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Комплекс видов Fusarium solani – многочисленная группа почвенных сапротрофов с широким адаптив-
ным потенциалом, позволяющим грибам существовать в различных условиях и паразитировать на раз-
ных хозяевах. В обзоре проанализированы современные данные, касающиеся генетических особенно-
стей видов из этого комплекса на примере F. solani f. sp. pisi, а также обобщены сведения о наиболее рас-
пространенных видах, патогенных как для растений, так и для человека. Рассмотрена повышенная
устойчивость комплекса видов F. solani к большинству современных антифунгальных препаратов и по-
требность в новых средствах терапии фузариозов.
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ВВЕДЕНИЕ

Первоначальное название Fusarium solani
(Mart.) Sacc. относилось к патогену, вызывающе-
му сухую гниль клубней картофеля (Solanum tu-
berosum). Впоследствии фитопатологи, находив-
шие сходные по морфологии грибы в качестве
возбудителей корневых гнилей у других растений,
подразделили вид на несколько специализиро-
ванных форм в зависимости от вида растения-хо-
зяина. Изучая коллекции изолятов F. solani из
США и Японии на способность к скрещиванию,
Матуо и Снайдер (Matuo, Snyder, 1973) выявили
семь типов скрещивающихся гетероталличных
популяций (mating population, MP I–VII) с поло-
вой стадией Hypomyces, которая позднее была от-
несена к Nectria haematococca (O’Donnell, 2000).
При этом каждый из типов скрещивающихся по-
пуляций совпал с одной из специализированных
форм. По сути это были отдельные биологические
виды, и некоторое время в публикациях их обо-
значали как N. haematococca с соответствующим
номером MP, или без номера, если тип спарива-
ния не был установлен. Однако впоследствии от
такого наименования отказались, и эту группу
грибов стали обозначать как комплекс видов
Fusarium solani (F. solani species complex, FSSC).
В латинском двучленном наименовании вида пер-

вым словом, относящимся к роду гриба, остался
Fusarium.

Развитие геномики открыло молекулярные ин-
струменты для изучения разнообразия и класси-
фикации грибов в дополнение к изучению микро-
морфологических, генеративных и патогенных
особенностей. Мультилокусное секвенирование
(multilocus sequence analysis, MLSA) образцов F. so-
lani из различных коллекций с установлением их
молекулярных филогенетических взаимоотноше-
ний позволило обнаружить в комплексе F. solani
множество филогенетических линий. Изоляты
распределились по трем филогенетическим кла-
дам, обозначенным как 1, 2 и 3 (O’Donnell, 2000;
Zhang et al., 2006; O’Donnell et al., 2008). В первую
и вторую клады попали фитопатогенные виды из
Новой Зеландии и Южной Америки, соответ-
ственно. Впоследствии ко второй кладе были до-
бавлены несколько почвенных изолятов из Шри-
Ланки (Nalim et al., 2011).

Наиболее многочисленными оказались члены
клады 3, куда вошли и специализированные фор-
мы F. solani, каждая из которых коррелировала с
одной из филогенетических линий. Клада 3, пер-
воначально насчитывающая около 20 филогене-
тических видов, включала не только патогенов
растений, но и агентов микотических поражений
человека (O’Donnell et al., 2008). С расширением
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списка анализируемых образцов увеличивалось и
количество выявляемых новых филогенетических
видов (phylospecies), число которых к 2016 г. пре-
высило 60 (Coleman, 2016). Большинство видов,
не имевших названия, обозначалось номером, до-
бавляемым к аббревиатуре FSSC, иногда к цифре
прибавлялась буква, уточняющая гаплотип
(O’Donnell et al., 2008). Возникла необходимость
наименования и описания новых видов, упорядо-
чения существующих названий с устранением
дублирующих синонимов, создания коллекций
типовых образцов каждого вида и пересмотра ста-
рых образцов, а также формирования доступной
базы данных по накапливающейся геномной ин-
формации.

В процессе проведения такой работы потребо-
валось уточнить, в частности, какой из видов в
комплексе F. solani, можно отнести к собственно
F. solani s.str. Schroers et al. (2016) проанализирова-
ли культуральные характеристики изолятов пато-
гена из пораженных клубней картофеля, отобран-
ных в Германии и Словении в 2009 г. Основные
морфологические признаки, а также характерные
особенности поражения картофеля совпали с пер-
вым описанием агента подобного заболевания Fu-
sisporium solani, впоследствии переименованного в
Fusarium solani. Молекулярные филогенетические
данные изолятов позволили отнести их к F. solani
s.str. (FSSC 5). Кроме того, филогенетический
анализ помог уточнить таксономический статус
клинических изолятов, известных ранее как Cylin-
drocarpon lichenicola и Acremonium falciforme, и отне-
сти их к комплексу Fusarium solani. Виды были пе-
реименованы в F. lichenicola (FSSC 16) и F. falci-
forme (FSSC 3 + 4), соответственно (Summerbell,
Schroers, 2002).

Исторически сложилось так, что многие гри-
бы, в том числе из рода Fusarium, имеют двойное
название: одно относится к конидиальной (ана-
морфе), а другое к половой (телеоморфе) стадиям
развития в жизненном цикле гриба. Для комплек-
са видов F. solani, название половой стадии меня-
лось несколько раз. По мере накопления знаний
эти грибы относили к Hypomyces (Snyder, Hansen,
1941), Haematonectria haematococca (Rossman et al.,
1999), Nectria haematococca (O’Donnell, 2000), или
Neocosmospora (Lombard et al., 2015). Неоднознач-
ность названий грибов в публикациях приводит к
разрозненной информации о них в базах данных,
затрудняет сбор информации и общение специа-
листов, работающих в смежных областях и не все-
гда искушенных в тонкостях систематики грибов.
Необходимость стандартизации номенклатуры
грибов неоднократно рассматривалась на между-
народных микологических форумах (Hawksworth,
2011; May et al., 2019). “Один гриб – одно назва-
ние”, так было сформулировано предложение,
получившее наибольшую поддержку. В случае
плеоморфных грибов с известными анаморфной и
телеоморфной стадиями, предпочтение следовало

отдавать названию телеоморфы (Taylor, 2011;
Wingfield et al., 2012).

Однако род Fusarium получил свое название от
анаморфной стадии грибов, и это название издав-
на использовалось в качестве основного в много-
численных статьях, книгах, учебной и справочной
литературе, а также материалах различных съез-
дов, симпозиумов и конференций по микологии.
Вошло в обиход и название заболеваний, вызыва-
емых разными видами Fusarium – фузариозы. Со-
зданы общедоступные и пополняемые вебсайты
Fusarium-ID и Fusarium MLST, аккумулирующие
информацию по молекулярной идентификации
видов Fusarium (Geiser et al., 2004; O’Donnell et al.,
2010, 2015; Park et al., 2011). Сложились представ-
ления о границах рода Fusarium и подразделении
его на комплексные виды (O’Donnell et al., 2013,
2015, 2020), которые могли различаться морфоло-
гией и названием телеоморфы.

Переход на телеоморфные родовые названия
комплексных видов раскалывал традиционный
род Fusarium на несколько родов (Summerell, 2019).
Так, комплекс видов Fusarium solani было предло-
жено рассматривать как отдельный род Neocosmo-
spora (Lombard et al., 2015) по праву наиболее
раннего упоминания названия телеоморфы (Neo-
cosmospora vasinfecta, синоним Fusariun neocosmos-
poriellum ) (Geiser et al., 2013).

Следуя такой логике образования названий,
нидерландская группа исследователей, занимав-
шаяся наведением порядка в номенклатуре из-
вестных, а также наименованием новых филоге-
нетических видов, опубликовала под родовым на-
званием Neocosmospora около 60 видов из
комплекса F. solani с подробным описанием и фо-
тографиями морфологических особенностей мно-
гих из них (Lombard et al., 2015; Sandoval-Denis,
Crous, 2018; Sandoval-Denis et al., 2019). Теперь под
этим названием в базе данных Index Fungorum
(2021) зарегистрировано более 90 видов Neocosmo-
spora.

Терминологическое дробление традиционного
рода Fusarium вызвало активные возражения сооб-
щества фитопатологов, медицинских микологов,
микотоксикологов (Geiser et al., 2013; O’Donnell
et al., 2020). Да и сама идея выдвижения на первый
план половой стадии развития гриба приветству-
ется не всеми (Kirschner, 2019). Телеоморфу не
всегда легко обнаружить, и далеко не для всех ви-
дов она известна. В частности она не найдена у
F. solani s.str. В анаморфной стадии развития гриба
могут происходить не менее важные процессы ге-
нетической рекомбинации, вносящие свой вклад
в популяционную вариативность генома. Благо-
разумным представляется предложение не спе-
шить с переименованиями фузариев, пока не на-
копится достаточных обоснований в их необходи-
мости и сообщество микологов не придет к
консенсусу (de Hoog et al., 2015; Wiederhold, Gibas,
2018). В табл. 1 показано, как менялись названия
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грибов, для которых Матуо и Снайдер (Matuo,
Snyder, 1973) определили тип спаривания.

Наряду с продолжающимся изучением фито-
патогенных грибов, смещающимся в область мо-
лекулярно-генетических исследований, особое
внимание в последние годы привлекают виды,
круг потенциальных хозяев которых не ограничи-
вается царством растений и распространяется на
животных, в том числе на человека (trans-kingdom
pathogens).

Целью обзора явилось обобщение литератур-
ных данных, касающихся геномики фитопатоген-
ных видов из комплекса F. solani на примере F. so-
lani f. sp. pisi и эпидемиологии наиболее распро-
страненных представителей из комплекса F. solani,
способных поражать как растения, так и человека.
Обращено внимание на повышенную устойчи-
вость грибов из этого комплекса к антифунгаль-
ным препаратам. С целью единообразия названий
грибов в обзоре используются латинские двучле-
ны с Fusarium в качестве родового термина, хотя в
оригинальных ссылках на работы разных лет на-
звания могут различаться. Наиболее распростра-
ненные синонимы упоминаемых в статье грибов
приведены в табл. 1 и 2.

ФИТОПАТОГЕННЫЙ ГРИБ FUSARIUM 
SOLANI F. SP. PISI

F. solani f. sp. pisi – обитающий в почве гриб, из-
вестный как патоген, вызывающий корневые гни-
ли гороха (Pisum sativum) (Matuo, Snyder, 1972;
Porter et al., 2015), стал первым видом в комплексе
Fusarium solani, геном которого был полностью се-
квенирован (Coleman et al., 2009; Coleman 2016).
Общий размер генома 54.43 Mb с числом предска-

занных генов 15707 является одним из самых боль-
ших среди секвенированных геномов аскомице-
тов. Секвенированный изолят F. solani f. sp. pisi
(77-13-4) имел 17 хромосом, размеры которых ва-
рьировали от 530 kb до 6.52 Mb. Среди хромосом
были впервые обнаружены необязательные/до-
полнительные (accessory, supernumerary, lineage
specific, dispensable или conditionally dispensable,
CD) хромосомы. В отличие от основного ком-
плекта А-хромосом их часто обозначают как В-
хромосомы (Soyer et al., 2018; Ahmad, Martins
2019). Эти хромосомы менее консервативны по
структуре, наследуются не по законам Менделя,
могут приобретаться или теряться при мейозе, ли-
бо в парасексуальных процессах, их число варьи-
рует среди изолятов в популяциях патогена (Miao,
VanEtten, 1992; Garmaroodi, Taga, 2015; Bertaz-
zoni et al., 2018). В лабораторных условиях потеря
CD-хромосом может быть индуцирована химиче-
ски, в частности, при выращивании гриба в при-
сутствии фунгицида беномила, который, связыва-
ясь с тубулинами в грибных клетках, нарушает
процесс митоза (VanEtten et al., 1998; Enkerli et al.,
1998). Отсутствие CD-хромосом мало отражается
на росте гриба in vitro, однако их наличие может
играть существенную роль в определенных усло-
виях, например, в случае патогенеза растений. На
CD-хромосомах часто локализуются детерминан-
ты хозяйской специфичности.

Например, на одной из CD-хромосом F. solani f.
sp. pisi локализована группа генов патогенности,
необходимых для инфицирования корней гороха
(pea pathogenicity, PEP-кластер) (Temporini, VanEtten,
2002, 2004). Здесь, в частности, представлены ге-
ны, кодирующие ферменты, которые участвуют в

Таблица 1. Синонимы специализированных форм Fusarium solani c определенным типом спаривания (Matuo,
Snyder, 1973)

*По данным O’Donnell et al. (2020).

Специализированная 
форма

Телеоморфа и тип 
спаривания

(Matuo, Snyder, 1973)
Номер филогенетического 
вида (O’Donnell et al., 2008)

Название по телеоморфе 
Neocosmospora (Sandoval-

Denis et al., 2019)

Fusarium solani f. sp. cucurbi-
tae race 1, Snyd. et Hans.

Nectria haematococca MPI FSSC 10 Neocosmospora cucurbitae 
Sand.-Den., L. Lombard 
et Crous

F. solani f. sp. Batatas 
McClure

N. haematococca MPII FSSC 23 N. bataticola Sand.-Den. 
et Crous

F. solani f. sp. mori Sakurai 
et Matuo

N. haematococca MPIII FSSC 17 N. mori Sand.-Den. et Crous

F. solani f. sp. Xanthoxyli 
Sakurai et Matuo

N. haematococca MPIV FSSC 22 N. elegans (Y. Yamam. 
et Maeda) Sand.-Den. 
et Crous

F. solani f. sp. cucurbitae race 
2, Snyd. et Hans.

N. haematococca MPV FSSC 1 *Fusarium petroliphilum N. petroliphila (Q.T. Chen 
et X.H. Fu) Sandoval-
Denis et Crous

F. solani f. sp. pisi (Jones) 
Snyd. et Hans.

N. haematococca MPVI FSSC 11 N. pisi (F.R. Jones) Sand.-Den. 
et Crous

F. solani f. sp. robiniae Matuo 
et Sakurai

N. haematococca MPVII FSSC 13 N. silvicola, Sand.-Den. 
et Crous
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детоксикации пизатина (pisatin demethylase, PDA).
Пизатин – важное антимикробное вещество (фи-
тоалексин), продуцируемое горохом в ответ на
грибную инфекцию. Гены, вовлеченные в деток-
сикацию пизатина, могут отличаться быстротой и
уровнем индуцируемой пизатином экспрессии, а
также активностью кодируемого фермента, что
отражается на разной вирулентности изолятов па-
тогена в отношении гороха (Miao et al., 1991). CD-
хромосома, несущая PEP-кластер, в некоторых
публикациях обозначается как PDA1 CD-хромо-
сома. Изоляты, лишенные PDA1 CD-хромосомы,
теряют свою патогенность для гороха. РЕР-кла-
стер отсутствует в геномах не патогенных для го-
роха видов Nectria haematococca MPI, MPIII, MPV
и MPVII (Mehrabi et al., 2011), но представлен в та-
ком патогене гороха, как F. oxysporum f. sp. pisi.

Этот вид не относится к комплексу F. solani, но мо-
жет встречаться в составе почвенных патогенов
наряду с F. solani f. sp. pisi. Как оказалось, сиквенс
РЕР-кластера F. solani f. sp. pisi имеет высокую сте-
пень сходства с сиквенсом РЕР-кластера в F. oxys-
porum f. sp. pisi. Такое перемежающееся межви-
довое распределение РЕР-кластера с высоким
уровнем молекулярного сходства может свиде-
тельствовать о возможном горизонтальном перено-
се кластера генов патогенности или целой PDA1
CD-хромосомы между видами (Temporini, VanEtten,
2004; Mehrabi et al., 2011; Milani et al., 2012).

Помимо РЕР-кластера PDA1, CD-хромосома
F. solani f. sp. pisi содержит гены, связанные с ути-
лизацией гомосерина, выделяемого проростками
гороха в повышенных концентрациях (Rodriguez-
Carres et al., 2008). Способность патогена усваи-

Таблица 2. Виды из комплекса Fusarium solani, патогенные для растений и человека

Виды грибов Растения, поражаемые корневой
и прикорневой гнилью Фузариозы человека

Fusarium falciforme (FSSC 3 + 4) (Sum-
merbell, Schroers, 2002); син. Neocos-
mospora falciformis (Carrión) L. 
Lombard et Crous (Lombard et al., 
2015)

картофель (гниль клубней) (Chehri 
et al., 2014); томаты (Vega-Gutiér-
rezz et al., 2019); клубника (De la 
Lastra et al., 2019); бобовые (Chit-
rampalam et al., 2016; Sousa et al., 
2017; Díaz-Nájera et al., 2021); дыня 
(González et al., 2020b); кукуруза 
(стеблевая гниль (Douriet-Angulo 
et al., 2019)

кератомикоз (Dallé da Rosa et al., 2018; 
Homa et al., 2018); онихомикоз 
(Guevara-Suarez et al., 2016; Gupta 
et al., 2016)

F. keratoplasticum (FSSC 2) (Short et al., 
2013); син. Neocosmospora keratoplas-
tica (Geiser et al.) Sand.-Den. et Crous 
(Sandoval-Denis, Crous, 2018)

клубника (De la Lastra et al., 2019); 
арбузы, дыни (González et al., 2020a)

кератомикоз (Dallé da Rosa et al., 2018; 
Homa et al., 2018); онихомикоз 
(Guevara-Suarez et al., 2016; Gupta 
et al., 2016); инвазивный микоз 
(Scheel et al., 2013)

F. lichenicola (FSSC 16) (Summerbell, 
Schroers, 2002); син. Neocosmospora 
lichenicola (C.Massal.) Sand.-Den. et 
Crous (Sandoval-Denis, Crous, 2018)

цитрусовые, гниль плодов (Amby et al., 
2015)

кератомикоз (Irek et al., 2017; Shenoy 
et al., 2020); онихомикоз (Guevara-
Suarez et al., 2016); инвазивный 
микоз (Rodriguez-Villalobos et al., 
2003)

F. metavorans (FSSC 6) (Al-Hatmi et al., 
2018a); син. Neocosmospora 
metavorans (Al-Hatmi et al.) Sand.-
Den. et Crous (Sandoval-Denis, 
Crous, 2018)

клубника (De la Lastra et al., 2019) онихомикоз (Guevara-Suarez et al., 
2016)

F. neocosmosporiellum O’Donnell et Geiser 
(FSSC 8) (Geiser et al., 2013); син. 
Neocosmospora vasinfecta E.F. Sm. 
(Sandoval-Denis et al., 2019)

арахис (Fuhlbohm et al., 2007; Dau et al., 
2010; Pan et al., 2010); соя, стеблевая 
гниль (Greer et al., 2015)

кератомикоз (Manikandan et al., 2008); 
инвазивный микоз (Cornely et al., 
2001; Gabriel et al., 2013)

F. petroliphilum (FSSC 1) (Short et al., 
2013); син. Neocosmospora petroliphila 
(Q.T. Chen et X.H. Fu) Sand.- Den. et 
Crous (Sandoval-Denis, Crous, 2018)

тыква, кабачки (гниль плодов) (Mehl, 
Epstein, 2007)

кератомикоз (Oliveira dos Santos et al., 
2020); онихомикоз (Guevara-Suarez 
et al., 2016); инвазивный микоз 
(Scheel et al., 2013; Ersal et al., 2015; 
Hino et al., 2020)

F. solani s.str. (FSSC5) (Schroers et al., 
2016); син. Neocosmospora solani 
(Mart.) L. Lombard et Crous (Lom-
bard et al., 2015)

картофель (гниль клубней) (Chehri 
et al., 2014; Hussein et al., 2020); 
соя (Chitrampalam et al., 2016); 
клубника (De la Lastra et al., 2019)

кератомикоз (Boral et al., 2018)
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вать гомосерин обеспечивает дополнительные
адаптивные и конкурентные преимущества для
обитания в насыщенной корневыми выделения-
ми ризосфере гороха. Кроме того гомосерин и ас-
парагин выступают в качестве сигнальных моле-
кул, индуцирующих в F. solani f. sp. pisi экспрессию
гена PELD, содействующего процессу патогенеза
(Yang et al., 2005).

Патогенность F. solani f. sp. pisi не ограничива-
ется горохом. Так, изоляты этого вида могут пора-
жать нут (Cicer arietinum). Сообщалось о MAK1
CD-хромосоме, где локализованы гены, вовле-
ченные в детоксикацию специфических фи-
тоалексинов этой сельскохозяйственной культу-
ры (Miao, VanEtten, 1992; Enkerli et al., 1998; Fun-
nell et al., 2002). По данным Coleman et al. (2009) в
геноме Fusarium solani f. sp. pisi возможно наличие
трех CD-хромосом. Следует ожидать, что по мере
дальнейших молекулярно-генетических исследо-
ваний этого и других видов из комплекса F. solani
будут выявлены механизмы патогенности в отно-
шении разных хозяев (Porter et al., 2015; Chitram-
palam et al., 2016; Šišić et al., 2018).

Литературных сведений о микотических пора-
жениях человека, связанных с F. solani f. sp. pisi, на-
ми не найдено. Одной из возможных причин яв-
ляется неспособность F. solani f. sp. pisi расти при
температуре тела теплокровных животных (Chit-
rampalam et al., 2016), в отличие от некоторых дру-
гих видов из комплекса F. solani, например,
F. petroliphilum (Mehl, Epstein, 2007).

ФИТОПАТОГЕННЫЕ ВИДЫ
ИЗ КОМПЛЕКСА FUSARIUM SOLANI 

КАК АГЕНТЫ ФУЗАРИОЗОВ ЧЕЛОВЕКА
Первые сообщения о фузариозных поражениях

человека появились в конце 1950-х гг. В последу-
ющие годы количество публикаций нарастало,
особенно быстро в последние два десятилетия (Al-
Hatmi et al., 2016a, 2016b; Batista et al., 2020; Cen
et al., 2020). По общей распространенности забо-
леваний, вызываемых мицелиальными грибами,
фузариозы идут вслед за аспергиллезами (Thorn-
ton, 2020). Известны около 70 видов Fusarium, спо-
собных инфицировать человека, из которых при-
мерно треть относится к комплексу F. solani. Пред-
ставители этого комплекса ответственны более
чем за 60% случаев фузариозных поражений чело-
века (O’Donnell et al., 2020), большинство из кото-
рых регистрируется в регионах с субтропическим
и тропическим климатом. Наиболее распростра-
нены виды F. falciforme, F. keratoplasticum, F. licheni-
cola, F. metavorans, F. neocosmosporiellum, F. petroliph-
ilum, F. solani s.str. (табл. 2).

К основным факторам патогенности видов Fu-
sarium, позволяющим инфицировать различные
ткани человека, следует отнести способность проду-
цировать разнообразный спектр гидролитических
ферментов с казеиназной, эстеразной, фосфолипаз-
ной, протеиназной и гемолитической активностью

(Çuhadar et al., 2018). Среди биологически активных
метаболитов, продуцируемых F. keratoplasticum и
F. petroliphilum, были найдены циклоспорины – ве-
щества, обладающие иммуносупрессивным дей-
ствием (Short et al., 2013). Немаловажным свой-
ством является способность формировать
биопленки на границе раздела жидкость/твердое
тело (Sav et al., 2018; Calvillo-Medina et al., 2019;
Córdova-Alcántara et al., 2019). Поселяясь, закреп-
ляясь и начиная расти в месте прикрепления, гри-
бы продуцируют внеклеточный комплекс ве-
ществ, который защищает клетки гриба от небла-
гоприятных воздействий, таких как, например,
ответные реакции организма-хозяина или анти-
фунгальные лекарственные препараты (Mukherjee
et al., 2012). Кроме того, в составе биопленок мо-
жет индуцироваться образование белков, извест-
ных как потенциальные факторы вирулентности
гриба (Calvillo-Medina et al., 2019). Формирование
биопленки происходит в несколько этапов и за-
вершается распространением спор или фрагмен-
тов мицелия гриба в окружающую среду. Эти
освобождаемые незакрепленные (планктонные,
planktonic) клетки могут разноситься омывающи-
ми жидкостями и начинать новый цикл развития,
прикрепляясь к встречающимся на пути поверх-
ностям.

Возможность существования в виде пленок иг-
рает важную роль в выживании и распростране-
нии гриба в окружающей среде, в том числе в
созданных человеком водопроводно-канализаци-
онных системах. Показано, что клинически зна-
чимые патогенные виды Fusarium, в том числе
F. keratoplasticum и F. petroliphilum, могут быть обна-
ружены в составе пленок, образующихся в слив-
ных отверстиях раковин, душевых кабин, на стен-
ках водопроводных и канализационных труб
(Short et al., 2011; Al-Maqtoofi et al., 2016). Отмеча-
лось, что пленки становятся местом, где развива-
ются процессы взаимодействия разных генотипов
с образованием гибридных форм, о чем свидетель-
ствует наблюдаемое разнообразие фенотипов, в
частности, среди выделенных изолятов F. kerato-
plasticum (Short et al., 2014). В отсутствие надлежа-
щего контроля водопроводно-сливная система,
например, больниц, может стать резервуаром на-
копления и последующего распространения пато-
генных грибов, в том числе в виде аэрозолей в воз-
духе помещений, что особенно опасно для отделе-
ний с иммунокомпрометированными пациентами
(Moretti et al., 2018; Hino et al., 2020).

Способность патогенных видов Fusarium суще-
ствовать в водной среде следует учитывать при
длительном хранении воды в различного рода от-
крытых емкостях и резервуарах, а также при со-
держании плавательных бассейнов (Buot et al.,
2010) и аквариумов. Сообщалось, например, о слу-
чаях поражения F. keratoplasticum морских живот-
ных в океанариумах (Pirarat et al., 2016; Fernando
et al., 2015; Desoubeaux et al., 2018). Что касается
морских обитателей в естественной среде, то не-
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сколько неожиданной представляется информа-
ция об участившихся случаях поражения фузари-
озом, в том числе изолятами F. falciforme и F. kera-
toplasticum, кладок яиц разных видов морских
черепах на побережье островов в традиционных
местах их размножения (Sarmiento-Ramírez et al.,
2014; Bailey et al., 2018; Gleason et al., 2020; Hoh
et al., 2020). Основную причину поражения яиц и
гибели эмбрионов связывают с инфицированным
прибрежным песком, где черепахи на протяжении
многих лет откладывают яйца. Это один из серьез-
ных факторов, влияющих на устойчивость вос-
производства морских черепах и, в конечном сче-
те, на сохранение их видов (Smyth et al., 2019).

Клинические проявления фузариозов человека
зависят от иммунного статуса хозяина. У иммуно-
компетентных пациентов это обычно поверхност-
ные или очагово (локально) инвазивные формы
(кератит, онихомикоз, кожные поражения). В слу-
чае иммунокомпрометированных или иммуносу-
прессированных пациентов инфекция может по-
падать в кровь и распространяться на внутренние
органы и ткани, приобретая инвазивные диссеми-
нированные формы, что приводит к угрожающим
жизни последствиям.

Кератомикоз. Наиболее часто виды из комплек-
са F. solani упоминаются как агенты микотических
кератитов (поражение роговицы глаза). По сооб-
щениям из Бразилии (Dallé da Rosa et al., 2018) и
Индии (Homa et al., 2018) основной причиной яв-
ляется попадание в глаз инфицированных фуза-
риями частиц почвы или растений в результате
случайных травм, полученных при проведении
сельскохозяйственных работ. Новый фактор рис-
ка появился в связи с использованием контактных
линз для коррекции зрения. Инфекция могла за-
носиться с линзами из растворов для их хранения.
Вспышки подобных заболеваний в 2005–2006 гг.
наблюдались в разных странах (Chang et al., 2006;
Hu et al., 2007; O’Donnell et al., 2007). Случаи кера-
титов фузариозной этиологии в развитых странах
с умеренным климатом довольно редкие (Walther
et al., 2017; Oliveira Dos Santos et al., 2020), однако
они стимулировали исследования, направленные
на разработку мер профилактики (Khan, Lee,
2020) и решение клинических проблем (Cen et al.,
2020), а также на изучение возбудителей заболева-
ния и источников их распространения.

Исследуя контактные линзы для коррекции
зрения в опытах in vitro, Имамура и соавторы
(Imamura et al., 2008) наблюдали образование
биопленок грибами F. petroliphilum и F. keratoplasti-
cum на мягких контактных линзах разных типов.
При этом отмечалось, что способность формиро-
вать биопленки и их структура зависели от осо-
бенностей изолята гриба. Изоляты с пониженной
способностью к образованию биопленок характе-
ризовались повышенной чувствительностью к ан-
тимикотикам. Это обстоятельство следует учиты-
вать при выборе изолятов для оценки эффектив-
ности антимикробных веществ. Инфицирование

роговицы глаза устойчивыми к лекарственным
средствам изолятами гриба влечет за собой рас-
пространение патогена на внутренние структуры
глаза и сопряжено с потерей зрения (Edelstein
et al., 2012).

Онихомикоз. Как следует из данных разных ав-
торов, приведенных в табл. 2, один и тот же вид
гриба может поражать как растения, так и различ-
ные ткани человека. Более того, столь широкие
приспособительные возможности могут прояв-
лять одни и те же изоляты гриба, как продемон-
стрировано в работе (Meza-Menchaca et al., 2020).
Авторы отобрали образцы F. solani (без уточнения
филогенетических линий) у иммунокомпетент-
ных пациентов с кератомикозами в одном из гос-
питалей Мексики в 2013–2016 гг. и решили выяс-
нить, останутся ли эти клинические изоляты па-
тогенными для растений, а также смогут ли они
поражать другие ткани человека, например, ног-
ти. Оказалось, что суспензия спор культивирован-
ных in vitro изолятов успешно инфицировала как
отрезки листьев и корней кукурузы, так и про-
ростки кукурузы (однодольное растение) и араби-
допсиса (двудольное растение). Кроме того, изо-
ляты были способны колонизировать отрезки
ногтей в опытах in vitro. То есть патогены, по-ви-
димому, могут циркулировать от растений к чело-
веку и обратно.

Среди недерматофитных грибов фузарии явля-
ются наиболее частыми агентами онихомикозов.
Их доля составляет порядка 12%, из которых при-
мерно треть приходится на F. solani (Galletti et al.,
2015). Они обладают кератинолитической актив-
ностью, поражают здоровые ногти, in vitro могут
использовать ногти в качестве единственного
источника питания. Изучая инфицированные
F. petroliphilum ногти, Khan et al. (2019) отметили,
что морфология патогена в пораженной ткани мо-
жет варьировать, приобретая дрожжеподобную
форму (adventitious sporulation), что необходимо
иметь в виду при диагностике.

Инвазивные микозы. Поверхностные фузари-
озы у людей с гематологическими проблемами и
нарушенным иммунитетом создают угрозу после-
дующего развития инвазивных диссеминирован-
ных форм. Особую настороженность микологов
вызывают случаи, когда инфицирование затраги-
вает поврежденные участки кожных покровов че-
ловека (царапины, ссадины, раны, ожоги), и пато-
ген может проникать в кровоток (фунгемия) (Nu-
cci, Anaissie, 2007; Nucci et al., 2013; Varon et al.,
2014). Среди пациентов с обнаруженными в крови
F. petroliphilum или F. solani смертность достигала
66.7% (Salah et al., 2015).

Анализируя видовой состав 73 изолятов Fusari-
um, отобранных в 28 префектурах Японии в 1998–
2015 гг. у пациентов, из которых 37 были с поверх-
ностными и 36 с инвазивными фузариозами, Му-
раоза с соавторами (Muraosa et al., 2017) отметили
общее преобладание представителей комплекса
видов F. solani (67.6 и 77.8% в первой и второй груп-
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пах, соответственно). При этом в выборке инва-
зивных образцов преобладал F. keratoplasticum, а
поверхностных – F. falciforme. Доля F. solani s.str.
(FSSC 5) была примерно одинаковой, а F. petroli-
philum найден только в образцах инвазивных ми-
козов.

Нейтропения у пациентов – один из основных
факторов, предопределяющих риск развития ин-
вазивных фузариозов и их исход. Однако, изучая
ретроспективные данные в Испании, Pérez-Nad-
ales et al. (2021) обратили внимание на возрастаю-
щее число инвазивных фузариозов у пациентов
без нейтропении. Это были люди, страдающие
хроническими заболеваниями сердца или легких,
ревматоидным артритом, имеющие локализован-
ные фузариозы или являющиеся реципиентами
трансплантированных органов. В период 2010–
2015 гг., по сравнению с предыдущим десятилети-
ем (2000–2009 гг.), число таких случаев увеличи-
лось почти втрое, тогда как число инвазивных фу-
зариозов у пациентов с нейтропенией возросло
лишь в 1.8 раза. При этом смертность, оценивае-
мая в течение 90 дней после постановки диагноза
инвазивного фузариоза, в группе пациентов без
нейтропении была ниже (28.6%), чем у пациентов
со стойкой нейтропенией (91.3%). Причинами по-
вышения числа пациентов с инвазивным фузари-
озом могут быть общее увеличение людей из груп-
пы риска, повышенное содержание спор Fusarium
в местах проживания человека, возросшее ис-
пользование антифунгальных средств в целях
профилактики или комбинация этих факторов.

УСТОЙЧИВОСТЬ ВИДОВ ИЗ КОМПЛЕКСА 
FUSARIUM SOLANI К АНТИФУНГАЛЬНЫМ 

ВЕЩЕСТВАМ
Популяции грибов разных видов включают

изоляты с разным набором адаптивных возмож-
ностей, что позволяет грибам осваивать разнооб-
разные ниши обитания, противостоять неблаго-
приятным факторам внешней среды, конкуриро-
вать с другими организмами в сообществах, а в
случае паразитизма преодолевать защитные меха-
низмы хозяина. Фунгициды, используемые в
сельском хозяйстве и противогрибковые препара-
ты (антимикотики), применяемые в медицине –
антропогенные факторы, которые в условиях дли-
тельного использования могут выступать селекти-
рующим фактором, повышающим в популяции
долю устойчивых изолятов, или долю устойчивых
видов в разнообразных сообществах (Sokolova,
Glinushkin, 2020).

Популяции видов из комплекса F. solani изна-
чально имеют повышенную долю изолятов с вы-
сокой устойчивостью к разным классам веществ.
Например, как показано для изолятов F. falciforme
и F. solani s.str., они устойчивы к антифунгальным
препаратам из группы эхинокандинов (каспофун-
гин, микафунгин) (Todokoro et al., 2019). Причи-
ной является мутация в гене FKS1, кодирующем

β(1.3)-глюкансинтазу. Этот фермент участвует в
биосинтезе β(1.3)-глюканового полисахаридного
компонента клеточной стенки грибов. Мутация
была выявлена при сравнении сиквенсов гена в
устойчивом к эхинокандинам изоляте F. solani
f. sp. pisi и генов в чувствительных видах грибов.
Благодаря мутации в гене кодируемый белок теря-
ет способность связываться с эхинокандинами и
сохраняет свою ферментную функцию (Ha et al.,
2006; Katiyar et al., 2009).

Триазолы – одна из основных групп веществ,
используемых как в сельском хозяйстве (например,
тебуконазол), так и в медицине (вориконазол, ин-
траконазол, позаконазол). Мишенью триазолов яв-
ляется ланостерол-14α-деметилаза, участвующая в
биосинтезе эргостерола – специфического ком-
понента клеточных мембран грибов. Оценивая
степень устойчивости разных изолятов F. kerato-
plasticum к вориконазолу, Джеймс с соавторами
(James et al., 2020) показали, что интервал варьи-
рования величины минимальной ингибирующей
концентрации (minimum inhibitory concentration,
MIC) составлял от 1 до >32 мкг/мл. Более устой-
чивые к вориконазолу изоляты с MIC >12 мкг/мл
имели делецию в промоторной области CYP51A –
одного из паралогичных генов, кодирующих ла-
ностерол-14α-деметилазу. На воздействие вори-
коназола они отвечали повышенной экспресией
CYP51A. Менее устойчивые изоляты с MIC
<12 мкг/мл такой делеции не имели. Активация
экспрессии гена CYP51А, позволяющая воспол-
нить недостаток фермента в изолятах из комплек-
са F. solani в ответ на воздействие вориконазола
или позаконазола, а также используемого в сель-
ском хозяйстве тебуконазола, отмечалась ранее в
работе (D’Agostino et al., 2018). Кроме того опреде-
ленную роль в повышенной устойчивости грибов
к триазольным антимикотикам могут играть
транспортеры, способные выводить антимикотик
из клетки (Cordeiro et al., 2020).

Что касается антимикотиков полиеновой груп-
пы (амфотерицин В, натамицин), то устойчивость
к ним встречается редко, хотя в литературе отме-
чены случаи неэффективной терапии инвазивных
фузариозов амфотерицином В (Pereira et al., 2013;
Konuma et al., 2019).

Таким образом, из арсенала доступных проти-
вогрибковых препаратов (Sergeev et al., 2015;
Obrubov, Belskaya, 2018; Davletshina, Samoylov,
2020) набор средств, пригодных для терапии фуза-
риозов весьма ограничен. В клинической практи-
ке в случае кератита обычно используют натами-
цин, комбинируя его с вориконазолом, в случае
онгихомикоза – тербинафин (вещество из группы
аллиламинов), вориконазол, иногда интракона-
зол. При лечении иммунокомпрометированных
пациентов с нейтропенией выбирают амфотери-
цин В или вориконазол и, иногда, позаконазол
(Al-Hatmi et al., 2018b).

Межвидовые различия грибов, а также внутри-
видовые вариации среди изолятов по степени
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устойчивости к разным антимикотикам создают
сложности в выработке стандартных подходов к
лечению пациентов с микозами. Практически для
каждого пациента, особенно если это сопряжено с
риском развития инвазивных микозов, приходит-
ся подбирать индивидуальную схему лечения, ко-
торая должна базироваться на быстрой идентифи-
кации вида грибка и тестировании его чувстви-
тельности к имеющимся противогрибковым
агентам (Al-Hatmi et al., 2017). При этом необходи-
мо иметь в виду, что патогены, способные суще-
ствовать в виде биопленок, могут проявлять повы-
шенную устойчивость. В отсутствие новых эффек-
тивных средств терапии инвазивных фузариозов
исход заболевания будет оставаться не всегда
предсказуемым.

Исследования в области разработки новых ан-
тифунгальных и предотвращающих образование
биопленок веществ и их комбинаций, а также со-
здание унифицированных способов определения
чувствительности к ним разных видов, внедрение
в клиническую практику современных молеку-
лярно-генетических методов идентификации па-
тогенных грибков активно развиваются, и можно
ожидать внедрения в практику наиболее успеш-
ных из них (Espinel-Ingroff et al., 2016; Van Dijck
et al., 2018; Al-Hatmi et al., 2019; Todokoro et al., 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Комплекс видов F. solani – широко распростра-
ненная группа грибов с высокой экологической
пластичностью и способностью паразитировать
на растениях и животных. Наблюдаемая тенденция
к нарастанию числа случаев фузариозных пораже-
ний человека вызывает обеспокоенность медиков,
так как терапия таких микозов проблематична из-
за устойчивости патогенов к большинству доступ-
ных антифунгальных средств. В связи с прогнози-
руемым потеплением климата значение видов Fu-
sarium как потенциально опасных инфекций, веро-
ятно, будет возрастать, и необходимо объединение
усилий медицинских микологов, фитопатологов и
экологов в комплексном изучении этого важного
рода грибов (Sáenz et al., 2020).
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Species Diversity in Fusarium solani Complex (Neocosmospora) 
and its Pathogenicity for Plants and Animals

G. D. Sokolovaa,#, N. I. Budynkova, E. E. Tselipanovab, and A. P. Glinushkina

aAll-Russian Institute of Phytopathology, Bolshiye Vyazemy, Russia
bMoscow Regional Research and Clinical Institute, Moscow, Russia

#e-mail: gdsokolova@mail.ru

The Fusarium solani species complex (FSSC) is a group of soil saprophytes with wide adaptive potential, which
facilitates possibility of fungi survival in diverse conditions and helps to acquire a very broad host range. In this
review are analyzed current literature data about genetic traits of FSSC on model of F. solani f. sp. pisi and also
are generalized the reports about the most prevalence species that are the pathogens for plants and men. It is con-
sidered the intrinsic resistance of FSSC to majority of modern antimycotic drugs and the need to working of new
means of fusariosis treatment.
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