRAC).

Анилинопиримидины. По результатам анализа науч-
ной литературы можно заключить, что к анилинопи-
римидинам у возбудителя парши яблони отмечается 
низкий уровень развития резистентности, характери-
зующийся начальным этапом. Кунц и соавт. (Kunz et al., 
1998) сообщали, что популяции V. inaequalis оставались 
чувствительными после 43 применений АП в течение 
четырех лет. Это можно объяснить преимущественным 
использованием этих фунгицидов в профилактических 
целях и небольшим количестве обработок за сезон: 
две для ципродинила и три для препаратов на основе 
пириметанила.

В России анилинопиримидины представлены 
монокомпонентными препаратами на основе ципро-
динила: Хорус, ВДГ; Приам, КЭ; Кантор, ККР и др., 
и пириметанила — Пириметан, КС, а также смесевым 
препаратом Луна Транквилити, КС, содержащим 
пириметанил и в качестве второго компонента из 
химического класса карбоксамидов (SDHI) — флу-
опирам. Эффективность применения ципродинила 
против парши яблони в Беларуси  на листьях состави-
ла 36.1—93.7%, а на плодах — 16.0—95.3% (Kazharskiy 
et al., 2022).

Карбоксамиды (SDHI). Карбоксамиды являются 
относительно новой группой фунгицидов в сравне-
нии с триазолами и стробилуринами. Так, боскалид 
появился на рынке в 2003 г., а другие SDHI‑фунги-
циды были коммерциализированы в 2009—2010 гг., 
и на них возлагают большие надежды по улучшению 
антирезистентных программ, так как устойчивость 
к карбоксимидам у V. inaequalis зафиксирована толь-
ко для первого поколения действующих веществ. 
При этом линейка новых синтезированных молекул, 
обладающих антифунгальной активностью, в этом 
химическом классе очень широка. Их используют 
в контроле заболевания чаще всего в качестве компо-
нента в смесевых препаратах, совместно с триазолами, 
или для чередования с соединениями, имеющими 
другой механизм действия. В России зарегистриро-
ваны для использования против парши яблони пять 
действующих веществ из этой группы, также часто 
присутствующих в смесевых препаратах: боскалид 
(компонент Беллис, ВДГ), флуопирам (компонент 
Луна Транквилити, КС), флуксапироксад (компо-
нент Серкадис Плюс, КС), изопиразам (компонент 
Эмбрелия, СК), и пентиопирад (монокомпонентный 
препарат Фонтелис, КС). По данным FRAC, группа 
SDHI к 2020 г. насчитывает в общей сложности 23 
различных активных ингредиента из 11 химических 
групп, включающих фенилбензамиды и пиридинилэ-
тилбензамиды, а также фуран-, оксатиин-, тиазол-, 
пиразол- и пиридинкарбоксамиды и др.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

История применения химического метода пока-
зывает, что развитие резистентности к фунгицидам 
системного типа действия является неизбежным про-
цессом. Следствием понимания глубины этой про-
блемы стало создание международной общественной 
организации — FRAC. Ее основной целью является 
разработка предложений по управлению устойчиво-
стью к фунгицидам, находящимся в зоне риска разви-
тия резистентности, чтобы увеличить срок их службы 
и снизить потери сельхозпродукции от последствий 
развития устойчивых патогенов. Однако внедрение 
новых химических препаратов в мире и России про-
исходило медленно и поэтапно и привело к практике 
чрезмерной зависимости от каждого появившегося 
на рынке новейшего класса фунгицидов и после-
довательного развития устойчивости к нему. Это 
вызвало дисбаланс между потребностью в широком 
наборе препаратов с различным механизмом дей-
ствия для составления антирезистентных программ 
и реальным сортиментом химических веществ, не 
потерявших свою эффективность к патогену. В насто-
ящее время устойчивость к бензимидазолам, триазолам 
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и карбоксамидам зарегистрирована в полевых популя-
циях V. inaequalis почти во всех регионах выращивания 
яблок в мире, где умеренный климат благоприятствует 
заболеванию. Хотя устойчивость к анилинопирими-
динам и карбоксамидам представлена в мире редкими 
локальными случаями и в России не найдена, защитная 
и постинфекционная активность этих классов фунги-
цидов против парши яблони значительно меньше, чем 
у бензимидазолов, триазолов и карбоксамидов. В от-
сутствие фунгицидов с сильным постинфекционным 
действием производителям необходимо будет увеличить 
частоту применений препаратов для предотвращения 
развитие эпифитотии, что повышает риск развития 
резистентности,   — круг замкнулся.

Стало понятно, что эффективность антирези-
стентных мероприятий в отношении препаратов 
конкретных химических классов зависит от биоло-
гических особенностей патогена, таких как “плата” 
за приспособленность. Этот феномен определяет 
снижение конкурентоспособности устойчивого гри-
ба в сравнении с чувствительным биотипом в несе-
лективных условиях. Именно наличие “платы” за 
приспособленность может снизить долю устойчивых 
изолятов в популяции при отмене или чередовании 
фунгицидов. Количество работ по изучению этого 
феномена у разных фитопатогенных грибов, в том 
числе у V. inaequalis, растет с каждым годом.

Таким образом, в мире купирование развития рези-
стентности V. inaequalis к фунгицидам идет в несколь-
ких направлениях: 1) постоянный поиск новых хими-
ческих веществ как в известных классах фунгицидов, 
так и новых, обладающих уникальным механизмом 
действия; 2) создание химерных молекул совмещаю-
щих структурные элементы известных действующих 
веществ; 3) применение смесевых препаратов; 4) оп-
тимизация чередования фунгицидов в программах 
защиты, отказ от нарушения регламентов приме-
нения; 5) постоянный мониторинг резистентности 
в садах; 6) изучение механизмов устойчивости; поиск 
и оценка эффекта “платы” за приспособленность 
у патогена для различных фунгицидов. В силу вы-
сокой значимости существующей проблемы именно 
такой комплексный подход будет способствовать ее 
дальнейшему решению.

Исследование выполнено при финансовой под-
держке Кубанского научного фонда в рамках научного 
проекта № МФИ‑20.1/98.
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The review highlights the situation with the development of resistance to various systemic fungicides in Venturia inae-
qualis around the world and in Russia, with an assessment of the prospects for their further use. Information is provided 
on all fungicides used in Russia against apple scab, their effectiveness at a given time, and a description of each chemical 
class. Data on the mechanisms of resistance to chemicals in the pathogen, including at the molecular level, are presented. 
The problem of the development of resistance in V. inaequalis  and possible ways of its solution at the present level of 
scientific knowledge are discussed.
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