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Оомицеты являются обширной группой гетеротрофных организмов, ведущих свободноживущий или 
паразитический образ жизни. Среди последних большое экономическое значение имеют возбудители болезней 
сельскохозяйственных растений. Оомицеты вызывают такие вредоносные заболевания, как фитофтороз картофеля, 
ложную мучнистую росу (пероноспороз) винограда, овощных и крестоцветных культур. Они также поражают 
корневую систему многих растений, вызывая черную ножку, корневую гниль, корнеед. Высокая вредоносность 
заболеваний, вызываемых оомицетами, обусловливает поиск химических фунгицидов, обеспечивающих защиту 
от данных фитопатогенов. Учитывая существенные различия между истинными грибами и оомицетами, не 
все из известных в настоящее время соединений эффективны в отношении последних. В статье рассмотрены 
фунгициды разных химических классов, применяемые для защиты от оомицетов, проанализирована литература 
по механизмам и спектру их действия.
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Оомицеты (Oomycetes) – гетеротрофные организмы, 
обладающие некоторыми чертами грибов, но значительно 
от них отличающиеся (Cavalier-Smith, Chao, 2006). Они 
имеют вегетативное тело в виде неклеточного (ценоцит-
ного) многоядерного мицелия, состоящего из диплоидных 
гиф. В их жизненном цикле присутствуют подвижные 
споры бесполого размножения (зооспоры) с двумя жгу-
тиками разной формы (гетероконт) (Latijnhouwers et al., 
2003; Deacon, 2006).

На клеточном и молекулярном уровне оомицеты также 
значительно отличаются от истинных грибов (таблица 1). 
Они содержат клеточные стенки, состоящие из целлюло-
зы и β-глюканов (у грибов в составе присутствует хитин), 
диплоидные ядра и растительные стеролы в мембранах. 
Митохондрии имеют трубчатые кристы, тогда как у истин-
ных грибов они плоские (Буга, Крупенько, 2022; Bartnic-
ki-Garsia, Wang, 1983; Trigiano et al., 2004; Deacon, 2006). 
Такие отличия между оомицетами и истинными грибами 
говорят о том, что набор фунгицидов для борьбы с ними 
также должен заметно отличаться.

За последние двадцать лет были проведены филогене-
тические исследования, позволившие лучше понять эво-
люцию оомицетов, однако их классификация, особенно 
таксонов высших рангов, все еще является предметом об-
суждения (Thines, Spring, 2005; Thines et al., 2015; Beakes, 
Thines, 2017). 

Разные взгляды ученых порождают расхождения в тер-
минологии и некоторую путаницу, особенно для специ-
алистов, которые не погружены детально в особенности 
систематики данной группы организмов. Так, согласно 
одним данным, оомицеты входят в состав царства Chro-
mista (Beakes et al., 2012; Cavalier-Smith, Chao, 2006). В то 
же время другие ученые относят их к царству Straminipi-
la надцарства SAR (Straminipila, Alveolata, Rhizaria), куда 

входят также бурые и диатомовые водоросли, являющиеся 
близкими родственниками оомицетов (Baldauf et al., 2000; 
Cavalier-Smith, 2018; Latijnhouwers et al., 2003; Beakes et 
al., 2012). Таксономические ранги таксонов более низкого 
уровня также разнятся в работах разных ученых (Beakes et 
al., 2012; Judelson, 2012; Beakes et al., 2014; Thines, 2014; 
Kamoun et al., 2015; Beakes, Thines, 2017).

Оомицеты часто называют псевдогрибами (грибопо-
добными организмами) (Cavalier-Smith, Chao, 2006), од-
нако термин «псевдогрибы» достаточно широкий и вклю-
чает в себя также такие таксоны как Hypochytriomycota и 
Labyrinthulomycota (Tong, 1995; Kühn et al., 2004).

Ввиду разных точек зрения в отношении классифика-
ции оомицетов, в данной работе мы будем придерживаться 
номенклатуры, представленной в базе данных MycoBank 
(mycobank.org). Так, согласно данному ресурсу, виды Phy-
tophthora, Albugo, Peronospora и др. не относятся к Oomy-
cetes, а выделены в класс Peronosporomycetes. Оба класса 
составляют отдел Oomycota. Тем не менее, во избежание 
путаницы в данной работе мы будем придерживаться бо-
лее привычного термина «оомицеты».

Отдел Oomycota насчитывает более 1200 видов, оби-
тающих в воде и на суше (Thines, 2018). Многие из них 
являются возбудителями болезней растений и животных.

Сельскохозяйственное значение имеют представители 
классов Oomycetes и Peronosporomycetes (таблица 2), по-
ражающие более 70 культур (Granke et al., 2012; Kamoun et 
al., 2015; Kousik et al., 2021). Наиболее вредоносные виды 
в мире – возбудители фитофтороза картофеля (Phytoph-
thora infestans (Mont.) de Bary); ложной мучнистой росы 
(пероноспороза) многих культур: винограда (Plasmopara 
viticola (Berk. & M.A. Curtis) Berl. & De Toni), тыквен-
ных (Pseudoperonospora cubensis (Berk. & M.A. Curtis) 
Rostovzev), крестоцветных (Hyaloperonospora brassicae 



117Крупенько Н.А. / Вестник защиты растений, 2026, 109(2) с. 116–131 

(Gäum.) Göker, Voglmayr, Riethm., M. Weiss & Oberw.), 
салата латука (Bremia lactucae Regel), лука (Peronospo-
ra destructor (Berk.) Casp. ex Berk. и др.; корневой гнили 
(Globisporangium ultimum (Trow) Uzuhashi, Tojo & Kak-
ish.); белой ржавчины (Albugo candida (Pers. Ex J.F. Gmel.) 
Roussel) и др.

Следует также отметить, что существенную ревизию 
за последнее время претерпел также род Pythium sensu lato 
(в широком смысле). Так, Uzuhashi et al. (2015) разделили 
его на пять отдельных родов: Pythium sensu stricto (в узком 
смысле), Globisporangium, Elongisporangium, Ovatisporan-
gium и Pilasporangium. С другой стороны, некоторые ис-
следователи относят род Pythium sensu lato к неформаль-
ной группе базальных оомицетов (Thines, 2014).

Защита от болезней, вызываемых оомицетами, осно-
вывается главным образом на химическом методе. Одна-
ко, учитывая различия между ними и истинными грибами, 
не все из известных действующих веществ эффективны 
в отношении оомицетов. Поэтому выбор фунгицида для 
проведения защитных мероприятий в посевах различных 
сельскохозяйственных культур предполагает знание меха-
низмов и спектра действия фунгицидов.

Перечень соединений, применяемых для защиты от 
оомицетов, достаточно обширен и включает фунгициды, 
ингибирующие многие клеточные процессы (таблица 3).

Таблица 1. Основные признаки оомицетов

Мицелий Диплоидный (2n), ценоцитный (неклеточный, без перегородок)
Вегетативное тело Неклеточный мицелий, плазмодий
Половой процесс Оогамия
Половые споры Ооспоры

Бесполые споры Зооспоры и спорангии для распространения, хламидоспоры для выживания, конидии 
(Peronosporales)

Состав клеточной стенки Целлюлоза и β-глюканы
Состав плазматической мембраны Фукостерол
Митохондрии Кристы трубчатые
Запасание энергии В виде миколаминарина, сходного с ламинарином красных водорослей
Бесполое размножение Зооспоры, у некоторых – конидии

Table 1. Main features of Oomycetes

Mycelium Diploid (2n), coenocytic (non-cellular, without septa)
Vegetative body Non-cellular mycelium, plasmodium
Sexual reproduction Oogamy
Sexual spores Oospores
Asexual spores Zoospores and sporangia for distribution, chlamydospores for survival, conidia (Peronosporales)
Cell wall composition Cellulose and β-glucanes
Plasmalemma composition Fucosterol
Mitochondria Tubular cristas
Energy storage In the form of mycolaminarin, similar to laminarin of red algae
Asexual reproduction Zoospores, conidia

Таблица 2. Основные возбудители болезней сельскохозяйственных культур из отдела Oomycota

Класс Порядок Семейство Род Болезнь

Oomycetes Saprolegniales Leptolegniaceae Aphanomyces Корневая гниль, корнеед, 
черная ножкаPythiales Pythiaceae Globisporangium, Pythium

Peronosporomycetes Peronosporales Peronosporaceae

Phytophthora Фитофтороз
Hyaloperonospora, Peronospora, 
Pseudoperonospora, Plasmopara, 

Bremia

Ложная мучнистая роса 
(пероноспороз)

Albuginales Albuginaceae Albugo Белая ржавчина

Таблица 2. Main Oomycota causal agents of plant diseases

Class Order Family Genera Disease

Oomycetes Saprolegniales Leptolegniaceae Aphanomyces Root rot, black root, black 
legPythiales Pythiaceae Globisporangium, Pythium

Peronosporomycetes Peronosporales Peronosporaceae

Phytophthora Late blight
Hyaloperonospora, Peronospora, 
Pseudoperonospora, Plasmopara, 

Bremia
Downy mildew

Albuginales Albuginaceae Albugo White rust
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Таблица 3. Фунгициды для защиты сельскохозяйственных культур от оомицетов (FRAC code list, 2026)

Механизм действия Мишень действия Химический класс Химическая группа Действующие 
вещества

Риск развития 
резистентности

Ингибирование 
метаболизма 
нуклеиновых 
кислот

РНК-полимераза 1 Фениламиды
Ацилаланины

Беналаксил, 
беналаксил-М 
(киралаксил), 
металаксил, 

металаксил-М 
(мефеноксам), 

фуралаксил

Высокий

Оксазолидиноны Оксадиксил
Бутиролактоны Офурас

Синтез ДНК/РНК 
(предположительно)

Гетероароматические 
соединения Изоксазолы Гимексазол Неизвестен

Ингибирование 
цитоскелета и 
моторных белков

Полимеризация 
тубулина

Бензамиды Толуамиды Зоксамид От низкого до 
среднегоТиазол 

карбоксамиды
Этиламино-тиазол-

карбоксамиды Этабоксам
Делокализация 

спектриноподобных 
белков

Бензамиды Пиридинилметил-
бензамиды

Флуопиколид, 
флуопимомид Средний

Ингибирование 
дыхания

Комплекс III: цитохром 
bc1 (убихинон оксидаза) 

в сайте Qo

Стробилурины (QoI-
фунгициды)

Метокси-акрилаты Азоксистробин, 
пираоксистробин

Высокий

Метокси-карбаматы Пираклостробин
Оксимино-ацетаты Крезоксим-метил, 

трифлоксистробин
Оксимино-
ацетамиды Метоминостробин

Оксазолидин-дионы Фамоксадон
Имидазолиноны Фенамидон

Комплекс III: цитохром 
bc1 (убихинон 

редуктаза) в сайте Qi
QiI-фунгициды

Циано-имидазолы Циазофамид От среднего до 
высокогоСульфамоил-

триазолы Амисульбром

Разобщители 
окислительного 

фосфорилирования
2,6-динитроанилины Флуазинам Низкий

Комплекс III: цитохром 
bc1 (убихинон 

редуктаза) в сайте Qi и 
Qo (способ связывания 

стигмателлина)

QioSI-фунгициды Триазоло-
пиримидиламины Аметоктрадин От среднего до 

высокого

Ингибирование 
синтеза или 
транспорта 
липидов / 
целостности или 
функционирования 
мембран

Перекисное 
окисление клетки 

(предположительно)

Гетероароматические 
соединения 1,2,4-тиадиазолы Этридиазол От низкого до 

среднего
Проницаемость 

мембран, 
жирные кислоты 

(предположительно)

Карбаматы Карбаматы Пропамокарб, 
протиокарб

От низкого до 
среднего

Гомеостаз липидов и их 
перемещение/хранение OSBPI-фунгициды

Пиперидинил-
триазол-

изоксазолины

Оксатиапипролин, 
флуоксапипролин

От среднего до 
высокого

Ингибирование 
биосинтеза 
клеточной стенки

Синтез целлюлозы Амиды карбоновых 
кислот

Амиды коричной 
кислоты

Диметоморф, 
флуморф, 
пириморф

От низкого до 
среднего

Валинамид 
карбаматы

Бентиаваликарб, 
ипроваликарб, 
валифеналат

Амиды миндальной 
кислоты Мандипропамид

Запуск защитных 
реакций растения Фосфонаты Этил фосфонаты Фосэтил алюминия Низкий

Неизвестный 
механизм действия Неизвестен

Цианоацетамид-
оксимы

Цианоацетамид-
оксимы Цимоксанил От низкого до 

среднего
Тетразолилоксимы Тетразолилоксимы Пикарбутразокс Неизвестен

Мультисайтовая 
активность

Мультисайтовое 
контактное действие

Неорганические 
соединения

Неорганические 
соединения

Медь (различные 
соли)

Низкий

Дитиокарбаматы и 
производные

Дитиокарбаматы и 
производные

Манкоцеб, манеб, 
метирам, пропинеб, 

тирам, цинеб, 
цирам

Фталимиды Фталимиды Каптан, каптафол, 
фолпет

Хлоронитрилы Хлоронитрилы Хлороталонил
Хиноны Хиноны Дитианон



119Крупенько Н.А. / Вестник защиты растений, 2026, 109(2) с. 116–131 

Table 3. Fungicides against Oomycetes (FRAC code list, 2026)

Mode of action Target site Group name Chemical group Active ingredient Resistance 
risk

Nucleic acids 
metabolism 
inhibitors

RNA polymerase I Phenylamides
Acylalanines

Benalaxyl, benalaxyl-M 
(kiralaxyl), metalaxyl, metalaxyl-M 

(mefenoxam), furalaxyl High
Oxazolidinones Oxadixyl
Butyrolactones Ofurace

DNA/RNA synthesis 
(proposed) Heteroaromatics Isoxazoles Hymexazole Unknown

Cytoskeleton 
and motor 
proteins 
inhibitors

Tubulin polymerization
Benzamides Toluamides Zoxamide

Low to 
mediumThiazole 

carboxamide
Ethylamino-thiazole-

carboxamide Ethaboxam

Delocalization of 
spectrin-like proteins Benzamides Pyridinylmethyl-

benzamides Fluopicolide, fluopimomide Medium

Respiration 
inhibitors

Complex III: 
cytochrome bc1 

(ubiquinol oxidase) at 
Qo site

Strobilurines 
(QoI-fungicides)

Methoxy-acrylates Azoxystrobin, pyraoxystrobin

High

Methoxy-carbamates Pyraclostrobin
Oximino-acetates Kresoxim-methyl, trifloxystrobin

Oxazolidine-diones Famoxadone
Imidazolinones Fenamidone

Complex III: 
cytochrome bc1 

(ubiquinone reductase) 
at Qi site

QiI-fungicides

Cyano-imidazole Cyazofamid

Sulfamoyl-triazole Amisulbrom Medium to 
high

Uncouplers of oxidative 
phosphorylation 2,6-dinitro-anilines Fluazinam Low

Complex III: 
cytochrome bc1 

(ubiquinol reductase) 
at Qi and Qo site 

(stigmatellin binding 
mode)

QioSI-fungicides Triazolo- 
pyrimidylamine Ametoctradin Medium to 

high

Lipid synthesis 
or transport 
/ membrane 
integrity 
or function 
inhibitors

Cell membrane 
permeability, fatty acids 

(proposed)

Heteroaromatics 1.2.4-thiadiazoles Etridiazole
Low to 
mediumCarbamates Carbamates Propamocarb, prothiocarb

Lipid homeostasis and 
transfer/storage

OSBPI-
fungicides

Piperidinyl-thiazole-
isoxazolines Oxathiapiprolin, fluoxapiprolin Medium to 

high

Cell wall 
biosynthesis 
inhibitors

Cellulose synthase Carboxilic acid 
amides

Cinnamic acid amides Dimethomorph, flumorph, 
pyrimorph

Low to 
mediumValinamide carbamates Benthiavalicarb, iprovalicarb, 

valifenalate

Mandelic acid amides Mandipropamid

Host plant 
defense 
inductors

Phosphonates Ethyl phosphonates Fosetyl-Al Low

Unknown mode 
of action

Unknown Cyanoacetamide-
oxime Cyanoacetamide-oxime Cymoxanil Low to 

medium
Unknown Tetrazolyloxime Tetrazolyloximes Picarbutrazox Unknown

Chemicals 
with multi-site 
activity

Multi-site contact 
activity

Inorganic Inorganic Copper (different salts)

Low

Dithiocarbamates 
and relatives

Dithiocarbamates and 
relatives

Mancozeb, maneb, metiram, 
propineb, ziram, zineb

Phthalimides Phthalimides Captan, captafol, folpet
Chloronitriles Chloronitriles Chlorothalonil

Quinones Quinones Dithianon
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Ингибиторы метаболизма нуклеиновых кислот
Генетическая информация у всех живых организмов 

закодирована в виде последовательности нуклеотидов в 
дезоксирибонуклеиновой кислоте (ДНК). Первый этап 
реализации этой информации состоит в образовании род-
ственной ДНК молекулы – рибонуклеиновой кислоты 
(РНК), которая в свою очередь участвует в синтезе специ-
фических белков (Сингер, Берг, 1998).

Синтез нуклеиновых кислот сходен у всех живых ор-
ганизмов, поэтому немногие из известных фунгицидов 
способны избирательно действовать на этот процесс у 
оомицетов.

В процессах репликации, транскрипции и трансляции 
участвуют многие ферменты, некоторые из которых, на-
пример, РНК-полимераза I, являются мишенями действия 
фунгицидов.

Фениламиды. В состав класса входят беналаксил, бе-
налаксил-М (киралаксил), металаксил, металаксил-М (ме-
феноксам), фуралаксили, оксадиксил, офурас.

Данные фунгициды хорошо растворимы в воде (за 
исключением беналаксила и баналаксила-М (киралакси-
ла)). Они проявляют хорошее лечащее и искореняющее 
(антиспорулянтное) действие, т. к. наиболее эффективны 
в постинфекционные стадии развития: блокируют рост 
гиф, а также формирование гаусторий и спорангиев (Far-
ih et al., 1981; Quaranta, 2016). Фениламиды не действуют 
на прорастание спор и конидий, образование зооспор, а 
также проникновение мицелия в растение (Fisher, Hayes, 
1982; Matheron, Porchas, 2000; Oliver, Beckman, 2022). Это 
обусловлено тем, что споры содержат множество рибосом 
для обеспечения начального роста, следовательно, основ-
ной синтез РНК происходит после их прорастания (Gisi, 

2002; Oliver, Beckman, 2022). Фениламиды нарушают 
функционирование РНК-полимеразы I – фермента, кото-
рый осуществляет синтез молекул РНК на матрице ДНК 
(Quaranta, 2016).

Фунгициды из данного класса используются для защи-
ты растений от возбудителей болезней из родов Albugo, 
Bremia, Peronospora, Plasmopara, Pseudoperonospora, Py-
thium и др., однако они неэффективны в отношении Apha-
nomyces (Gisi, 2002; Quaranta, 2016).

Внутри класса соединения различаются по действию 
на возбудителей болезней. Так, металаксил состоит из 2 
энантиомеров (R и S). R-энантиомер (мефеноксам) in vivo 
примерно в 3–10 раз эффективнее по сравнению с мета-
лаксилом (Zadra et al., 2002) и характеризуется более про-
должительным действием (Wang et al., 2014).

Гетероароматические соединения (химическая груп-
па изоксазолы). Среди соединений данного класса для за-
щиты от оомицетов применение нашел только гимексазол. 
Его механизм действия заключается в ингибировании син-
теза нуклеиновых кислот (ДНК и РНК), однако мишень 
действия не ясна (Nakanishi, Sisler, 1983). Фунгицид пере-
мещается акропетально, а также проявляет некоторую ро-
стостимулирующую активность на растения (Захарычев, 
2022). Он более эффективен в отношении начальных ста-
дий роста мицелия, прорастания спор (Gisi, 2002).

Гимексазол обладает специфической активностью в 
отношении возбудителей корнееда – Aphanomyces spp., 
Pythium spp., однако не действует на виды Phytophthora 
(Kato et al., 1990; Harveson et al., 2007). Помимо оомицетов 
гимексазол эффективен в отношении Fusarium spp., Rhi-
zoctonia solani J.G. Kühn (Kamimura et al., 1976).

Ингибиторы цитоскелета и моторных белков
Цитоскелет представляет собой сеть внутри цито-

плазмы, обеспечивающую поддержание формы клетки и 
различные морфогенетические процессы. У грибов, оо-
мицетов и дрожжей он представлен микротрубочками и 
актиновыми микрофиламентами (Raudaskoski et al., 1988; 
Heath, 1994).

Актиновые микрофиламенты – это две спирально за-
крученные цепочки из мономеров актина. В основном они 
сконцентрированы у внешней мембраны клетки, т. к. отве-
чают за ее форму, участвуют в межклеточном взаимодей-
ствии, передаче сигналов.

Микротрубочки представляют собой полые цилин-
дры, состоящие из димерного белка с субъединицами α- и 
β-тубулина (Raudaskoski et al., 1988). Они поддерживают 
форму клеток, участвуют во внутриклеточном транспор-
те органелл, формируют веретено деления, которое обе-
спечивает расхождение хромосом в делящейся клетке. 
Микротрубочки цитоплазмы могут образовываться или 
распадаться в зависимости от метаболических условий в 
клетке (Тютерев, 2010; Захарычев, 2022).

В настоящее время установлено, что в состав цитоске-
лета в клетках животных также входит белок спектрин, 
выстилающий внутреннюю сторону плазматической мем-
браны и формирующий своеобразный мост между цито-
скелетом и плазмалеммой, что обеспечивает структурную 
целостность последней (Bennett, 1990; An et al., 2004). 
Впоследствии у растений, грибов, оомицетов и дрожжей 

были открыты спектриноподобные белки (Degousée et al., 
2000; Braun, 2001), которые локализованы на верхушках 
растущих гиф и обеспечивают поддержание стабильности 
мембран в процессе роста мицелия (De Matteis, Morrow, 
2000).

Фунгициды, нарушающие функционирование цито-
скелета, могут действовать на микротрубочки, стабилизи-
руя их и препятствуя распаду, либо блокируя агрегацию 
тубулина. Ингибируя функционирование спектринопо-
добных белков, некоторые соединения нарушают стабиль-
ность плазматической мембраны.

Бензамиды (химическая группа толуамиды). В состав 
класса входит зоксамид. Это контактный фунгицид с дли-
тельной активностью в газовой фазе, обладает хорошей 
дождеустойчивостью (Gisi, 2002).

Зоксамид блокирует сборку β-тубулина, ковалентно 
связываясь с ним во время митоза, что нарушает кле-
точное деление у патогенов (Young, Lewandowski, 2000; 
Young, Slawecki, 2001). Он препятствует удлинению рост-
ковых трубок и росту мицелия, формированию зооспор и 
их прорастанию (Young, Slawecki, 2001). 

Фунгицид проявляет активность в отношении оомице-
тов (Phytophthora, Peronospora), грибов (Botrytis, Cerco-
spora) (Gisi, 2002; Young et al., 2011), а также простейших 
(Plasmodiophora brassicae Woronin) (Young, 2012).

Тиазол карбоксамиды. Среди соединений данно-
го класса применяется только этабоксам. Он нарушает 
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сборку микротрубочек за счет связывания с β-тубулином 
(Uchida et al., 2005). Фунгицид эффективен в отношении 
оомицетов (Phytophthora, Pythium, Pseudoperonospora, 
Plasmopara), а также грибов Cladosporium, Corynespora 
(Kim et al., 1999; Kim et al., 2004; Zhang et al., 2005; Islam 
et al., 2018).

Бензамиды (химическая группа пиридинилметил бен-
замиды). В состав класса входят действующие вещества 
флуопиколид и флуопимомид. Они нарушают функцио-
нирование спектриноподобных белков, обеспечивающих 
стабильность мембраны за счет заякоривания с белками 
цитоскелета (Захарычев, 2022). Так, в течение нескольких 
минут после обработки флуопиколидом спектриноподоб-
ный белок покидает примембранную область и формирует 

в цитоплазме сферические образования. Это приводит к 
лизису мицелия преимущественно на верхушках гиф 
(Toquin et al., 2007; Toquin et al., 2019). Флуопиколид эф-
фективен в отношении нескольких стадий развития ооми-
цетов: роста мицелия, образования спорангиев, высвобо-
ждения и прорастания зооспор и др. (Toquin et al., 2007; 
Lazzari et al., 2008; Jackson et al., 2010; Toquin et al., 2019). 
Он используется для защиты от Phytophthora, Pythium, 
Plasmopara. 

Флуопимомид имеет более широкий спектр действия 
и эффективен в отношении оомицетов, а также грибов 
Rh.  solani, Botrytis cinerea Pers. и нематод (Zhang et al., 
2013; Jingjing et al., 2020; Jiang et al., 2022; Liu et al., 2023).

Ингибиторы дыхания
На внутренней мембране митохондрий расположена 

дыхательная электрон-транспортная цепь, сопряженная 
с синтезом энергии (в виде аденозинтрифосфата – АТФ). 
Она состоит из четырех белковых комплексов, которые 
осуществляют перенос электронов на кислород, и пятого 
(АТФ-синтазы), участвующего только в переносе прото-
нов (Захарычев, 2022).

Комплекс I (НАДН-убихинон оксидоредуктаза) при-
нимает электроны от восстановленного никотинамидаде-
ниндинуклеотида (НАДН) и передает их на убихинон (Q). 
В это время происходит перенос 4 протонов из матрикса 
митохондрий через их внутреннюю мембрану в межмем-
бранное пространство.

Комплекс III (убихинон-цитохром с оксидоредуктаза, 
или bc1-комплекс) принимает электроны от убихинона и 
передает их на цитохром с. При этом происходит переме-
щение протонов на наружную поверхность внутренней 
мембраны митохондрий.

В комплексе III на противоположных сторонах мем-
браны находятся два хиноновых реакционных центра: на 
внешней (outside) стороне – хинон-окисляющий (Qo), на 
внутренней (inside) – хинон-восстанавливающий (Qi). В 
Qo-центре происходит окисление 2-х молекул убигидро-
хинона (QH2), что сопровождается переносом 4-х прото-
нов в межмембранное пространство. Высвободившиеся 
при этом 4 электрона разделяются на два потока: 2 из них 
продолжают путь по высокопотенциальному пути дыха-
тельной цепи, 2 других направляются по низкопотенци-
альному пути в Qi-центр на внутренней стороне, где про-
исходит восстановление одной молекулы убихинона, для 
чего из матрикса выкачиваются 2 протона.

Первые два электрона тем временем передаются через 
железо-серный белок на цитохром c1 комплекса, а с него 
– на цитохром c и далее к комплексу IV (Захарычев, 2022; 
Hunte et al., 2003). 

Комплекс IV (цитохром с оксидаза) передает электро-
ны от цитохрома с на молекулярный кислород, который 
восстанавливается до воды. В результате протоны перено-
сятся на наружную поверхность внутренней митохондри-
альной мембраны.

 Комплекс II (сукцинат-убихинон оксидоредуктаза) 
расположен на внутренней стороне внутренней мембра-
ны митохондрий. Его выделение в отдельный комплекс 
условно, поскольку он функционирует как часть цикла 
трикарбоновых кислот, окисляя сукцинат до фумарата. 

Как компонент дыхательной цепи он восстанавливает 
убихинон.

При работе комплексов I, II, III и IV происходит энер-
гетически затратное закачивание протонов в межмембран-
ное пространство посредством переносчика протонов и 
электронов – убихинона, растворенного в мембране.

Комплекс V, АТФ-синтаза, обеспечивает синтез АТФ 
за счет использования энергии, выделяющейся при пере-
мещении через него протонов в сторону их низкой концен-
трации (против градиента) (Захарычев, 2022).

Упрощенная схема дыхательной цепи представлена на 
рисунке. 

Каждый из комплексов является мишенью действия 
различных фунгицидов, многие из которых универсально 
токсичны для всех эукариот. Фунгициды, действующие на 
оомицеты, ингибируют работу комплекса III в различных 
его локусах, а также препятствуют синтезу АТФ, выступая 
в роли разобщителей окислительного фосфорилирования.

Стробилурины (quinone outside inhibitors, QoI – ин-
гибиторы хинона на внешней мембране). Для защиты от 
оомицетов среди фунгицидов класса применяют азок-
систробин, пираоксистробин, пираклостробин, крезок-
сим-метил, трифлоксистробин, метоминостробин, фамок-
садон, фенамидон.

Фунгициды QoI обладают преимущественно защит-
ным (профилактическим) действием и блокируют на-
чальное проникновение фитопатогенов в ткани растения 
(Bartlett et al., 2002; Balba, 2007). При обработке после 
заражения данные соединения препятствуют появлению 
спороношения на пораженных тканях (Тютерев, 2010; 
Bartlett et al., 2002).

Стробилурины связываются с сайтом окисления хи-
нона (Qo) в комплексе III. Это нарушает перемещение 
электронов между цитохромом b и цитохромом c1, пре-
пятствует восстановлению хинона до убигидрохинона и 
прерывает цепь переноса электронов (Leroux, 1996; Sauter 
et al., 1999; Bartlett et al., 2002). В результате не образуется 
АТФ и клетки патогена погибают. 

Обработка ингибиторами Qo увеличивает скорость 
фотосинтеза, препятствует старению листьев, что способ-
ствует повышению урожайности (Glaab, Kaiser, 1999; Ve-
nancio et al., 2003; Vincelli, 2012). 

В пределах класса активность в отношении оомицетов 
варьирует в зависимости от действующего вещества. Так, 
крезоксим-метил, метоминостробин и трифлоксистробин 
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проявляют среднюю активность в отношении ложной 
мучнистой росы. В то же время азоксистробин и пира-
клостробин характеризуются высокой эффективностью в 
отношении P. viticola и Pythium aphanidermatum (Edson) 
Fitzp. (Bartlett et al., 2002). 

На основании механизма действия в состав класса 
относят также действующие вещества фамоксадон и фе-
намидон, которые по химической структуре не являются 
стробилуринами. Данные фунгициды используют в ос-
новном для защиты от оомицетов (Тютерев, 2010), хотя, 
например, фамоксадон ингибирует также развитие Alter-
naria solani Sorauer и Parastagonospora nodorum (Berk.) 
Quaedvl., Verkley & Crous (Knight et al., 1997).

QiI (quinone inside inhibitors, OiI – ингибиторы хино-
на на внутренней мембране). Среди фунгицидов данного 
класса для защиты от оомицетов используют циазофамид 
и амисульбром.

Биохимический механизм действия фунгицидов QiI 
аналогичен таковому у стробилуринов, поскольку они ин-
гибируют перенос электронов на участке bc1 в митохон-
дриях грибов (комплекс III), но нарушают восстановление 
хинона, расположенного на внутренней мембране мито-
хондрий в сайте Qi (Тютерев, 2010; Захарычев, 2022).

QiI-фунгициды эффективны в отношении оомицетов, а 
также простейших (P. brassicae) (Yu et al., 2004). Они ин-
гибируют все стадии жизненного цикла оомицетов, вклю-
чая образование ооспор, подвижность зооспор и рост ми-
целия (Mitani et al., 2001a; Mitani et al., 2001b; Honda et al., 
2009; Fontaine et al., 2019).

2,6-динитроанилины. В состав класса входит флуа-
зинам. Механизм действия 2,6-динитроанилинов заклю-
чается в ингибировании синтеза АТФ за счет разобщения 
окислительного фосфорилирования, т. е. нарушения связи 

между окислением субстрата и синтезом АТФ (Guo et al., 
1991; Vitoratos, 2014). Это снижает протонный градиент 
через внутреннюю мембрану митохондрий. В результате 
протоны транспортируются обратно в митохондрии, ми-
нуя АТФ-синтазу (Захарычев, 2022).

Флуазинам – контактный фунгицид с длительным за-
щитным действием. Он подавляет процесс образования 
зооспор, формирование аппрессориев, внедрение и рост 
гиф патогена. Обладает широким спектром активности в 
отношении грибов (виды Botrytis, Alternaria, Rhizoctonia, 
Bipolaris, Fusarium, Monilinia, Venturia, Sclerotinia, Colle-
totrichum), оомицетов (Phytophthora, Pseudoperonospora, 
Plasmopara и др.) и плазмодиофоромицетов (Mitani et al., 
1996; Smith et al., 2008; Wang et al., 2016; Chen et al., 2018; 
Qu et al., 2018; Schepers et al., 2018; Li et al., 2020; Liu et 
al., 2021).

QioSI (quinone inside and outside inhibitor, stigmatel-
lin binding mode – ингибиторы хинона на внутренней и 
внешней мембране, способ связывания стигмателлина). В 
состав класса входит аметоктрадин. Он действует на ком-
плекс III в дыхательной цепи митохондрий, связываясь с 
сайтами Qo и Qi в зависимости от редокс статуса мито-
хондриальной цепи (Oliver, Beckerman, 2022). Механизм 
действия аметоктрадина сходен с таковым у антибиотика 
стигмателлина (Gurung et al., 2008), который представляет 
собой производное хромона и имеет структурное сходство 
с убихиноном, поэтому в классификации FRAC в механиз-
ме действия фунгицида указан способ связывания стигма-
теллина (FRAC code list, 2024).

У Ph. infestans аметоктрадин действует преимуще-
ственно на образование, высвобождение и подвижность 
зооспор и прорастание цист (Töfoli et al., 2016).

Ингибиторы синтеза или транспорта липидов / целостности или функционирования мембран
Липиды играют важную роль в жизнедеятельности 

клеток. Они являются компонентами клеточных мембран, 
запасают энергию и участвуют в передаче клеточного 
сигнала. Синтез большинства липидов происходит в ос-
новном в эндоплазматическом ретикулуме (ЭПР), а затем 

они транспортируются в другие клеточные компартменты 
с помощью везикул – везикулярный транспорт (Fagone, 
Jackowski, 2009). Такое перемещение возможно потому, 
что клетки эукариот характеризуются сложной системой 
связанных с мембраной органелл (ЭПР, аппарат Гольджи, 

Условные обозначения (symbols): 
 путь двух электронов (two electrons path); Q – убихинон (ubiquinone); Cyt c – цитохром c (cytochrome c)

Рисунок. Дыхательная цепь митохондрий (рис. автора)
Figure. Mitochondrial respiratory chain (drawing by the author)
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эндосомы, лизосомы, пероксисомы и плазматическая 
мембрана). 

Однако некоторые органеллы, например, митохондрии 
не являются частью эндомембранной системы, поэтому 
перемещение к ним липидов происходит с помощью не-
везикулярного транспорта, который происходит в местах 
контакта между органеллами – так называемых сайтах 
контакта мембран, находящихся между ЭПР и почти ка-
ждой другой связанной с мембраной органеллой (Wong 
et al., 2017). Сайты контакта мембран способствуют вза-
имодействию и коммуникации между органеллами, а так-
же облегчают липидный обмен для белков-переносчиков 
липидов (Prinz et al., 2020). Последние содержат гидро-
фобную полость, которая изолирует молекулы липидов 
от цитозоля и таким образом осуществляют их транспорт 
между мембранами (Wong et al., 2017). 

Одним из важных семейств белков-переносчиков ли-
пидов являются оксистерол-связывающие белки (oxyster-
ol-binding proteins – OSBPs). Оксистеролы представляют 
собой производные стерола. В клетках они содержатся 
в небольших количествах и обеспечивают сигнальные 
функции, а также являются частью многих клеточных 
процессов (Russell, 2000; Björkhem, Diczfalusy, 2002; Olk-
konen, Levine, 2004).

Фунгициды, относящиеся к данной группе, нарушают 
синтез, функционирование или транспорт липидов, что 
приводит к их окислительной деградации, нарушению 
проницаемости мембран или функционирования клеточ-
ных процессов с участием липидов (передача клеточного 
сигнала и др.).

Гетероароматические соединения (химическая груп-
па 1,2,4-тиадиазолы). В состав класса входит этридиазол. 
Он вызывает перекисное окисление и гидролиз фосфоли-
пидов мембран до свободных жирных кислот, разрушение 
митохондрий и подавляет сукцинатдегидрогеназу (Заха-
рычев, 2022). Фунгицид применяют для защиты от Pyth-
ium spp., а также грибов Rhizoctonia spp., Fusarium spp. 
(Mitlehner et al., 1998).

Карбаматы. В качестве фунгицидов для защиты от 
оомицетов применяют протиокарб, пропамокарб гидрох-
лорид (пропамокарб). Синтетическим путем получают 

пропамокарб, однако для повышения растворимости и 
стабильности затем используется его соль (пропамокарб 
гидрохлорид) (PPDB: Pesticide Properties DataBase, 2025).

Несмотря на продолжительный период использования 
пропамокарба, механизм его действия до сих пор не со-
всем ясен. Фунгицид препятствует синтезу фосфолипи-
дов и жирных кислот, нарушая проницаемость мембран 
(Захарычев, 2022; Oliver, Beckerman, 2022). Пропамокарб 
гидрохлорид влияет на рост мицелия, образование и про-
растание спор. Действует на оомицеты (виды Pythium, 
Phytophthora, Aphanomyces) (Englander et al., 1980; Reilly, 
1980; Rapp, Richter, 1982; Cohen, Coffey, 1986; Hu et al., 
2007).

OSBPI (oxysterol binding protein homologue inhibi-
tion – ингибиторы связывания оксистерол-связывающе-
го гомолога). В состав класса входят оксатиапипролин и 
флуоксапипролин.

Ингибиторы OSBP нарушают гомеостаз липидов и их 
транспорт за счет взаимодействия с оксистерол-связываю-
щим белком (OSBP), который локализован в контактных 
сайтах ЭПР с комплексом Гольджи (Saheki, De Camilli, 
2017) и участвует в перемещении липидов. Ингибирова-
ние OSBP нарушает также другие клеточные процессы: 
сигналинг, поддержание целостности клеточных мембран, 
синтез липидов, жизненно важных для функционирования 
клетки (Weber-Boyvat et al., 2013; Cohen, 2015; Cohen et al., 
2018).

Оксатиапипролин эффективно подавляет виды Pseu-
doperonospora, Phytophthora, Plasmopara, Peronospora 
(Cohen, 2015; Ji, Csinos, 2015; Qu et al., 2016; Cohen et al., 
2017; Belisle et al., 2019), но не действует на Pythium spp. 
(Pasteris et al., 2016). Фунгицид ингибирует выход зооспор 
из спорангия, развитие спорангиофор и образование спо-
рангиев, но слабо влияет на подвижность зооспор. При 
постинфекционном применении ингибирует рост мице-
лия и проявляет хорошие антиспорулянтные свойства (ис-
кореняющая активность) (Cohen, 2015; Pasteris et al., 2016; 
Cohen et al., 2018; Miao et al., 2018).

Флуоксапипролин имеет молекулярную структуру, 
близкую к таковой у оксатиапипролина, а также аналогич-
ный механизм действия (Miao et al., 2021).

Ингибиторы биосинтеза клеточной стенки
Основной компонент клеточной стенки оомицетов 

– целлюлоза (Bartnicki-Garsia, 1968; Helbert et al., 1997), 
тогда как у настоящих грибов – хитин (Bartnicki-Garcia, 
1968; Hardham, 2007). У Phytophthota spp. она составляет 
32–35 % от содержимого клеточной стенки (Mélida et al., 
2013).

Ингибиторы биосинтеза клеточной стенки нарушают 
работу фермента целлюлозо-синтазы (Blum et al., 2012). 
Поскольку настоящие грибы не синтезируют целлюлозу, 
по отношению к ним данные фунгициды неактивны.

Амиды карбоновых кислот. В состав класса входят 
диметоморф, флуморф, пириморф, бентиаваликарб, ипро-
валикарб, валифеналат, мандипропамид.

Амиды коричной кислоты и валинамид карбаматы ин-
гибируют синтез целлюлозы за счет блокирования фер-
мента целлюлозо-синтазы (CesA3) (Blum et al., 2012). 

Мишенью действия амидов миндальной кислоты (ман-
дипропамид) является целлюлозо-синтазоподобный фер-
мент PiCesA3 (Blum et al., 2010). В результате нарушается 
синтез клеточной стенки.

Амиды карбоновых кислот эффективны в отношении 
видов Plasmopara, Phytophthora, Bremia, Pseudoperono-
spora, но неэффективны к Pythium (Wang et al., 2009; Gisi, 
Sierotzki, 2015). Данные фунгициды не влияют на высво-
бождение зооспор из спорангия, подвижность и жизне-
способность зооспор, а также формирование цист, но по-
давляют прорастание вторичных зооспор, рост мицелия 
(Cohen et al., 1995; Huggenberger et al., 2005; Knauf-Beiter, 
Hermann, 2005; Wang et al., 2009; Blum et al., 2010). Вы-
сокая эффективность наблюдается при профилактическом 
применении, но некоторые соединения обладают лечеб-
ным действием (Cohen, Gisi, 2007; Wang et al., 2009).
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Индукторы защитных реакций растения
Клетки растений обладают иммунитетом, который 

обеспечивает защиту от патогенов. Сначала происходит 
распознавание вредного организма по его отдельным 
метаболитам. Затем в растении запускается каскад по-
следовательных биохимических реакций и включают-
ся ответные реакции, составляющие неспецифическую 
устойчивость. Это приводит к накоплению фитогормонов, 
этилена, абсцизовой, жасмоновой, салициловой кислоты 
или других соединений (Третьякова и др., 2015). В резуль-
тате растение изолирует вредный организм с помощью 
фитоалексинов и гидролитических ферментов (Илларио-
нов, Деркач, 2022; Benhamou, 1996).

Фунгициды из данной группы запускают в растении 
защитные реакции, как правило, системную приобретен-
ную устойчивость (systemic acquired resistance – SAR), в 
основном проявляющуюся в виде локального некроза в 
ответ на заражение фитопатогеном либо реакции гипер-
чувствительности (Третьякова и др., 2015). SAR защища-
ет растения не только от оомицетов и грибов, но также от 
бактериальных, вирусных болезней и нематод (Третьякова 
и др., 2015; Захарычев, 2022). Помимо этого, соединения 
из данного класса могут обладать также прямым фунги-
цидным действием, которое проявляется в подавлении ро-
ста фитопатогенов.

Фосфонаты. В состав класса входит фосэтил алюми-
ния. Фосфонаты встраиваются в растения в виде фосфит-
ных ионов (HPO3

2-), которые по химической структуре 
отличаются от фосфатов (PO4

-3), и поэтому не оказывают 
действия на растения как удобрения (Ouimette, Coffey, 
1989; Thao, Yamakawa, 2009).

Фосэтил алюминия активен в отношении оомицетов 
(виды Phytophthora, Pythium, Plasmopara, Bremia), грибов 
и бактерий (Coffey, Joseph, 1985; Cohen et al., 1987; Afek, 
Sztejnberg, 1989; Chase, 1993; Lobato et al., 2010; Singh et 
al., 2021). Он передвигается в растении акропетально и 
базипетально (Cohen, Coffey, 1986; Coffey, 1987; Oumette, 
Coffey, 1990; Johnson et al., 2004;).

Действие фосфонатов может быть прямым и непря-
мым. В первом случае высокие концентрации фосфитов 
способствуют снижению роста и спороношения оомице-
тов in vitro (Garbelotto et al., 2009). Это связано с нару-
шением многих биохимических процессов (Martin et al., 
1998; Stehmann, Grant, 2000; Garbelotto et al., 2007; Dann, 
McLeod, 2021). При этом установлено, что эффективность 
фосфонатов прямо пропорциональна их концентрации 
в тканях (Cohen, Coffey, 1986; Dolan, Coffey, 1988; Fenn, 
Coffey, 1989; Stehmann, Grant, 2000). Механизм прямого 
действия данных фунгицидов связан с нарушением фос-
фатного метаболизма в клетках патогенов, что препятству-
ет синтезу АТФ. В результате не происходит прорастания 
спор и проникновения патогена в растение (Fenn, Coffey, 
1984; Amiri, Bompeix, 2011).

Непрямое действие фосфонатов заключается в стиму-
лировании защитного ответа растения – реакции гипер-
чувствительности (Smilie et al., 1989; Dunstan et al., 1990; 
Guest, Bompeix, 1990; Guest, Grant, 1991). Фосфонаты спо-
собствуют накоплению фитоалексинов и фенольных сое-
динений, способствуют лигнификации и др. (Guest, Grant, 
1991; Singh et al., 2021). Фенольные соединения токсичны 
для фитопатогена и препятствуют проникновению фито-
патогенов в ткани.

Фунгициды с неизвестным механизмом действия
Несмотря на интерес к изучению механизмов дей-

ствия фунгицидов, не для всех соединений они известны 
в настоящее время. Согласно классификации FRAC, такие 
фунгициды выделены в отдельную группу.

Цианоацетамид-оксимины. В состав класса входит 
цимоксанил. Он активен в отношении видов Phytophthora, 
Peronospora, Plasmopara и др. (Klöpping, Delp, 1980; Заха-
рычев, 2022). В лабораторных условиях фунгицид также 
подавляет рост гриба B. cinerea (Schwinn, Staub, 1995). Ци-
моксанил более эффективен в отношении роста гиф, чем 
высвобождения зооспор из спорангия и их прорастания 
(Ziogas, Davidse, 1987). Фунгицид ингибирует синтез РНК, 
ДНК и белков у Phytophthora cinnamomi Rands и B. cinerea 
(Ziogas, Davidse, 1987; Oliver, Beckerman, 2022). Не об-
наружено влияния цимоксанила на синтез нуклеиновых 

кислот, белка, процесс дыхания. Механизм его действия 
остается неизвестным (Захарычев, 2022; Schwinn, Staub, 
1995; Hillebrand, Zundel, 2007; Gisi, Sierotzki, 2008).

Тетразолилоксимы. В состав класса входит пикарбу-
тразокс – новое действующее вещество. Это системный 
фунгицид, активный в отношении Pythium, Globisporangi-
um, Phytophthora, Peronospora и др. (Ireland, 2019; Olaya 
et al., 2024).

Пикарбутразокс неэффективен в отношении подвиж-
ности зооспор (Olaya et al., 2024). Обработка фунгицидом 
приводит к набуханию и усиленному ветвлению мицелия, 
ингибирует образование зооспор, формирование цист и 
их прорастание (Watanabe et al., 2019). Механизм действия 
фунгицида в настоящее время неизвестен.

Фунгициды с мультисайтовой активностью
Белковые цепи ферментов часто содержат сульфги-

дрильные (SH), тиольные (R–SH) или аминогруппы (NH2), 
которые жизненно необходимы для их каталитической 
активности.

Фунгициды с мультисайтовой активностью связывают-
ся с такими группами ферментов и препятствуют их нор-
мальному функционированию, нарушая сразу несколько 
биохимических процессов у фитопатогенов. К мультисай-
товым относятся неорганические и органические соеди-
нения. Они практически не проникают внутрь растения и 

не накапливаются в его клетках, обладают широким спек-
тром действия в отношении представителей различных 
систематических групп – грибов, оомицетов (La Torre et 
al., 2018), а некоторые соединения – также бактерий (La 
Torre et al., 2018; Scariot et al., 2018; Oliver, Beckerman, 
2022). Для обеспечения высокой эффективности контакт-
ных фунгицидов требуется их наличие на поверхности за-
щищаемых органов. 

Неорганические соединения меди. Все препараты на 
основе солей меди являются контактными фунгицидами с 
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защитным действием. Они подавляют прорастание спор и 
конидий фитопатогенов, поэтому для обеспечения высо-
кой эффективности должны быть нанесены на растения до 
заражения. Продолжительность защитного действия зави-
сит от качества препаративной формы (прилипаемость, 
размер частиц), метеорологических условий и скорости 
роста растения и обычно не превышает 10 дней (Попов и 
др., 2003).

После обработки ионы меди (Cu++) растворяются в 
воде, содержащейся на поверхности растений, проникают 
внутрь клеток и нарушают ряд ферментативных реакций 
за счет взаимодействия с ферментами, содержащими кар-
боксильные, имидазольные и тиольные группы. В резуль-
тате происходит денатурация белков, изменяется проница-
емость мембран, блокируется дыхательная активность и 
др. (Попов и др., 2003; La Torre et al., 2018).

Ионы меди действуют на оомицеты, грибы и бактерии 
(La Torre et al., 2018; Singh et al., 2021).

Один из недостатков препаратов меди – их фитоток-
сичность, которая особенно проявляется в годы с повы-
шенной влажностью воздуха и продолжительным перио-
дом выпадения осадков (Singh et al., 2021).

Дитиокарбаматы. Это контактные фунгициды, в со-
став которых входят атомы металлов. Например, манеб 
содержит марганец, цирам и цинеб – цинк, а манкоцеб 
– марганец и цинк. Тирам представляет собой фунгицид 
без металла в составе (Campanale et al., 2023). Дитиокар-
баматы неспецифично действуют на клетки фитопатоге-
на и ингибируют различные биохимические процессы, в 
которых участвуют сульфгидрильные группы ферментов. 
В результате нарушается биосинтез веществ, транспорт 
энергии и другие биохимические процессы в клетках, что 
приводит к гибели фитопатогенов (Campanale et al., 2023). 

Дитиокарбаматы характеризуются защитным действи-
ем, они наиболее эффективны при использовании непо-
средственно перед заражением или сразу после него. Дан-
ные фунгициды обладают широким спектром действия в 

отношении грибов, оомицетов и бактерий (Gullino et al., 
2010).

Фталимиды. В состав класса входят каптан, каптафол, 
фолпет. Данные фунгициды взаимодействуют с тиольны-
ми и аминогруппами ферментов (Захарычев, 2022).

Они характеризуются защитными свойствами в отно-
шении оомицетов (P. viticola, Ph. infestans), а также аско-
мицетов (Venturia, Botrytis и др.) (Oliver, Beckerman, 2022).

Каптан, каптафол и фолпет обладают тератогенной 
активностью и вызывают образование злокачественных 
новообразований почек при попадании на кожу, а также 
при употреблении обработанных ими овощей и фруктов. 
В связи с этим их применение строго регламентировано, а 
в ряде стран запрещено (Захарычев, 2022).

Хлоронитрилы. В состав класса входит хлоротало-
нил. Это контактный фунгицид неспецифического (ши-
рокого) спектра действия. Он взаимодействует с сульф-
гидрильными группами ферментов, блокируя окисление 
глюкозы (Gallagher et al., 1992; Sherrard et al., 2003; Jintao 
et al., 2020). В результате нарушаются процессы гликолиза 
и выработки энергии, а также ингибируется полимериза-
ция микротрубочек (Захарычев, 2022).

Хлороталонил эффективен в отношении грибов (Rhi-
zoctonia, Sclerotinia) и оомицетов (Pythium) (Sherrard et al., 
2003).

Хиноны. В состав класса входит дитианон. Это кон-
тактный фунгицид защитного действия, подавляющий 
прорастание спор патогенов на поверхности листьев. 
Дитианон взаимодействует с тиольными группами фер-
ментов, участвующих в клеточном дыхании (Stammler 
et al., 2014). Фунгицид эффективен в отношении ложно-
мучнисторосяных патогенов, а также аскомицетов (Colle-
totrichum, Elsinoe, Venturia, Exobasidium и др.) (Mustafee et 
al., 2007; Scariot et al., 2018). Он нарушает рост мицелия и 
прорастание конидий (Amponsah et al., 2012; Mirković et 
al., 2015).

Заключение
Оомицеты представляют собой таксономическую 

группу гетеротрофных организмов, которые, несмотря на 
наличие некоторых схожих с грибами признаков, суще-
ственно от них отличаются. Многие оомицеты являются 
возбудителями болезней сельскохозяйственных растений, 
вызывая фитофтороз, пероноспороз (ложную мучнистую 
росу), корневую гниль, белую ржавчину и др. Основным 
методом защиты посевов остается применение фунгици-
дов. Учитывая различия между грибами и оомицетами, 

не все из известных действующих веществ эффективны в 
отношении последних. В настоящее время перечень фун-
гицидов для защиты от оомицетов достаточно обширен и 
насчитывает 21 химический класс. Они ингибируют ме-
таболизм нуклеиновых кислот, цитоскелет и моторные 
белки, дыхание, синтез или транспорт липидов, биосинтез 
клеточной стенки и др., а также запускают защитные реак-
ции в растении-хозяине.
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Oomycetes are a large group of heterotrophic organisms that evolutionarily differ from true fungi. They can be 
either free-living or parasitic. Among the parasites, the causal agents of agricultural plant diseases are of great economic 
importance. Oomycetes cause devastating diseases such as potato late blight, downy mildew of grapes, vegetables, and 
cruciferous crops. They also infect the roots of many agricultural plants, causing blackleg and root rots. The severe damage 
caused by these diseases has driven the development of various chemical fungicides aimed at protecting crops against 
oomycetes. However, given the evolutionary differences between oomycetes and true fungi, some fungicides are not 
effective against oomycetes. This paper provides a review of the chemical classes of fungicides used for protection against 
Oomycota, their modes of action, and their activity spectra.
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