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В обзоре выделены доминирующие виды листопадных деревьев в деко-
ративных ландшафтах Имеретинской низменности (Краснодарский край, 
ФТ Сириус), проанализирована их поражаемость мучнисторосяными гриба-
ми и состояние молекулярно-генетических исследований их устойчивости к 
мучнистой росе. Проведён анализ генетических механизмов устойчивости 
многолетних древесных растений к облигатным фитопатогенам грибной при-
роды. Из листопадных лиственных деревьев на территории Имеретинской 
низменности широко используются в озеленении курортной зоны Quercus 
hartwissiana Steven, Lagerstroemia indica L., Catalpa bignonioides Walter, 
Platanus acerifolia (Aiton) Willd., Morus alba L., Fraxinus excelsior L., в зна-
чительной степени поражаемые мучнистой росой. Для Q. hartwissiana гене-
тические исследования не проводились, но получены референсные геномы и 
выполнены исследования по картированию QTL и GWAS генов устойчиво-
сти к мучнистой росе для близкородственных видов (Q. robur L. и Q. petraea 
(Matt.) Liebl.). У L. indica на восприимчивом (‘Carolina Beauty’) и умеренно 
устойчивом (‘Natchez’) сортах с помощью транскриптомного анализа иден-
тифицированы более 400 генов, потенциально отвечающих за устойчивость 
к мучнистой росе (Erysiphe australiana (McAlpine) U. Braun & S. Takam.). Ис-
следована устойчивость 24 таксонов C. bignonioides к мучнистой росе в ус-
ловиях закрытого и открытого грунта, выявлена разная степень восприимчи-
вости к мучнистой росе. Генетика взаимоотношения P. acerifolia с Erysiphe 
platani (Howe) U. Braun & S. Takam мало изучена, но наличие полярных по 
устойчивости сортов является хорошим материалом для выполнения дан-
ных исследований. Прямых исследований по идентификации генов MLO, 
определяющих устойчивость M. alba к мучнистой росе не проводилось, но 
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у родственного восточноазиатского вида M. notabilis C.K. Schneid. было вы-
явлено 16 генов, потенциально ответственных за устойчивость к болезни. 
Исследование генов устойчивости F. excelsior к мучнистой росе ранее не 
проводилось. Дальнейшее развитие работ по изучению устойчивости ли-
стопадных деревьев к мучнистой росе должно основываться на интеграции 
новейших биотехнологических и селекционных подходов. 

Ключевые слова: гены устойчивости, гены MLO, фитопатогенные грибы, 
листопадные деревья, устойчивость к болезням, влажные субтропики, Со-
чинское Причерноморье.

Введение. Влажные субтропики России (Сочинское Причерно-
морье) являются самыми северными субтропиками мира [16]. В ос-
новном здесь располагаются рекреационные объекты (санаторные 
и курортные комплексы) [16, 19]. 

Курортная зона нуждается в качественном озеленении, поскольку 
декоративные насаждения формируют комфортную среду, доступную 
жителям и гостям курорта, создают условия для кратковременного и 
продолжительного (в том числе активного) отдыха и выполняют за-
щитную функцию [18]. Широко в озеленении населённых пунктов 
используются лиственные листопадные деревья [20]. Количество рас-
тений для объектов озеленения в регионе должно включать порядка 
200 деревьев на один гектар территории (Приказ Госстроя РФ № 153 
«Об утверждении правил создания, охраны и содержания зелёных на-
саждений в городах Российской Федерации», 1999), ассортимент рас-
тений должен быть адаптированным к абиотическим и биотическим 
стрессорам местности, неприхотлив в уходе [15, 19]. 

Особое внимание уделяется озеленению территории Имеретинской 
низменности – области, расположенной в междуречье реки Мзымта и 
реки Псоу [19, 23, 24]. В связи с проведением Зимних Олимпийских игр в 
2014 г. на данный район побережья произошло скачкообразное усиление 
антропогенной нагрузки. Для озеленения территории завозились расте-
ния из питомников южных регионов Европы, отличающихся от пункта 
интродукции более мягкими климатическими условиями [18, 19]. В то 
же время с посадочным материалом были завезены новые для региона 
фитофаги, что является одним из основных векторов инвазии чужерод-
ных видов вредителей декоративных древесных растений. В предолим-
пийский период, до 2000-х годов, большинство инвазионных вредителей 
попали в регион из расположенных южнее Абхазии и Грузии с посадоч-
ным материалом или путём естественного расселения [11]. 

Постоянный приток растений приводит к инвазии не только новых 
видов вредителей, но и новых патогенов. Природно-климатические ус-
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ловия влажного субтропического климата Имеретинской низменности 
весьма благоприятны как для возделывания субтропических культур, 
так и для развития возбудителей болезней растений. Привезённые 
растения, испытывая стресс пересадки, оказываются в более худших 
для жизни условиях, чем это было в питомниках, что приводит к ос-
лаблению их иммунитета и большей восприимчивости к патогенам. 
Как следствие, можно наблюдать массовое распространение грибных 
возбудителей болезней древесных растений [3, 12, 14]. 

Мучнистая роса – распространённая и экономически значимая груп-
па болезней растений, вызываемых микроскопическими сумчатыми 
грибами из порядка Erysiphales [41]. Сведения о мучнисторосяных гри-
бах, поражающих растения Сочинского Причерноморья, можно найти в 
работах Н.Н. Воронихина, Н.В. Ширяевой, Т.Д. Гаршиной, П.М. Нико-
лаева с соавторами, Л.А. Пузановой [2, 4–10, 21, 22, 25, 47 и др.]. В на-
стоящее время на территории Большого Сочи выявлено более 70 видов 
мучнисторосяных грибов, из них более десяти видов считаются инва-
зионными патогенами культивируемых древесных растений [3, 12, 14]. 
Представители родов Erysiphe, Pseudoidium и Podosphaera оказались 
наиболее распространёнными и вредоносными, развиваются на растени-
ях на протяжении большей части года, с ранней весны до поздней осени. 
Виды родов Phyllactinia и Sawadaea обычно развиваются только в конце 
вегетационного сезона, отличаются низкой интенсивностью развития и 
не причиняют существенного ущерба своим растениям-хозяевам [3]. 

Мучнистая роса приводит у растений к снижению процесса фото-
синтеза, деформации листовых пластинок и преждевременной дефоли-
ации, влияет на общую устойчивость растений к факторам среды [1].

Механизмы устойчивости к мучнистой росе в первую очередь были 
изучены у сельскохозяйственных культур [35, 36, 46, 52, 84, 88]. У де-
коративных растений исследования устойчивости к мучнистой росе 
немногочисленны в виду меньшей экономической значимости данных 
культур. Чаще в литературе можно найти сведения о сортовой или видо-
вой устойчивости тех или иных видов или родовых комплексов [12, 13]. 
В литературных источниках представлен ряд исследований, проведённых 
в субтропических регионах мира по некоторым древесным культурам: ге-
вее бразильской [58], тополе [40], яблоне и винограде [69], каштане [68].

Было показано, что значительную роль в устойчивости листопад-
ных деревьев играют гены MLO (Mildew resistance Locus O) [52, 58]. 

Сочинское Причерноморье, являясь курортной зоной, испытывает 
ограничения по использованию химических средств защиты растений, 
в том числе и фунгицидов. В связи с этим актуальным видится анализ 
молекулярно-генетических механизмов устойчивости растений к бо-
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лезням (в частности, к мучнистой росе) как основы для дальнейшего 
поиска маркеров устойчивости древесных пород и развития в регионе 
генетического метода защиты растений.

Цель настоящего обзора: проанализировать поражаемость мучни-
сто-росяными грибами доминирующих видов листопадных деревьев 
в декоративных ландшафтах Имеретинской низменности (Краснодар-
ский край, ФТ Сириус) и оценить состояние исследований молекуляр-
но-генетических механизмов устойчивости выделенных древесных по-
род к мучнистой росе к облигатным фитопатогенам.

Латинские названия грибов приведены в соответствие с базой дан-
ных Index fungorum [39]. Латинские названия растений приводятся со-
гласно Plants of the world online [71].

Среди листопадных лиственных деревьев на территории Имере-
тинской низменности широко используются в озеленении курортной 
зоны дуб Гартвиса (Quercus hartwissiana Steven), лагерстремия ин-
дийская (Lagerstroemia indica L.), катальпа бигнониевидная (Catalpa 
bignonioides Walter), платан кленолистный (Platanus acerifolia (Aiton) 
Willd.), ясень возвышенный (Fraxinus excelsior L.), шелковица белая 
(Morus alba L.) [18, 19, 23].

Платан кленолистный (Platanus acerifolia (Aiton) Willd.), представ-
ляет собой межвидовой гибрид платана восточного и платана запад-
ного (Platanus orientalis L. × Platanus occidentalis L.) [17, 20]. Крупное 
листопадное дерево до 20–40 м высотой (зависит от условий произ-
растания) и в диаметре более 10 м. Кора обычно бледная серо-зелёная, 
гладкая и отслаивающаяся, или желтовато-коричневая и не отслаиваю-
щаяся. Листья толстые и жёсткие, широкие, пальчато-лопастные, 10–20 
× 12–25 см, с черешком 3–10 см. Молодые листья весной покрыты 
мелкими, тонкими, жёсткими волосками, к концу лета они опадают 
и листья становятся почти голыми. Цветки собраны в плотных шаро-
видных соцветиях, в повисающих кистях по 1–7. Плод созревает при-
мерно за 6 месяцев, достигая 2–3 см в диаметре, и состоит из плотного 
сферического скопления семянок с многочисленными жёсткими во-
лосками, которые способствуют распространению семян ветром [17]. 
Экологически пластичен, устойчив к загрязнению воздуха и к уплотне-
нию почвы. Является одним из наиболее распространённых деревьев в 
городских парках и озеленённых пространствах Сочинского Причерно-
морья, благодаря быстрым темпам роста и привлекательному пологу 
листьев, повсеместно используется при создании аллейных и группо-
вых посадок, а также в качестве солитеров дальнего плана [20]. 

В условиях влажных субтропиков платан поражается Erysiphe 
platani (Howe) U. Braun & S. Takam. [5, 8, 12, 14]. По нашим наблю-
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дениям, распространённость мучнистой росы на платане в Имеретинской 
низменности составляет 75–100 %, поражение листовой пластинки 50 %. 
Болезнь впервые была зарегистрирована в США в 1874 г [45, 49, 67]. Со 
второй половины двадцатого века вид активно распространился по Европе, 
включая район Сочинского Причерноморья, Крым и Кавказ [8–10, 59, 87]. 

Генетика взаимоотношений платана с возбудителем мучнистой 
росы мало изучена на современном этапе. В то же время наличие по-
лярных по устойчивости сортов является хорошим материалом для 
выполнения таких исследований [57, 80, 90]. Известен сорт платана с 
высокой устойчивостью к возбудителю мучнистой росы – ‘Yarwood’ 
[79]. Изучение генома данного сорта в сравнении с геномами видов 
P. acerifolia, P. orientalis и P. occidentalis может дать интересные резуль-
таты по обнаружению генов устойчивости.

Вместе с тем, существует ряд генетических исследований, посвя-
щённых анализу микросателлитов P. orientalis [77] и P. occidentalis [54] 
как молекулярных маркеров с целью определения генетического раз-
нообразия, родства, принадлежности к конкретной популяции, для ис-
следования гибридизации и эволюционных процессов [64]. Результаты 
исследований имеют решающее значение для прогнозирования того, как 
изучаемые таксоны будут реагировать на биотические факторы, а именно 
возрастающее антропогенное воздействие на окружающую среду [43].

Дуб Гартвиса (Quercus hartwissiana Steven.) – естественно произ-
растает в северной части Малой Азии, Западном Закавказье и на Север-
ном Кавказе [16, 29]. Представляет собой листопадное дерево первой 
величины (до 35 м высотой), с зонтиковидной кроной и восходящими 
ветвями. Кора толстая, с мелкими бороздками, почти чёрная. Крупные 
листья до 14 см в длину и до 9 см в ширину, слегка выпуклые у основания, 
с 7–10 парами довольно правильных, коротких, округлых лопастей. На до-
вольно длинной (2–7 см) плодоножке формируется до 4 желудей, длиной 
2,5–3 см и шириной до 1,0–1,5 см, созревают в первый год. Предпочитает 
тёплый и влажный климат, растёт на свежих и влажных, глубоких почвах. 
В регионе редко высаживается целенаправленно на объектах озеленения, 
обычно является элементом природных лесопарковых городских зон [17]. 

Во влажном субтропическом климате мучнистая роса является од-
ной из наиболее значимых болезней, поражающих листопадные виды 
дуба, особенно в молодом возрасте. Представители рода Quercus по-
ражаются в мире четырьмя возбудителями мучнистой росы – Erysiphe 
alphitoides (Griffon & Maubl.) U. Braun & S. Takam., E. quercicola (S. 
Takam. & U. Braun), E. hypophylla (Nevod.) U. Braun & Cunninat., Phyl-
lactinia roboris (Gachet) S. Blumer [5, 63, 85].
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E. alphitoides описан ещё в 1911 году [63] и является наиболее вре-
доносным среди возбудителей мучнистой росы дуба [3, 14]. Другой 
вид, E. quercicola, впервые описанный на дубе в Японии, был обнару-
жен примерно в 20 % образцов мучнистой росы дуба [85]. Два других 
вида менее распространены. 

A. Ozturk с соавторами [66] показали, что дуб Гартвиса в условиях 
Стамбула (Турция) поражается мучнистой росой в более сильной сте-
пени, чем другие виды дуба. В Имеретинской низменности дуб Гартви-
са поражается видом E. alphitoides [8, 12, 14]. По нашим наблюдениям 
болезнь встречается ежегодно, распространённость 75–100 %, пораже-
ние листовой пластинки более 50 % 

Генетические исследования дуба Гартвиса до настоящего времени 
не проводились, однако, для близкородственных видов, таких как дуб 
черешчатый (Q. robur L.) и дуб скальный (Q. petraea (Matt.) Liebl.), уже 
получены референсные геномы и выполнены исследования по карти-
рованию QTL и GWAS генов устойчивости к мучнистой росе [27, 28]. 
Эволюционно Q. hartwissiana близок к Q. robur и рассматривается как 
перспективный объект селекции на устойчивость к патогенам [44, 70]. 

Лагерстремия индийская (Lagerstroemia indica L.) родом из матери-
ковой части Юго-Восточной и Восточной Азии [17, 73]. Многостволь-
ное невысокое кустовидное дерево третьей величины (до 7–10 м высо-
той), с раскидистой и рыхлой кроной. Гладкая, кремово-розовая кора 
сменяется ежегодно. Листья кожистые, чаще эллиптической формы, поч-
ти сидячие, у основания побега располагаются супротивно, к вершине 
– очерёдно, длиной до 8 см и шириной до 4 см. Светло-розовые цветки с 
гофрированными лепестками собраны в метелки до 10 см длинной, по-
являются в конце лета – начале осени. Плод – коричневая коробочка до 
0,5 см в диаметре [15, 95]. Наиболее декоративные экземпляры полу-
чаются при посадке на солнечных, продуваемых местах с хорошо дре-
нированными почвами. Одно из лучших красивоцветущих древесных 
растений Сочинского Причерноморья, благодаря длительному цвете-
нию, разнообразной окраски цветов и декоративной фактуре ствола, 
широко используется в городском озеленении в виде солитеров, в ал-
лейных и групповых посадках. 

Лагерстремия индийская отличается высокой восприимчивостью к 
мучнистой росе. На ней зарегистрированы три вида мучнисторосяных 
грибов: Erysiphe australiana (McAlpine) U. Braun & S. Takam., Pseudoidi-
um yenii (U. Braun) U. Braun & R.T.A. Cook (Braun & Cook 2012) и Phyl-
lactinia lagerstroemiae Meeboon & S. Takam. (Meeboon & Takamatsu 
2017) [3, 31, 48, 62]. В Имеретинской низменности растения некото-
рых сортов сильно поражаются мучнистой росой, особенно в годы с 
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дождливым летом. Возбудителем мучнистой росы здесь является E. 
australiana [3–5, 14], распространенность болезни составляет 75–100 %, 
а поражение листовой пластинки превышает 50 %. Заболевание приво-
дит к деформации цветков и соцветий, вследствие чего развиваются бо-
лее мелкие цветки неправильной формы или вовсе отсутствует цветение. 

Нами была обнаружена только одна работа в области молекуляр-
ной устойчивости лагерстремии к патогенам. X. Wang с коллегами [89] 
исследовали влияние мучнистой росы с помощью транскриптомного 
анализа на листьях двух сортов L. indica, восприимчивого и умеренно 
устойчивого. В работе было идентифицировано 475 дифференциально 
экспрессируемых генов и предоставлены полезные последовательно-
сти генома, однако необходимо дальнейшее подтверждение функций 
выявленных генов в отношении устойчивости к мучнистой росе [89].

Известно, что близкородственный вид Lagerstroemia subcostata 
var. fauriei (Koehne) Hatus. ex Yahara характеризуется устойчивостью 
к мучнистой росе, но отличается более коротким периодом цветения и 
мелкими, бело-розовыми, малопривлекательными цветками и в практике 
декоративного садоводства не используется [73]. Путём гибридизации L. 
indica с L. subcostata var. fauriei были получены сорта, сочетающие деко-
ративные качества и устойчивость к мучнистой росе. Среди них ‘Natchez’, 
отличающийся тёмно-зелёными листьями и белой окраской цветков [73]. 

Наши наблюдения показали, что в озеленении Имеретинской низ-
менности использованы сорта L. indica с разным уровнем устойчивости 
к мучнистой росе. Наиболее устойчивы оказываются садовые формы с 
тёмноокрашенными цветками, что может быть связано с содержанием 
пигментов, выполняющих протекторную функцию [93, 94]. Наличие 
гибридов с разным уровнем устойчивости, несомненно, является пре-
красным материалом для дальнейших геномных исследований и поис-
ка генов, отвечающих за устойчивость к мучнистой росе.

Катальпа бигнониевидная (Catalpa bignonioides Walter) – центром про-
исхождения является юго-восток Северной Америки. Листопадное дерево, 
вырастающее до 8–12 м с раскидистой кроной [17, 23]. Низкий и объёми-
стый ствол поддерживает крупные распростёртые ветви, которые форми-
руют широкую и неправильную крону. Кора гребневидная коричневая или 
серая. Крупные листья ярко-зелёные и сердцевидные, 20–30 см в длину 
и 15–20 см в ширину. Цветки до 4 см в поперечнике, трубчатые, белые 
с жёлтым крапом внутри, собраны в метёлки по 20–40 штук. Цветёт в 
июне. Плод – длинная и тонкая семенная коробочка длиной до 40 см и 
диаметром до 1 см. Наилучшего развития достигает на свету на мощ-
ных, плодородных субстратах. Предпочитает влажную почву. Благодаря 
крупным листьям, красивому цветению и плодоношению, широко ис-
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пользуется на объектах городского озеленения. Подходит для создания 
всех типов насаждений [17, 19]. Неприхотлива и устойчива в культуре.  

На видах Catalpa было идентифицировано три вида мучнисторося-
ных грибов: Erysiphe elevata (Barrill) U. Braun & S. Takam. (E. penicil-
lata (Wallr.) Fr.), E. catalpae Simonyan и Neoerysiphe galeopsidis (DC.) 
U. Braun [12, 38, 65]. Показано, что в Англии N. galeopsidis появля-
ется раньше в вегетационном сезоне, но в последствии вытесняется 
E. elevata, вызывающим более серьёзные повреждения [38]. E. elevata 
– гриб североамериканского происхождения, завезённый в Европу в 
2002 г. [38], а позднее, в 2009 г. – в Корею [36]. Известен ряд работ 
по сравнительному анализу филогении возбудителей мучнистой росы 
катальпы [30, 38, 81]. В этих работах был использован комплексный 
подход, где морфологическая идентификация полностью подтверж-
дена молекулярно-генетическими методами (на основе анализа ITS-
последовательностей). Такое комбинированное применение методов 
вносит значительный вклад в понимание разнообразия и взаимодей-
ствие мучнисто росяных грибов на древесных и травяных растениях.

Во влажном субтропическом климате катальпа сильно поражается 
мучнистой росой [8, 12, 14, 25]. В тяжёлых случаях болезнь вызывает 
замедление прироста, деформацию листовых пластинок и преждевре-
менное опадение листвы, что приводит к снижению эстетической цен-
ности. В Имеретинской низменности возбудителем мучнистой росы ка-
тальпы является E. elevata, который был впервые обнаружена в Сочи в 
2010-х гг. [14]. Заболевание отмечается ежегодно, распространенность 
40–74 %, поражение листовой пластинки до 50 %. 

R.T. Olsen с соавторами исследовали устойчивость 24 таксонов ка-
тальпы к мучнистой росе в теплице и в условиях открытого грунта. Все 
тестируемые сорта C. bignonioides (‘Aurea’, ‘Koehnei’, ‘Nana’ и образец 
из MHCREC Center) в этом исследовании оказались восприимчивыми 
к мучнистой росе [65]. Тем не менее, были выявлены отдельные экзем-
пляры с высокой степенью устойчивости к заболеванию [65].

Ясень возвышенный, или обыкновенный (Fraxinus excelsior L.) родом 
из материковой Европы: до Кавказа на востоке и до Великобритании и 
Ирландии на западе [16]. Прямоствольное дерево первой величины (до 
30 м высотой) с раскидистой формой кроны. Кора ствола бледная и 
трещиноватая. Сложные перистые листья 25–30 см в длину, листочков 
9–11 штук, продолговато-ланцетные, суженные у основания, заострён-
ные и зубчатые, 3–12 × 1–3 см, сверху тёмно-зелёные, блестящие, снизу 
светлее. Цветки короткие плотные метёлки, появляются в апреле. Пло-
ды-крылатки свисают большими гроздьями, 2,5–4,5 × 5–8 мм, зелёные, 
при созревании становятся коричневыми. Устойчив и неприхотлив в 
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культуре, хорошо развивается в городских условиях, выдерживает мор-
ские бризы с высоким содержанием частиц соли [17, 20]. Популярное 
дерево в городском озеленении, чаще используется для создания тени-
стых аллей и в виде солитеров дальнего плана, в массивах [20].

Виды ясеня поражаются мучнисторосяными грибами из родов Erysiphe 
(E. salmonii (Syd. & P. Syd.) U. Braun & S. Takam., E. fraxinea Y. Yamag., 
Meeboon & S. Takam.) и Phyllactinia (Ph. fraxini (DC.) Fuss, P. fraxinicola U. 
Braun & H.D. Shin, P. japonica M. Maeda, Meeboon & S. Takam., P. fraxini-
longicuspidis M. Maeda, Meeboon & S. Takam.), виды часто встречаются со-
вместно на одних и тех же листьях растения-хозяина [31, 61]. 

В Имеретинской низменности на ясене мучнистую росу вызывает 
вид Phyllactinia guttata (Wallr.) Lév. [12]. Болезнь отмечалась нами еже-
годно, распространённость 40–74 %, поражение листовой пластинки 
до 50 %. В этом случае нами наблюдалось, что на нижней стороне лис-
тьев образуется белый, слабо развитый, паутинистый, нередко исчеза-
ющий мицелиальный налёт. Клейстотеции рассеянные, часто много-
численные. При сильном развитии болезнь вызывает преждевременное 
пожелтение и опадение листьев.

Исследований генов устойчивости ясеня к мучнистой росе до настоя-
щего времени не проводилось, поэтому данная тема остаётся открытой.

Шелковица белая (Morus alba L.) – естественный регион происхож-
дения Восточная Азия: центральный и северный Китай [17, 19]. Дерево 
второй-третьей величины, достигающее 15 м в высоту, с округлой или 
раскидистой кроной. Кора ствола и скелетных ветвей серо-бурая. Для 
дерева характерна гетерофиллия, связанная с возрастными изменения-
ми. Так, листья на молодых и порослевых побегах крупные (до 30 см 
длиной), с разнообразными вырезами и округлыми лопастями, на взрос-
лых побегах – обычно до 13 см в длину, цельнокрайние, сердцевидные 
у основания и пильчато-зубчатые по краю. Цветки однополые, собраны 
в короткие соцветия-серёжки. Соплодия из семянок с разросшимся око-
лоцветником длиной до 1,5 см, тёмно-фиолетовые (реже красные или 
белые). Нетребовательно к условиям произрастания, но лучше развива-
ется при полном освещении, на плодородных и хорошо дренированных 
почвах. Тем не менее, низкая устойчивость к вредителям и болезням, а 
также относительная недолговечность растений в составе декоративных 
насаждений, ограничивают распространение шелковицы белой во влаж-
ном субтропическом климате. В парковых насаждениях, в том числе и 
в Имеретинской низменности выращиваются садовые формы данного 
вида, преимущественно ‘Pendula’ и ‘Platanifolia’ [17, 19].
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На шелковице мучнистую росу вызывают несколько видов мучнисто-
росяных грибов: Phyllactinia guttata (Wallr.) Lév. [syn. P. corylea (Pers.) P. 
Karst.], P. moricola (J. Salm.) Heluta и виды рода Erysiphe [12, 53]. По ре-
зультатам широкого скрининга устойчивости к P. corylea 147 генотипов 
шелковицы из 18 стран были выявлены как высоко устойчивые образцы, 
так и высоко восприимчивые [33]. Данные исследования показали, что 
есть потенциал в селекции на устойчивость к мучнистой росе. В опыте с 
контрастными по восприимчивости к фитопатогену генотипами шелко-
вицы было установлено, что устойчивость к мучнисторосяным грибам 
у растений коррелирует с микроморфологическими характеристиками. 
Так, устойчивые к мучнистой росе растения, отличались на 17,4 % более 
низкой устьичной плотностью, на 12,5 % меньшим устьичным индексом 
на единицу площади листа, большей на 20,0 % плотностью трихом и на 
18,0 % большей устьичной площадью по сравнению с восприимчивой 
группой шелковиц. Таким образом, плотность трихом, плотность устьиц 
и устьичный индекс являются многообещающими маркерами для скри-
нинга устойчивости к патогену в программах селекции [34].

Прямых исследований по идентификации генов MLO, определя-
ющих устойчивость M. alba к мучнистой росе не проводилось, но 
подобное исследование было выполнено у родственного восточно-
азиатского вида M. notabilis C.K. Schneid., сравнивалось сходство 
между генами MLO по структуре и доменам белков. Установлено 
филогенетическое родство между MLO из M. notabilis, Arabidopsis 
и функционально охарактеризованных MLO из других растений. Ана-
лиз экспрессии этих генов показал повышенное содержание их транс-
криптов в ответ на заражение мучнисторосяными грибами. Всего в 
исследовании было выявлено 16 генов, но как потенциальные гены-
кандидаты, ответственные за восприимчивость шелковицы к мучни-
стой росе были названы MnMLO2 и MnMLO6A [75].

Также для M. notabilis был разработан кодоминантный маркер 
CAPS (Cleaved Amplified Polymorphic Sequence), паттерн сегрега-
ции которого коррелировал с результатами анализа активности фер-
мента халконсинтазы (Chalcone synthase, CHS). Исследуемая попу-
ляция F1 была получена скрещиванием высокоурожайного сорта 
мужского пола V1, содержащего аллель chs и сорта (Kajli-OP), со-
держащего аллель CHS и устойчивого к мучнистой росе. Генотип, 
содержащий аллель CHS с внутренним сайтом рестрикции EcoRI, 
проявил устойчивость к мучнистой росе, в то время как генотипы, 
содержащие второй аллель chs, без внутреннего сайта рестрикции, 
показывали восприимчивость [26].
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Таблица 1. Сводная таблица состояния молекулярно-генетических 
исследований механизмов устойчивости доминирующих видов 
листопадных деревьев, используемых в озеленении Имеретинской 
низменности, к мучнистой росе
Table 1. Summary table of the state of molecular and genetic studies of 
resistance mechanisms of dominant deciduous species used in the Imereti 
lowland landscaping to powdery mildew 

Вид 
дерева

Возбудители 
мучнистой росы 

[3, 5, 8, 12, 14, 31, 38, 
48, 53, 61–63, 65, 85]

Состояние геномных исследований

Pl
at

an
us

 
ac

er
ifo

lia

Erysiphe 
platani

Секвенирование генома в 2024 г. [91]. 
Микросателлитный анализ проведён 

на P. orientalis [77] и P. occidentalis [54]

Q
ue

rc
us

 
ha

rt
w

is
si

an
a 

Erysiphe alphitoides 
E. quercicola
E. hypophylla 

Phyllactinia roboris 

Родственный вид Q. robur выбран в качестве 
модельной системы для изучения физио-
логической дифференциации и видообра-
зования у лесных деревьев [50]. Создание 

геномных ресурсов для других видов секции 
Quercus [37, 42, 55, 72, 76, 83].

Создана библиотека референсных транскрипто-
мов [86], опубликован транскриптомный анализ 

взаимодействия Q. robur с E. alphitoides [51]
Проводились GWAS и QTL-картирование 

устойчивости к E. alphitoides [27, 28]

La
ge

rs
tro

-
em

ia
 in

di
ca Erysiphe australiana 

Pseudoidium yenii 
Phyllactinia 

lagerstroemiae

Геном секвенирован частично [60]. 
Выполнен транскриптомный анализ двух со-
ртов (резистентного и восприимчивого) [89]. 

Исследование механизмов молекулярной 
устойчивости фенотипа [74, 92–94]

C
at

al
pa

 
bi

gn
on

io
id

es Erysiphe elevata 
E. catalpae 
Neoerysiphe 
 galeopsidis

Геномные данные ограничены, 
секвенирован хлоропластный геном [56] 

Fr
ax

in
us

 
ex

ce
ls

io
r Erysiphe salmonii 

E. fraxinea 
Phyllactinia fraxini 

P. japonica 
P. fraxini-longicuspidis 

Секвенирование генома в 2017 г. [82]. Геном-
ная информация о ясенях пока в основном 
применялась для изучения устойчивости 
к Hymenoscyphus fraxineus [32, 78, 82], 

данных по мучнистой росе нет

M
or

us
 

al
ba

Phyllactinia
 guttata 

P. moricola 

Проведены геномные исследования (M. alba 
и M. notabilis), выполнен транскриптомный 

анализ и были определены гены MnMLO [75], 
разработан CAPS-маркеры устойчивости [26] 
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 Таким образом, у шелковицы существует значительный потен-
циал для селекции по признаку устойчивости к мучнистой росе. 
Несмотря на ограниченность работ с M. alba, результаты, получен-
ные на M. notabilis, создают основу для поиска генов-кандидатов и 
разработки молекулярных маркеров, что в перспективе позволит уско-
рить создание устойчивых форм этого важного культурного растения.

В таблице 1 приведены обобщённые данные о ключевых видах 
мучнисторосяных грибов, поражающих шесть основных видов ли-
стопадных деревьев, широко используемых в озеленении Сочин-
ского Причерноморья, и текущий статус геномных исследований 
для каждого вида, что позволяет оценить объём и характер доступ-
ных генетических ресурсов, используемых для изучения механиз-
мов устойчивости и разработки селекционных программ.

Выводы. Дальнейшее развитие работ по листопадным деревьям 
региона должно основываться на интеграции новейших биотехно-
логических и селекционных подходов. Помимо геномных исследо-
ваний и разработки молекулярных инструментов, важным направле-
нием является изучение состава микробных сообществ на листьях 
деревьев и кустарников, что позволит понять влияние микробиоты 
на формирование иммунитета к мучнистой росе и может стать осно-
вой для разработки новых биопрепаратов. Включение результатов 
молекулярных исследований в практику озеленения предполагает 
подбор видов и сортов с учётом генетической устойчивости, а так-
же применение биологической защиты и фитосанитарного монито-
ринга. Реализация этих направлений позволит не только повысить 
биологическую устойчивость городских зелёных насаждений, но и 
сократить затраты на защиту декоративных и парковых деревьев во 
всё более усложняющихся климатических и фитосанитарных усло-
виях влажных субтропиков.
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The review identifies the dominant deciduous species in the ornamental 
landscapes of the Imereti lowland (Krasnodar Territory, FT Sirius), analyzes their 
infestation by powdery fungi and the state of molecular genetic studies of their 
resistance to powdery mildew. The analysis of the genetic mechanisms of perennial 
woody plants’ resistance to obligate phytopathogens of fungal nature was carried 
out. Among deciduous foliaceous trees in the Imereti lowland, largely affected by 
powdery mildew Quercus hartwissiana Steven, Lagerstroemia indica L., Catalpa 
bignonioides Walter, Platanus acerifolia (Aiton) Willd., Morus alba L. and 
Fraxinus excelsior L. are widely used in landscaping of the resort area. No genetic 
studies have been conducted for Q. hartwissiana, but reference genomes have been 
obtained and studies have been performed to mapping the QTL and GWAS genes 
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of resistance to powdery mildew for closely related species (Q. robur L. and Q. 
petraea (Matt.) Liebl.) Transcriptomic analysis identified more than 400 genes 
potentially responsible for resistance to powdery mildew (Erysiphe australiana 
(McAlpine) U. Braun & S. Takam.) in L. indica of susceptible (‘Carolina Beauty’) 
and moderately resistant (‘Natchez’) cultivars. The resistance of 24 C. bignonioides 
taxa to powdery mildew in closed and open ground conditions was studied, and 
different resistance degrees to powdery mildew were revealed. Genetics of the 
relationship of P. acerifolia with Erysiphe platani (Howe) U. Braun & S. Takam 
was underexplored, but the presence of cultivars with polar resistance is a good 
material for carrying out these studies. No direct studies were conducted to identify 
the MLO genes that determine M. alba resistance to powdery mildew, but in the East 
Asian species M. notabilis C.K. Schneider. 16 genes were identified as potentially 
responsible for resistance to the disease. The study of F. excelsior resistance genes 
to powdery mildew has not been conducted before. Further development of studies 
on deciduous trees resistance to powdery mildew should be based on the integration 
of the latest biotechnological and breeding approaches.

Key words: resistance genes, MLO genes, phytopathogenic fungi, deciduous trees, 
disease resistance, humid subtropics, Sochi Black Sea region. 


