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Во	 второй	 том	 сборника	 «Микология	 сегодня»	 мы	 включили	 статьи	 с	 результата-
ми	 исследований,	 представлявшихся	 на	 II	 Съезде	 микологов	 России	 в	 апреле	 2008	 г.	
Справедливо	было	бы	заметить,	что	ко	времени	выхода	в	свет	сборнику	скорее	прили-
чествует	название	«Микология	вчера».	Кроме	того,	это	не	«Микология	сегодня»	вообще,	
а	только	в	Российской	Федерации,	так	как,	за	небольшим	исключением,	помещенные	в	
сборнике	статьи	содержат	данные	экспериментальных	работ	отечественных	авторов.	

Несмотря	на	 эти	предварительные	замечания,	мы	считаем	публикацию	сборника	по-
лезной.	Он	дает	вполне	объективный	срез	исследований,	проводимых	микологами	разного	
профиля	в	различных	регионах	РФ.	Анализ	представленных	в	сборнике	работ	показывает,	
что	в	России	традиционно	проводятся	исследования	разнообразия	как	макромицетов,	так	
и	микроскопических	грибов,	причем		не	только	в	природных,	но	и	в	техногенных	субстра-
тах,	включая	интерьер	космических	кораблей.	

Многочисленны	исследования	в	области	экологии	грибов,	включающие	изучение	экс-
тремофильных	и	фитопатогенных	видов,	а	также	биотехнологические	поиски	и	разработки	
(лекарственные	 грибы,	 деструкторы	биополимеров,	 грибы	–	 агенты	биокоррозии	и	 др.).	
Широко	используются	биохимические,	физиологические	и	цитологические	методы	для	ре-
шения	вопросов	фундаментальной	и	прикладной	микологии.	Однако,	несопоставимо	мало,	
по	сравнению	с	зарубежными	исследованиями,	в	эти	годы	у	нас	использовались	генетиче-
ские	и	молекулярные	технологии.	

Почти	единственной	областью	их	приложения	стала	систематика	и	филогения	практи-
чески	важных	групп	грибов,	представленная	в	сборнике	рядом	прекрасных	исследований.	
Нет	еще	у	нас	работ,	посвященных	изучению	экспрессии	генов,	молекулярным	механизмам	
морфогенеза,	сигнальной	трансдукции	и	другим	горячим	точкам	в	современной	молекуляр-
ной	микологии.	Национальная	академия	микологии	будет	способствовать	развитию	подоб-
ных	исследований	в	будущем.

ПРЕДИСЛОвИЕ
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уДК 582.288 : 57.06

Гагкаева Т. Ю.

КЛаССИфИКацИЯ ГРИбОв РОДа Fusarium – 
ДИСКуССИЯ ДЛИНОю в ДвЕСтИ ЛЕт 
Аннотация:	 Род Fusarium один из наиболее многочисленных, гетерогенных групп грибов, широко 

распространенных в природе. Вся 200 –летняя история классификации грибов рода Fusarium связана с 
попытками исследователей оценить существующее разнообразие морфологических признаков грибов, 
установить диапазоны типичных значений для того или иного таксона. Дополнительное привлечение в 
классификацию физиолого-биохимических и молекулярно-генетических признаков позволяет выявить 
реально существующие виды, описать их свойства  
и систематизировать. 

Ключевые	слова:	 грибы, Fusarium, классификация, методы 

Gagkaeva T. Yu.

ClassifiCations of fusarium genus:  
the subjeCt of debate for 200 years
Summary:	 Fusarium genus is the most common and heterogeneous group of fungi in many parts of the world. The 

taxonomical status of Fusarium fungi has been the subject of considerable debate for 200 years. The existing 
classifications with widely differing species concepts were based of morphological and cultural characteristics. 
This feature of Fusarium species has resulted in several classification systems. modern approaches have been 
used to assess relationship among Fusarium fungi. strict taxonomic classification can include information on 
physiological, biochemical and genetic fungal traits. 

Keywords:		 classification, fungi,Fusarium, methods

По древней китайской классификации животные подразделяются на: а) принадлежащих 
Императору; б) набальзамированных; в) дрессированных; г) молочных поросят; д) сирен;  
е) сказочных; ж) бродячих собак; з) включенных в данную классификацию; и) дрожащих  
как сумасшедшие; к) неисчислимых; л) нарисованных самой лучшей верблюжьей кисточкой; м) 
других; н) тех, которые только что разбили цветочную вазу и о) тех, которые издалека напоминают 
мух. Хорхе Луис Борхес «Другие исследования»: 1937 – 1953. 

Классификация	 –	 условное	 разделение	 со-
вокупности	 каких-то	 объектов	 или	 явлений	 по	
группам	 в	 соответствии	 с	 какими-либо	 общим	
признаком	или	признаками.	Эти	признаки	могут	
быть	лишь	внешне	сходными,	частными	 (искус-

ственная	классификация)	или	глубоко	причинны-
ми,	существенными,	функционально	значимыми	
признаками,	 заложенными	 в	 самой	 природе	 ве-
щей	(естественная	классификация,	например,	си-
стематика)	(Реймерс,	1991).	
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Гагкаева Т. Ю. Классификация грибов рода Fusarium – дискуссия длиною в двести лет 

Таксономический	 статус	 род	 Fusarium	 впер-
вые	получил	в	1809	году	благодаря	немецкому	ми-
кологу	Х.	Ф.	Линку	(H.	F.	Link),	объединившему	в	
одну	группу	все	грибы	имеющие	веретеновидно-
серповидную	форму	конидий.	Вся	двухсотлетняя	
история	 классификации	 грибов	 рода	 Fusarium	
связана	с	попытками	исследователей	оценить	су-
ществующее	 разнообразие	 признаков,	 выявить	
реально	 существующие	 виды,	 описать	 их	 свой-
ства	и	систематизировать.	

На	 изогнутость	 конидий	 как	 диагности-
ческий	 признак	 впервые	 обратили	 внимание	
Д.	Ф.	Л.	Шлехтендаль	и	А.	К.	Корда	(Schlechtendahl,	
1824	 и	 Corda,	 1829;	 цит.:	 Наумов,	 1916).	 В	 1832	
году	шведский	миколог	E.	M.	Fries	на	основании	
изогнутости	 конидии	и	 характера	мицелия	 выде-
лил	2	рода:	Fusarium	и	Fusisporium.	К	1871	году	ко-
личество	названий	видов	грибов,	имеющих	сход-
ные	признаки,	стало	огромным	и	итальянский	уче-
ный	P.	A.	Saccardo,	попытался	свести	имеющиеся	
разнообразие	в	логические	группы.	Он	объединил	
Fusarium	 и	Fusisporium	 в	один	род	и	свел	до	не-
скольких	все	описанные	виды	(цит.:	Наумов,	1916).	

Поскольку	грибы	рода	Fusarium	имеют	доста-
точно	 крупные	 споры	 со	 своеобразной	 формой,	
то	 многие	 микологи	 выявляли	 их	 на	 различных	
субстратах.	Несмотря	на	усилия	P.	А.	Saccardo,	к	
концу	19	века	опять	было	описано	более	1000	ви-
дов,	относящихся	к	роду	Fusarium.	

Огромным	 вкладом	 в	 понимание	 структу-
ры	 этого	 рода	 стала	 таксономическая	 систе-
ма	 немецких	 микологов	 Г.	 В.	 Волленвебера	 и	
О.	 А.	 Рейнкинга	 (Wollenweber,	 Reinking,	 1935).	
Исследователи,	 в	 результате	 длительного	 экспе-
риментального	изучения	имеющихся	в	коллекции	
штаммов,	вычленили	комплекс	морфологических	
критериев	пригодных	для	диагностических	целей	
(размеры	 конидий,	 количество	 перегородок,	 тип	
спороношения,	 пигмент,	 склероции),	 и	 на	 этом	
основании	разделили	род	Fusarium	на	16	секций,	
66	видов,	55	разновидностей	и	22	формы.

Американские	 ученые	 В.К.	 Снайдер	 и	
Г.	 Н.	 Хансен	 (Snyder,	 Hansen,	 1940)	 предложи-
ли	свою	концепцию	таксономии	рода.	Они	выя-
вили	 огромную	 вариабельность	 субкультур,	 по-
лученных	 из	 одной	 родительской	 культуры	 гри-
ба,	 и	 свели	 все	 существующее	 многообразие	 к	
9	 видам.	 Согласно	 их	 классификации	 4	 секции	
по	системе	Г.	В.	Волленвебера	и	О.	А.	Рейнкинга	
(Wollenweber,	 Reinking,	 1935)	 —	 Discolor, 
Gibbosum, Roseum и Arthrosporiella	 были	 объ-
единены	в	 один	 вид	F. roseum	 f.	cereale	 (Cooke)	
W.	C.	Snyder	&	H.	N.	Hansen	(1945).	Они	предло-
жили	использовать	неботаническую	номенклату-

ру	«культивар».	По	их	мнению,	например,	пато-
генный	штамм	F. graminearum	должен	был	быть	
назван	F. roseum	 f.	 sp.	 cerealis	 ‘Graminearum’,	 а	
непатогенный	 –	 F. roseum.	 Несмотря	 на	 актив-
ную	критику	этой	системы,	она	достаточно	дол-
го	(30	–	35	лет)	активно	использовалась	миколога-
ми,	в	основном	на	территории	США,	значитель-
но	снизив	ценность	полученных	ими	в	этот	пери-
од	результатов.	

По	 данным	 сотрудника	 лаборатории	 мико-
логии	 ВИЗР	 А.	 И.	 Райлло	 (1950)	 род	 Fusarium	
включал	17	 секций	и	55	видов,	 10	подвидов,	 55	
разновидностей	 и	 61	 форму.	 Она,	 изучая	 моно-
споровые	изоляты,	сделала	акцент	на	морфологи-
ческих	характеристиках,	которые,	и	в	настоящее	
время,	 имеют	 важное	 диагностическое	 значение	
для	грибов	этого	рода	–	форма	апикальной	клет-
ки,	изгиб	конидии,	преобладающее	число	перего-
родок.	А.	И.	Райлло	предложила	использовать	для	
описания	 разновидностей	 и	 форм	 значительно	
варьирующие	 в	 субкультурах	 показатели:	 длина	
и	ширина	 конидий,	 пигментация,	 наличие	 скле-
роциев,	 тип	 спорообразования	 (спородохии,	 пи-
онноты,	псевдопионноты).	К	сожалению,	ранняя	
смерть	этого	выдающегося	советского	миколога,	
не	 позволила	 завершить	 исследования,	 однако	
вклад	А.	И.	Райлло	в	таксономию	рода	Fusarium	
несомненен.	

В.	И.	Билай	(1955,	1977)	показала	значитель-
ную	 вариабельность	 культивируемых	 штаммов	
грибов.	 Ею	 были	 проведены	 оценка	 амплиту-
ды	 изменчивости	 морфологических	 и	 культу-
ральных	 признаков	 под	 влиянием	 различных	
факторов	 (температура,	 влажность,	 состав	 сре-
ды,	 возраст	 культуры),	 анализ	 сравнительной	
физиологии	 и	 экологии	 грибов.	 На	 основании	
полученных	результатов	она	установила	 в	 рам-
ках	рода	9	секций,	31	вид	и	28	разновидностей.	
Предложенные	В.	И.	Билай	изменения	в	рамках	
рода,	 например,	 совмещение	 секции	 Liseola	 и	
Elegans,	а	также	Gibbosum	и	Discolor,	в	настоя-
щее	 время	 имеют	 некоторое	 подтверждение	 в	
рамках	филогенетической	систематики	(Windels,	
1991;	Baayen	et	al.,	2001).	Однако,	часто	внесен-
ные	В.	И.	Билай	преобразования	не	обоснованы	
и,	 на	 наш	 взгляд,	 затрудняют	 идентификацию	
грибов.

Английский	миколог	Колин	Бус	(Booth,	1971)	
впервые	 привлек	 в	 таксономическую	 систему	
анаморфно-телеоморфные	 связи	 грибов.	 Также	
он	первый	показал	ценность	информации	о	кони-
диогенных	структурах	для	разграничения	видов.	
Предложенная	 им	 структура	 рода	 включает	 12	
секций,	44	вида	и	7	разновидностей.	
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Активно	 используемая	 в	 настоящее	 время	
таксономическая	 система	 немецких	 микологов	
В.	 Герлаха	 и	 Х.	 Ниренберг	 (Gerlach,	 Nirenberg,	
1982)	основана	на	таксономии	Г.	В.	Волленвебера	
и	О.	А.	Рейнкинга	(Wollenweber,	Reinking,	1935)	
и	 описывает	 16	 секций,	 73	 вида	 и	 26	 разновид-
ностей.	Это	работа	имеет	фундаментальное	зна-
чение	 для	 систематики	 рода,	 хотя	 критикуется	
рядом	 авторов,	 например,	 за	 установление	 ста-
туса	некоторых	видов,	основанного	на	описании	
лишь	 нескольких	штаммов	 (Nelson	 et	 al.,	 1983).	
Несомненная	 важность	 этой	 работы	 состоит	 в	
изучении	коллекции	штаммов,	собранных	в	раз-
личных	регионах	мира	и	с	различных	субстратов,	
в	скрупулезном	анализе	существующей	информа-
ции	по	таксономии	рода.	Значительным	вкладом	
авторов	в	систематику	рода	является	добавление	
информации	 о	 строении	 конидиогенных	 струк-
тур,	без	учета	которой	по	современным	воззрени-
ям	идентификация	грибов	невозможна.	

В	1983	году	опубликована	таксономическая	си-
стема	 американских	исследователей	П.	Е.	Нель-
сона	и	Т.	А.	Тоуссоуна	и	южноафриканского	ис-
следователя	В.	Ф.	О.	Маразаса	(Nelson,	Toussoun,	
Marasas,	1983)	в	которой	род	Fusarium	представ-
лен	12	секциями	и	30	видами	грибов.	В	этой	книге	
приведены	цветные	фотографии	культур	грибов	и	
описаны	варианты	видов	на	основании	типа	про-
дуцируемого	пигмента.	Годом	позже	эти	же	авто-
ры	опубликовали	книгу,	в	которой	морфологиче-
ские	описания	видов	были	дополнены	информа-
цией	об	их	токсинопродуцирующей	способности	
(Marasas	et	al.,	1984).	

Многие	 таксономические	 системы	 Fusarium	
используют	 внутривидовые	 ранги,	 как	 подвид	
subspecies (subsp.),	 разновидность	varietas	 (var.),	
форма	forma	(f.)	и	специализированная	форма	for-
mae speciales (f.	sp.).	К	подвиду	относится	группа	
штаммов	 морфологически	 сходная	 с	 описанием	
вида,	но	характеризующаяся	некоторыми	частны-
ми	 отличиями,	 не	 имеющими	 таксономическую	
значимость.	Иногда	 детальные	 комплексные	 ис-
следования	 возводили	 подвиды	 в	 ранг	 вида,	 на-
пример	F. avenaceum subsp.	avenaceum (Fr.)	Sacc.	
(1886)	 (=F. avenaceum (Fr.)	 Sacc.	 (1886)),	F. ave-
naceum subsp.	 aywerte	 Sangal.	 et	 L.	 W.	 Burgess	
(1995),	 (=	 F. aywerte	 (Sangal.	 et	 L.	 W.	 Burgess)	
Benyon	 et	 L.	 W.	 Burgess,	 (2000)),	 F. avenaceum 
subsp.	nurragi	 Summerell	 et	L.	W.	Burgess	 (1995)	
(=	F. nurragi	(Summerell	et	L.	W.	Burgess)	Benyon,	
Summerell	et	L.	W.	Burgess	(2000))	(Benyon	et	al.,	
2000).	 Разновидность	 –	 часто	 устанавливаемый	
для	морфологических	видов	Fusarium	ранг,	пре-
имущественно	 основанный	 на	 выявлении	 мак-

симальных	 значений	 диапазонов	 количествен-
ных	 признаков	 (размеры	 микроструктур,	 интен-
сивность	 спороношения,	 преобладающее	 чис-
ло	перегородок	в	конидиях).	Выделение	формы,	
как	правило,	основано	на	различиях	в	типе	пиг-
ментации	 культур.	 Специализированные	 формы	
(f.	sp.)	−	морфологически	идентичны	и	характери-
зируют	патогенность	штаммов	одного	вида	гриба	
по	 отношению	 к	 определенным	 растениям.	 Это	
разделение	 особенно	 активно	 применяется	 для	
вида	F. oxysporum.	 Описано	 более	 сотни	 специ-
ализированных	форм,	 например,	F. oxysporum	 f.	
sp.	vasinfectum	W.	C.	Snyder	et	H.	N.	Hansen	(1940)	
поражающий	 хлопчатник,	F. oxysporum	 f.	 sp.	 ly-
copersici	W.	C.	Snyder	et	H.	N.	Hansen	(1940)	по-
ражающий	пасленовые,	Fusarium oxysporum	f.	sp.	
cubense	W.	C.	Snyder	et	H.	N.	Hansen	(1940)	–	пато-
ген	банана и	другие	(Index	Fungorum,	http://www.
indexfungorum.org).	Однако,	изучение	патогенных	
свойств	штаммов	 гриба,	 как	правило,	 показыва-
ет	отсутствие	строгой	специфичности	к	пораже-
нию	 определенного	 вида	 растения	 (Armstrong,	
Armstrong,	1981).

Особый	 интерес	 в	 таксономии	 представля-
ет	 изучение	 анаморфно	 –	 телеоморфных	 связей.	
Конидиальные	грибы	рода	Fusarium	–	это	анамор-
фы	Ascomycota,	однако	в	процессе	эволюции	мно-
гие	из	них	лишились	 в	жизненном	цикле	полово-
го	 процесса.	 Подавляющее	 большинство	 видов	
Fusarium относятся	к	роду	Gibberella. Кроме	того,	
к	роду	Haematonectria относится телеоморфа	ком-
плекса	видов	F. solani	 –	H. haematococca	 (Berk.	 et	
Broome)	Samuels	et	Rossman,	 in	Rossman,	Samuels,	
Rogerson	 et	 Lowen	 (1999)	 (ранее	 известная	 как	
Nectria haematococca	Berk.	et	Broome	(1873)). К	роду	
Albonectria относится Albonectria rigidiuscula	(Berk.	
et	Broome)	Rossman	et	Samuels	 (1999)	–	телеомор-
фа F. decemcellulare Brick	 (1908)	 (Index	Fungorum,	
http://www.indexfungorum.org). Телеоморфы	грибов	
рода	 Fusarium	 имеют	 ограниченное	 разнообразие	
таксономически	пригодных	характеристик	(размер	
и	окраска	перитециев,	размеры	асков,	размеры,	изо-
гнутость	и	количество	перегородок	аскоспор),	явно	
недостаточное	для	разграничения	видов	этой	гете-
рогенной	группы	грибов.

Все	 существующие	 таксономические	 систе-
мы	 рода	Fusarium основаны	 на	 морфологическом	
критерии	 вида,	 описывающем	 грибы	 в	 анаморф-
ной	стадии	развития.	Наиболее	яркими	отличитель-
ными	 родовыми	 признаками	 грибов	 являются	 на-
личие,	 габитус	 и	 способ	 образования	 фиалокони-
дий	(макроконидий	и	микроконидии). В	то	же	вре-
мя,	выделение	грибов	в	род	Fusarium	на	основании	
только	наличия	серповидно-веретеновидных	кони-
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дий	 не	 является	 основополагающим.	 Так,	 напри-
мер,	грибы Coelomycetes (Botryocrea,	Heteropatella,	
Zelosatchmopsis,	 Libartania,	 Pycnofucarium	 и	 др.)	
также	имеют	серповидные	конидии	сходные	с	гри-
бами	 Fusarium.	 В	 конце	 XX	 века	 виды	 F. nivale	
Ces.	ex	Berl.	 et	Voglino	 (1886)	и	F. tabacinum (J.	F.	
H.	Beyma)	W.	Gams	(1968),	имеющие	серповидные	
конидии,	но	отличающиеся	по	типу	конидиогенных	
клеток	(аннелиды)	и	половому	спороношению,	пе-
ренесены	из	рода	Fusarium,	соответственно,	в	род	
Microdochium (M. nivale	(Fr.)	Samuels	et	I.	C.	Hallett	
(1983))	 и	 в	 Plectosporium	 (P. tabacinum	 (J.	 F.	 H.	
Beyma)	M.	E.	Palm,	W.	Gams	et	Nirenberg	(1995)).	

 Кроме	того,	не	все	виды	грибов	рода	Fusarium 
образуют	макроконидии или	 образуют	 их	 очень	
редко.	 Гриб	 F. poae	 (Peck)	 Wollenw.,	 in	 Lewis	
(1913),	 как	 правило,	 образующий	 округлые	 ми-
кроконидии	 на	 разветвленных	 конидиеносцах, 
вначале	был	отнесен	к	роду	Sporotrichum.	Также	
некоторые	виды	из	комплекса	грибов	F. solani	не	
формируют	макроконидии,	поэтому	первоначаль-
но	 на	 основании	 микроконидиального	 спороно-
шения	были	отнесены	к	Acremonium.	

Как	выше	было	показано,	существующие	клас-
сификационные	системы	рода	Fusarium,	основан-
ные	 на	 сравнительно-морфологическом	 анали-
зе	фенотипов,	значительно	различаются	по	числу	
представленных	 видов	 и	 секций.	 Используя	 ис-
ключительно	внешнее	сходство,	они	являются	ис-
кусственными,	отражая	субъективное	мнение	ав-
торов	о	том,	какой	признак	нужно	считать	наибо-
лее	существенным	для	установления	границ	вну-
триродовых	таксонов.	Сходство	морфологии	при-
водит	к	появлению	проблемы	видов	–	двойников,	

представляющих	 совокупность	 генетически	раз-
личных	 видов,	 с	 перекрывающимся	 диапазоном	
морфологических	признаков.

Кроме	того,	проявления	качественных	и	коли-
чественных	 признаков	 изучаемых	 культур	 гри-
бов	в	значительной	степени	зависят	от	факторов	
внешней	 среды.	 Вариабельность	 признаков,	 на-
блюдаемых	 у	 различных	 штаммов	 одного	 вида,	
выращенных	на	 одной	 среде,	 часто	 значительно	
меньше,	чем	вариабельность	этих	же	признаков	у	
одного	штамма,	выращенного	на	разных	средах.	

Привлечение	 морфометрических	 параметров	
часто	 оказывает	 значительную	 помощь	 в	 пре-
одолении	 субъективной	 интерпретации	 стан-
дарта	вида.	Так,	например,	вид	F. cerealis	харак-
теризуется	 высоким	 сходством	 с	 F. culmorum	 и	
F. graminearum,	 занимая	 промежуточное	 поло-
жение	 между	 ними	 без	 отчетливых	 фенотипи-
чески	 обособленных	 границ	 (Гагкаева,	 2009).	
Штаммы	этого	вида	поражают	различные	расте-
ния	и	широко	распространены	на	территории	раз-
ных	 континентов.	Однако	 до	 настоящего	 време-
ни	вид	F. cerealis	не	выявляется	в	России,	веро-
ятно,	поскольку	его	описание	отсутствует	в	так-
сономической	системе	В.	И.	Билай	(1955,	1977),	
широко	 используемой	 русскоязычными	 миколо-
гами.	 Невзирая	 на	 значительное	 морфологиче-
ское	 сходство	 штаммов F. cerealis,	 F. culmorum	
и	F. graminearum,	морфометрический	анализ	по-
казал,	что	различия	в	средней	длине	макрокони-
дий	 на	 питательной	 среде	 с	 низким	 содержани-
ем	углеводов	(гвоздично-листовой	агар,	ГЛА)	до-
статочно	 существенные	 и	 позволяют	 идентифи-
цировать	штаммы	этих	видов	(табл.	1).	В	резуль-

Таблица 1
Размер макроконидий штаммов Fusarium cerealis, F. culmorum и F. graminearum 

(две недели роста при 23 °C в темноте на ГЛА)

Вид Количество перегородок  
в макроконидии, шт.

Средний 
размер,  

мкм

Варьирование размера, 
мкм

Соотношение длины  
и ширины конидий

F. graminearum
3

41.9	х	5.5 40.5	–	42.6	х	4.7	–	6.5 7.5
F. cerealis 30.0	х	5.5 23.5	–	33.6	х	4.3	–	7.0 5.2
F. culmorum 28.7	х	6.0 21.5	–	34.8	х	4.2	–	7.6 5.6
F. graminearum

4
44.2	х	5.4 37.4	–	50.0	х	4.7	–	6.5 8.2

F. cerealis 38.2	х	5.9 25.4	–	48.1	х	4.9	–	7.0 6.3
F. culmorum 34.7	х	6.2 28.4	–	39.4	х	5.0	–	7.6 5.6
F. graminearum

5
47.2	х	5.7 39.4	–	57.5	х	4.6	–	6.7 8.3

F. cerealis 41.3	х	5.9 31.6	–	58.1	х	4.8	–	7.2 7.0
F. culmorum 36,7	х	6.5 30.2	–	44.9	х	5.1	–	7.5 5.5
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тате	 изучения	 нашей	 коллекции	 штаммов,	 гриб	
F. cerealis	был	обнаружен	на	территории	Северо-
Кавказского,	 Центрального	 и	 Дальневосточного	
регионов	РФ.	

Различия	 штаммов	 по	 скорости	 роста	 явля-
ются	дополнительным	диагностическим	призна-
ком	 для	 выявления	 видов	 –	 двойников.	 Так,	 на-
пример,	 при	 высоком	 морфологическом	 сход-
стве	 видов	F. sambucinum	 sensu	 lato,	штаммы	F. 
sambucinum	sensu	stricto	и	F. venenatum	Nirenberg	
(1995)	 растут	 на	 картофельно	 –	 сахарозной	 сре-
де	 значительно	 активнее,	 чем	 штаммы	 вида	 F. 
torulosum	(Berk.	et	M.	A.	Curtis)	Nirenberg	(1991).	
Скорость	роста	штаммов	вида	F. armeniacum (G.	
A.	Forbes,	Windels	et	L.	W.	Burgess)	L.	W.	Burgess	
et	 Summerell	 (2000)	при	 температуре	25	 –	 30	 ºС	
существенно	выше,	чем	штаммов,	морфологиче-
ски	идентичного	ему	вида	F. acuminatum	(Leslie,	
Summerell,	2006).	

Строение	 конидиогенных	 структур	 в	 настоя-
щее	время	активно	используется	в	таксономиче-
ских	целях.	У	Fusarium описаны	два	типа	кониди-
огенеза:	энтеробластический	и	голобластический.	
Фиалидные	конидиогенные	клетки	с	одним	локу-
сом	 (монофиалиды)	 характерны	для	 всех	 видов,	
фиалидные	конидиогенные	клетки	с	двумя	и	бо-
лее	локусами	(полифиалиды)	характерны	только	
для	некоторых	видов	грибов	и	используются	как	
критерий	вида	(F. sporotrichioides,	F. chlamydospo-
rum Wollenw.	et	Reinking	(1925), F. proliferatum,	F. 
subglutinans),	но	не	более	высоких	таксономиче-
ских	групп.	

В	 результате	 голобластического	 конидиоге-
неза	 образуются	 бластоспоры	 (мезоконидии)	
веретеновидно-ланцетовидной	 формы	 с	 конеч-
ными	 клетками	 простой	 клиновидной	 формы,	
обычно	 с	 3	 –	 4	 перегородками	 (Pascoe,	 1990).	
Образование	мезоконидий	типично	для	видов	F. 
sporotrichioides,	 F. chlamydosporum, F. incarna-
tum (син.	F. semitectum Berk.	et	Ravenel	(1875)),	F. 
camptoceras Wollenw.	et	Reinking	 (1925),	но	так-
же	некоторое	количество	подобных	конидий	мож-
но	обнаружить	у	F. avenaceum	 и	F. subglutinans.	
Однако	тип	конидиогенеза	даже	у	одного	и	того	
же	вида	Fusarium	не	всегда	является	стабильным	
признаком.

Образование	 хламидоспор	 может	 быть	 ис-
пользовано	в	качестве	диагностического	призна-
ка.	 В	 то	 же	 время,	 если	 некоторые	 виды/штам-
мы	грибов,	как	правило,	образуют	хламидоспоры	
быстро,	почти	одновременно	с	началом	роста	ро-
стом	вегетативного	мицелия,	для	других	необхо-
дим	продолжительный	период	времени.	Поэтому	
наличие	 хламидоспор	 и	 способ	 их	 образования	

является	диагностическим	признаком,	а	их	отсут-
ствие	 –	 неинформативный	 признак.	 Например,	
виды	F. graminum	Corda	(1837)	и	F. heterosporum	
Nees	et	T.	Nees	(1818)	принципиально	различают-
ся	только	по	способности	образовывать	хламидо-
споры,	и	на	основании	этого	классифицируются	в	
различные	 секции	 (Wollenweber,	Reinking,	 1935;	
Gerlach,	Nirenberg,	1982).	Современные	исследо-
вания	штаммов	морфологически	идентифициро-
ванных	как	F. graminum	и	F. heterosporum	показа-
ли	их	высокое	сходство	и	позволили	утверждать	
существование	только	одного	вида	–	по	приори-
тетности	 публикации	 название	 таксона	 −	F. het-
erosporum (Ali	et	al.,	1996).	

Основополагающим	 тезисом	 для	 выделения	
вида,	является	наличие	общих	свойств,	характе-
ризующих	представителей	данного	таксономиче-
ского	 ранга.	Низкая	 информативность	морфоло-
гических	признаков	ведет	к	необходимости	при-
влечения	в	классификацию	дополнительных	при-
знаков,	например,	физиолого-биохимических.

Разнообразие	 продуцируемых	 грибами	 мета-
болитов	 (пигменты,	 антибиотики,	 токсины,	 экс-
трацеллюлярные	 белки)	 огромно,	 и	 перспектив-
ность	использования	их	в	систематике	несомнен-
на.	Вторичные	метаболиты	 грибов	Fusarium	 яв-
ляются	 объектом	 особо	 пристального	 изучения,	
поскольку	 представляют	 значительный	 коммер-
ческий	интерес.	С	одной	 стороны,	многие	 виды	
продуцируют	 фузариотоксины,	 опасные	 для	 те-
плокровных,	 с	 другой	 стороны,	 грибы	образуют	
биологически	активные	вещества,	например,	гиб-
береллины	−	стимуляторы	роста	и	развития	рас-
тений.	

В	 последние	 годы	 стало	 отчетливо	 ясно,	 что	
каждый	вид	гриба	имеет	специфический	профиль	
вторичных	метаболитов	—	хемотип	 (Logrieco	 et	
al.,	 1999;	 Thrane,	 2001;	 Кононенко	 и	 др.,	 2004;	
Moss,	 Thrane,	 2004;	 Kononenko,	 Burkin,	 2006).	
Активно	 разрабатываемая	 хемотаксономия	 гри-
бов	 рода	Fusarium	 не	 только	 уточняет	 стандарт	
вида,	но	и	позволяет,	при	использовании	макси-
мально	возможного	количества	признаков,	судить	
о	 родственных	 связях	 таксономических	 групп	
(Logrieco	et	al.,	1999;	Tan,	Niessen,	2003;	Nicholson	
et	al.,	2004;	Kristensen	et	al.,	2005,	2007).	

Фузариотоксины	представлены	большой	груп-
пой	веществ,	различных	по	химическому	строе-
нию	—	токсины	трихотеценового	ряда,	фумони-
зины,	зеараленон,	монилиформин	(Marasas	et	al.,	
1984;	Thrane,	2001;	Mirocha	et	al.,	2003;	Кононенко	
и	др.	2004).	Наиболее	изученной	группой	метабо-
литов	 являются	 трихотеценовые	 микотоксины,	
которые,	 согласно	 химическому	 строению,	 под-
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разделяются	на	тип	А	и	тип	В.	Тип	А	включает	
Т-2	и	НТ-2	токсины,	диацетоксисцирпенол,	моно-
ацетоксисцирпенол,	неосоланиол.	Тип	В	подраз-
деляется	 на	 две	 хемогруппы:	 дезоксиниваленол	
(ДОН)	и	ниваленол	(НИВ).	В	свою	очередь,	ДОН	
продуцирующие	штаммы	в	процессе	биосинтеза	
могут	 накапливать	 моноацетаты	 (3-ацетат	 ДОН	
или	15-ацетат	ДОН)	и	их,	 соответственно,	клас-
сифицируют	как	3-	или	15-	ацетат	ДОН	хемотипы	
(Mirocha	et	al.,	2003;	Jennings	et	al.,	2004).

Показано,	что	виды	F. graminearum,	F. culmo-
rum, F. cerealis,	F.	 sporotrichioides, F. poae обра-
зуют	трихотеценовые	микотоксины	и	не	способ-
ны	синтезировать	фумонизины	и	монилиформин.	
В	тоже	время,	виды	F.	sporotrichioides, F. poae об-
разуют	трихотеценовые	микотоксины	только	типа	
А,	а	виды	F. graminearum, F.cerealis,	F. culmorum 

продуцируют	 трихотецены	 типа	 В.	 Не	 способ-
ны	 продуцировать	 трихотеценовые	 микотокси-
ны	виды	F. solani,	F. oxysporum, F. avenaceum, F. 
tricinctum,	и	виды	комплекса	G. fujikuroi	(F. verti-
cillioides,	F. proliferatum, F. subglutinans и	другие).	
Фумонизины	образуют	некоторые	виды	комплек-
сов	G. fujikuroi и F. oxysporum, синтез	 монили-
формина	характерен	для F. avenaceum и	F. tricinc-
tum, а	также	для	некоторых	штаммов F. solani и 
F. oxysporum (Chelkowski	et	al.,	1990;	Logrieco	et	
al.,	1999;	Marasas	et	al.,	1984;	Proctor	et	al.,	2003,	
2004;	 Tan,	 Niessen,	 2003;	 Nicholson	 et	 al.,	 2004;	
Kristensen	 et	 al.,	 2005,	 2007;	Desjardins,	 2003).	В	
таблице	2	приведена	сводная	информация	о	спо-
собности	некоторых	видов	Fusarium продуциро-
вать	микотоксины,	составленная	по	цитируемым	
выше	публикациям.	

Таблица 2
Основные микотоксины, продуцируемые видами рода Fusarium

Вид 
Трихотеценовые микотоксины

ЗЕА МОН ФУМ ЭНН ФУЗ
 ДОН  НИВ Т-2  ДАС

F. graminearum	Schwabe	(1839) ++ + 	 	 ++ 	 	+
F. culmorum	(W.	G.	Sm.)	Sacc.	(1892) ++ + 	 	 ++ 	 	+
F. cerealis	(Cooke)	Sacc.	(1886) ++ ++ + +
F. sporotrichioides	Sherb.	(1915) 	 	 ++ ++ + 	 	
F. poae	(Peck)	Wollenw.	(1913) 	 ++ + ++ 	 	+
F. langsethiae	Torp	et	Nirenberg	(2004) ++ ++ 	
F. avenaceum (Fr.)	Sacc.	(1886) 	 	 	 	 + ++ +? 	++ ++
F. tricinctum	(Corda)	Sacc.	(1886) 	 	 	 	 	 ++ 	+? 	++ ++
F. acuminatum Ellis	et	Everh.	(1895) 	 	 	 + 	 	+ +
F. sambucinum Fuckel	(1870) 	 	 + ++ 	 	 	+ 	
F. equiseti (Corda)	Sacc.	(1886) 	 +? 	+? ++ ++ + 	 	
F. verticillioides	(Sacc.)	Nirenberg	(1976) 	 	 	 	 	 ++ ++ +
F. proliferatum	(Matsush.)	Nirenberg	ex	
Gerlach	et	Nirenberg	(1976)

	 	 	 	 	 + 	++ ++ ++

F. subglutinans (Wollenw.	et	Reinking)	
P.	E.	Nelson,	Toussoun	et	Marasas	(1983)

	 	 	 	 + ++ 	 	 ++

F. incarnatum	(Desm.)	Sacc.	(1886) +? +? + +
F. oxysporum	Schltdl.	(1824) + + + +
F. redolens	Wollenw.	(1913) +
F. solani	(Mart.)	Sacc.	(1881) +
F. lateritium Nees	(1816) +
F. heterosporum Nees	et	T.	Nees	(1818) +?

Примечание: трихотеценовые	 микотоксины:	 ДОН	 –	 дезоксиниваленол,	 НИВ	 –	 ниваленол,	 Т-2	 –	 Т-2	 токсин,	
ДАС	–	 диацетоксисцирпенол;	ФУМ	–	фумонизины;	МОН	–	монилиформин;	 ЗЕА	–	 зеараленон;	ЭНН	–	 энниатины	
ФУЗ	 –	 фузарин	 С.	 Относительная	 способность	 продуцировать	 микотоксины:	 “+”	 –	 низкая;	 “++”–	 высокая;		
“+?”	–	несогласованность	информации.	
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Существуют	 факты	 выявления	 новых	 видов	
на	основании	несогласованности	профилей	про-
дуцируемых	 вторичных	 метаболитов	 штаммами	
одного	 морфологического	 вида.	 Так,	 например,	
результаты	изучения	токсикологических	свойств	
штаммов	 широко	 распространенного	 гриба	 F. 
sambucinum sensu	 lato	привели	к	описанию	трех	
морфологически	 сходных	 видов:	 F. sambucinum 
sensu	 stricto	 продуцирует	 диацетоксисцирпенол,	
неосоланиол,	T-2	 токсин	и	 энниатины;	F. torulo-
sum	—	энниатины	и	F. venenatum —,	в	основном,	
диацетоксиcцирпенол	 (Nirenberg,	 1995;	Altomare	
et	 al.,	 1995).	 Вид	 F. armeniacum способен	 про-
дуцировать	 микотоксины	 трихотеценового	 ряда	
(тип	А),	 в	отличие	от	морфологически	сходного	
вида	 F. acuminatum, продуцирующего	 монили-
формин	 и	 энниатины (Burgess	 et	 al.,	 1993).	 На	
основании	 разногласий	 профилей	 продуцируе-
мых	 токсинов	 также	 выявлен	 вид	F. langsethiae,	
морфологически	сходный	с	F. poae,	а по	профи-
лю	 вторичных	 метаболитов	 идентичный	 F. spo-
rotrichioides	(Torp,	Langseth,	1999;	Torp,	Nirenberg,	
2004).	

Биолого-экологические	различия	также	могут	
служить	 одним	 из	 критериев	 для	 установления	
границ	вида.	Например,	уже	в	1969	году	Г.	Пурсс	
(Purss,	 1969),	 на	 основании	 экологической	 при-
уроченности	 и	 вызываемых	 типов	 заболевания,	
разделил	вид	F. graminearum	на	две	группы.	Позже	
была	показана	гетероталличность	штаммов	вида 
F. graminearum	 “группы	 1”	 и	 гомоталличность	
F. graminearum	 “группы	 2”	 (Fransis,	 Burgess,	
1977).	Эти	 два	морфологических	 вида-двойника	
F. pseudograminearum= F. graminearum	 “группы	
1”	(телеоморфа	G. coronicola)	и	F. graminearum = 
F. graminearum	“группы	2”	(телеоморфа	G. zeae)	
формально	описаны	в	1999	году	(Aoki,	O’Donnell,	
1999).	В	настоящее	 время	F. pseudograminearum	
O'Donnell	 et	 T.	 Aoki	 (1999)	 —	 вполне	 само-
стоятельный	 вид,	 статус	 которого	 подтвержден	
многими	 исследованиями	 (Tan,	 Niessen,	 2003;	
Kristensen	et	al.,	2005;	Scott,	Chakraborty,	2006).	

Для	 установления	 видового	 статуса	 исполь-
зуются	 биохимические	 методы,	 в	 том	 числе	
электрофоретическая	 подвижность	 ферментов.	
Расположение	изоферментных	фракций	фермен-
тов	хорошо	интерпретируется	как	фенотип	штам-

ма.	 Полиморфизм	 изозимных	
фракций	 связан	 с	 генетиче-
ским	разнообразием	 грибов	 и	
является	связывающим	звеном	
между	 видимой	 морфологи-
ей	и	собственно	генетической	
информацией.	 По	 частотам	
изоферментных	 локусов	 воз-
можно	 провести	 математиче-
скую	обработку	и	оценить	ге-
нотипическую	 изменчивость	
штаммов,	 внутривидовое	 раз-
нообразие	 и	 родство	 таксоно-
мических	 групп	 (Glynn,	 Rein,	
1969;	 Reddy,	 Stahmann,	 1972;	
Szecsi	et	al.,	1976;	Шаповалова,	
1979;	Гарифуллина	и	др.,	1996;	
Láday,	Szécsi,	2001;	Gagkaeva,	
Yli-Mattila,	2004).	

Хорошим	 примером	 ис-
пользования	 изозимного	 ана-
лиза	для	целей	классификации	
является	исследование	венгер-
ских	 исследователей	 (Láґday,	
Szécsi,	 2001)	 изучивших	 по-
лиморфизм	 шести	 ферментов	
грибов	F. cerealis, F. culmorum, 
F. graminearum и	F. pseudogra-
minearum.	Кластерный	анализ	
четко	 распределил	 анализи-

Таблица 3
Биологические виды (mating populations, MP) комплекса видов  

Gibberella fujikuroi

MP Fusarium (анаформа) Gibberella 
(телеоморфа)

Основное растение – 
хозяин

A F. verticillioides	(Sacc.)	
Nirenberg	(1976)

G. moniliformis Кукуруза

B F. sacchari	(E.	J.	Butler	et	Hafiz	
Khan)	W.	Gams	(1971)

G. sacchara Сахарный	тростник

C F. fujikuroi Nirenberg	(1976) G. fujikuroi Рис
D F. proliferatum	(Matsush.)	

Nirenberg	ex	Gerlach	et	
Nirenberg	(1976)

G. intermedia Различные	растения,	
включая	орхидеи	и	
аспарагус

E F. subglutinans (Wollenw.	&	
Reinking)	P.	E.	Nelson,	Toussoun		
et	Marasas	(1983)

G. subglutinans Зерновые,	кукуруза,	
банан,	манго	и	др.

F F. thapsinum	Klittich,	J.	F.	Leslie,	
P.	E.	Nelson	et	Marasas	(1997)

G. thapsina Сорго,	кукуруза,	
банан

G F. nygamai	L.	W.	Burgess	et	
Trimboli	(1986)

G. nygamai Зерновые,	кукуруза,	
рис

H F. circinatum	Nirenberg	et	
O'Donnell	(1998)

G. circinata Виды	Pinus 

I F. konzum	Zeller,	Summerell	
et	J.	F.	Leslie	(2003)

G. konza Степные	травы	
видов	Andropogon,	
Sporobolis, 
Sorghastrum,	
Bouteloua
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руемые	штаммы	 в	 четыре	 отчетливые	 группы	 в	
соответствии	с	их	видовым	статусом.	Кроме	того,	
показано,	что	сходство	вида	F. graminearum	было	
значительно	 выше с	 F. culmorum и	 F. cerealis,	
чем	с	морфологически	идентичным	ему	видом	F. 
pseudograminearum.	

Концепция	морфологического	 вида,	 традици-
онно	используемая	в	микологии,	в	настоящее	вре-
мя	 дополняется	 концепциями	 биологического	 и	
филогенетического	видов.	В	середине	80-х	годов	
для	выявления	видов	у	 гетероталличных	грибов	
было	 предложено	 использовать	 тест	 на	 скрещи-
ваемость.	 Гибридологический	 анализ	 позволяет	
выявить	группы	организмов	репродуктивно	изо-
лированные	от	других	морфологически	сходных	
групп	—	интерстерильные	группы	(mating	popu-
lations),	впоследствии	получившие	статус	биоло-
гических	видов	(Hsieh	et	al.,	1977;	Kuhlman,	1982;	
Leslie,	 1991).	 Концепция	 биологического	 вида	
широко	используется,	например,	в	секции	Liseola,	
виды	которой	характеризуются	сходными	морфо-
логическими	признаками.	В	различных	таксоно-
мических	 системах	 секция	 Liseola	 включает	 от	
одного	вида	F. moniliforme	(Snyder,	Hansen,	1940),	
до	четырех	 (Nelson	et	 al.,	1983)	и	до	10	видов	и	
разновидностей	(Gerlach,	Nirenberg,	1982).	В	так-
сономической	системе	В.	И.	Билай	вид	F. monili-
forme	объединен	с	видом	F. oxysporum	в	секцию	
Elegans	 (Wr.)	 Snyd	 et	Hans.	 emend.	Bilai	 (Билай,	
1955;	1977).	На	основании	результатов	гибриди-
зации	 штаммов	 было	 идентифицировано	 шесть	
(Kuhlman,	1982;	Leslie,	1991;	Klittich,	Leslie,	1992),	
затем	девять	генетически	изолированных	биоло-
гических	видов.	Они	вначале	получили	аббреви-
атурное	название	по	буквам	алфавита	от	«A−	I»,	
а	 в	последствии	им	был	присвоен	 таксономиче-
ский	статус	видов	(Leslie,	2001;	Desjardins,	2003;	
Zeller	et	al.,	2003;	Leslie	et	al.,	2004).	В	современ-
ной	научной	литературе	эти	виды,	морфологиче-
ски	высоко	сходные	в	телеоморфной	и	анаморф-
ной	стадиях,	но	неспособные	скрещиваться	меж-
ду	собой,	принято	объединять	в	комплекс	видов	
Gibberella fujikuroi.	

Выявление	биологических	видов	имеет	суще-
ственные	 ограничения,	 поскольку	 многие	 гри-
бы	 Fusarium утратили	 способность	 к	 образова-
нию	половой	стадии.	Известно,	что	подавляющее	
большинство	видов	рода	Gibberella	являются	ге-
тероталличными	грибами,	штаммы	которых	име-
ют	 разные	 аллели	 факторов	 спаривания	MAT–1	
или	МАТ–2	(Kerényi	et	al.,	2004).	Отсутствие	по-
ловой	 репродукции	 у	 грибов	 объясняется	 при-
сутствием	мутаций,	 приводящих	к	женской	 сте-
рильности,	но	не	снижающих	жизнеспособность.	

Огромное	 количество	 образуемых	 асексуальных	
спор	 (конидий)	 приводит	 к	 селективному	 отбо-
ру	женских	стерильных	штаммов	(>	90%	в	при-
родной	 популяции),	 что	 значительно	 снижает	
возможность	 рекомбинации	 (Leslie,	 Kline,	 1996;	
Kerényi	 et	 al.,	 2004).	 Кроме	 того,	 сам	 процесс	
скрещивания	 в	 лабораторных	 условиях	 являет-
ся	трудоемкой	процедурой.	Для	успешного	скре-
щивания	необходимы	штаммы	совместимых	по-
ловых	типов,	специальные	среды	и	условия,	дли-
тельный	период	времени	(Fisher	et	al.,	1982).	

Внедрение	молекулярных	методов	в	исследо-
вания	 грибов	 явилось	 мощным	 импульсом	 для	
критического	 анализа	 существующих	 классифи-
каций.	 ДНК	 технологии	 (RFLP,	 RAPD,	 AFLP),	
основанные	 на	 полимеразной	 цепной	 реакции,	
широко	используются	 в	изучении	 генетического	
разнообразия	 грибов,	 выявления	сходства	и	раз-
личий	между	таксонами.	Секвенирование	участ-
ков	 ядерных	 и	 митохондриальных	 ДНК	 в	 на-
стоящее	 время	 является	 наиболее	 универсаль-
ным	 подходом,	 снимающим	 субъективность	 ин-
терпретации	 вариабельности	 морфологических	
структур,	 характерной	 для	 того	 или	 иного	 так-
сона.	 Наиболее	 часто	 в	 исследованиях	 грибов	
рода	Fusarium	 анализируются	 нуклеотидные	 го-
мологии	 фрагментов	 генов	 фактора	 элонгации	
трансляции	1-α	(tef1),	β-тубулина	(tub2)	и	гисто-
на	 Н3,	 локусов	 факторов	 спаривания	 (MAT–1,	
МАТ–2),	 внутренние	 транскрибируемые	 (ITS1	
и	 ITS2)	 и	 межгенные	 (IGS)	 спейсерные	 обла-
сти	рибосомальных	генов	 (O’Donnell	 et	 al.,1998,	
2000,	2004,	2000;	Baayen	et	al.,	2000;	Tan,	Niessen,	
2003;	Kerényi	et	al.,	2004;	Yli-Mattila	et	al.,	2004;	
Kristensen	et	al.,	2005;	Galagan	et	al.,	2007).	

Сравнение	 выявленных	 последовательностей	
нуклеотидов	 определенных	 участков	 генома	 с	
уже	имеющейся	информацией	в	генбанке	BLAST	
на	 сервере	 National	 Center	 for	 Biotechnology	
Information	 (NCBI)	 http://www.ncbi.nlm.nih.gov	
позволяет	установить	генотипическое	разнообра-
зие	штаммов	и	уточнить	их	таксономический	ста-
тус	 (Fusarium	 –	 ID).	 На	 момент	 написания	 ста-
тьи	 в	 генбанке	 помещено	 33705	 последователь-
ностей	 нуклеотидов	 грибов	 рода	 Fusarium.	 Из	
них,	 последовательностей	 различных	 участков	
генома	гриба	F. graminearum	–	15303, F. oxyspo-
rum	–	6318, F. solani	–	3877.	С	меньшей	частотой	
присутствуют F. verticillioides (720),	F. sporotrichi-
oides	 (575),	F. avenaceum	 (540),	F. poae	 (475),	F. 
subglutinans	 (358),	F. culmorum	 (352).	Всего	88,4	
%	из	всех	размещенных	на	 сайте	нуклеотидных	
последовательностей	грибов	рода	Fusarium	отно-
сятся	к	тем	20	видам,	которые	перечислены	в	та-
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блице	2.	Как	нам	кажется,	частота	встречаемости	
сиквенсов	ДНК	грибов	на	сайте	NCBI	демонстри-
рует	 интенсивность	 проводимых	 исследований,	
обусловленных	их	биологической	значимостью.	

На	сегодняшний	день	проблемой	является	на-
личие	 в	 опубликованной	 литературе	 большого	
массива	несогласованной	информации,	получен-
ной	ранее	при	изучении	некорректно	идентифи-
цированных	 штаммов	 и	 переходящей	 из	 одной	
публикации	в	другую.	Однако,	в	последние	годы,	
когда	исследования	проводятся	на	штаммах,	иден-
тификация	которых	предварительно	подтвержде-
на	 молекулярно-генетическими	 исследования-
ми,	 ситуация	 начинает	 исправляться.	 ДНК–	 ме-
тоды	 дают	 возможность	 идентифицировать	 спо-
собность	 штаммов/видов	 грибов	 продуцировать	
ту	 или	 иную	 группу	 микотоксинов.	 Выявлено,	
что	 за	 биосинтез	 трихотеценовых	микотоксинов	
ответственен	 кластер	 из	 12	 генов	 (tri3	 –	 tri 14)	
и	 3	 гена,	 расположенных	 отдельно	 (tri101, tri1, 
tri16),	а	также	определены	их	функции	(Proctor	et	
al.,	1995;	Alexander	et	al.,	1998;	Brown	et	al.,	2004;	
McCormick	 et	 al.,	 2006).	 На	 основе	 последова-
тельности	нуклеотидов	tri5	гена	расположенного	
вблизи	5’	конца	28S	региона	рибосомальной	ДНК	
(rDNA)	и	 контролирующего	первый	 этап	 синте-
за	 трихотеценовых	 токсинов	 созданы	 и	 широко	
используются	праймеры	для	диагностики	штам-
мов	 продуцирующих	 трихотеценовые	 токсины	
(Nicholson	et	all.,	1998;	Bakan	et	al.,	2002;	Mirosha	
et	 al.,	 2003).	Американскими	 исследователями	 в	
1999	году	выявлен	и	клонирован	ген	fum5	(в	по-
следствии	 переименованный	 как	 fum1),	 позже	
охарактеризованы	 еще	 14	 генов,	 относящихся	 к	
кластеру	 генов	 кодирующих	биосинтез	фумони-
зинов	(Proctor	et	al.	1999;	Seo	et	al.	2001;	Proctor	et	
al.,	 2003).	Появилось	 сообщение	 о	 возможности	
выявлять	фумонизин	продуцирующие	виды	гри-
бов	молекулярными	праймерами	на	основе	фраг-
мента	fum1 PKS	гена	(Waalwijk	et	al.,	2008).	

ДНК	 полиморфизм	 дает	 возможность	 при-
менять	 математический	 анализ	 для	 оценки	 ге-
нетического	 расстояния	 (или	 сходства)	 между	
штаммами	 и	 для	 установления	 ранга	 филогене-
тического	 вида.	 Филогенетическая	 системати-
ка,	 как	 и	 традиционная	 систематика,	 определя-
ет	 принципы	 выделения	 и	 соподчинения	 групп	
таксономического	 ряда,	 только	 филогенетиче-
ская	 систематика	 использует	 в	 качестве	 крите-
рия	самостоятельности	таксонов	принцип	их	ге-
нетического	 единства	 (Taylor	 et	 al.,	 1999;	 2000).	
Филогенетический	 анализ	 показывает	 четкую	
кластеризацию	видов,	относящихся	в	телеоморф-
ной	стадии	к	роду	Gibberella, предполагая	их	мо-

нофилетическое	 происхождение.	 Другой	 телео-
морфный	 род,	 анаморфы	 которого	 классифици-
руются	как	 грибы	рода	Fusarium,	−	Nectria	под-
разделяется	как	минимум	на	две	отчетливые	фи-
логенетические	группы	(Seifert,	2001).	

Филогенетическая	 систематика	 грибов	 рода	
Fusarium,	создается	в	настоящий	период	време-
ни	усилиями	многих	исследователей.	Она,	учи-
тывая	совокупность	разнообразных	свойств	гри-
бов,	 возникших	 в	 процессе	 исторического	 раз-
вития,	 демонстрирует	большую	логику	органи-
зации	 родового	 таксона	по	 сравнению	 с	 тради-
ционной	морфологической	 систематикой.	В	 су-
ществующих	 таксономических	 системах	 сек-
ции	 являются	 сборной	 группой	 видов,	 имею-
щих	 лишь	 внешнее	морфологическое	 сходство.	
Однако	показано,	что	виды	рода	Gibberella	фор-
мируют	группы	сходства	по	их	способности	об-
разовывать	 микотоксины:	 трихотецены	 группы	
А	и	 трихотецены	 группы	В,	 а	 также	 группу	не	
продуцирующих	трихотеценовые	токсины	(Mulé	
et	al.,	1997;	Kristensen	et	al.,	2005,	2007).	Так,	на-
пример,	 вид	F. tricinctum	филогенетически	 зна-
чительно	ближе	к виду F. avenaceum	из	 секции	
Elegans,	 имеющему	с	ним	общий	профиль	вто-
ричных	 метаболитов,	 чем	 к	 морфологически	
сходным	 с	 ним	 видам	 из	 секции Sporotrichiella	
(Marasas	et	al.,	1984;	Turner	et	al.,	1998;	Kristensen	
et	al.,	2005).	

Один	 филогенетический	 вид	 отличается	 от	
другого,	 образуя	 меньшую	 филогенетическую	
группу	 (кластер)	 организмов	 при	 существова-
нии	сходства	диагностических	признаков.	Такой	
подход	 к	 систематике	 приводит	 к	 описанию	но-
вых	видов	грибов,	дробя	существующие	морфо-
логические	 виды.	 Филогенетическая	 концепция	
больше	 соответствует	 объективному	 выделению	
границ	таксона,	однако,	и	в	этом	случае,	остает-
ся	место	для	субъективной	интерпретации,	как	и	
при	использовании	морфологической	концепции	
вида.	По	мнению	Джона	Лесли	и	соавторов	(Leslie	
et	al.,	2007)	линии,	имеющие	более	60	–	70%	сход-
ства	AFLP	профилей,	следует	относить	к	одному	
виду,	менее	40%	–	к	разным	видам.	Видовая	при-
надлежность	штаммов	филогенетических	 линий	
показывающих	сходство	между	40	–	60%	должны	
подвергнуться	тщательному	анализу.	

В	настоящее	время	комплекс	G. fujikuroi	состо-
ит	из,	как	минимум,	46	филогенетических	видов,	
включая	10	новых	видов	описанных	Ниренберг	и	
О’Доннелля	(Nirenberg,	O’Donnell,	1998)	и	таких	
видов	как	F. polyphialidicum	(Marasas	et	al.,	1986), 
F. andiyazi	 (Marasas	et	al.,	2001)	F. sinensis (Zhao	
Z.-h.,	Lu	G.-zh.,	2008)	и	т.	д.	В	книге	Джона	Лесли	
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и	Бретта	Саммерелла	 «The	Fusarium.	 Laboratory	
manual»,	вышедшей	в	2006	году,	приводится	опи-
сание	70	различных	видов,	из	которых	27	видов	
относятся	к	комплексу	видов	G. fujikuroi (Leslie,	
Summerell,	2006).	Большинство	видов	комплекса	
G. fujikuroi	выявлены	в	тропических	и	субтропи-
ческих	регионах	и	являются	вредоносными	пато-
генами	возделываемых	растений.	У	 грибов	ком-
плекса G. fujikuroi,	в	целом,	достигнута	согласо-
ванность	 результатов	 −	 биологические	 виды	 со-
поставимы	с	филогенетическими	видами	(Leslie,	
1999;	Nirenberg,	O’Donnell,	1998).

Комплекс	 видов	 F. solani	 (H. haematococ-
ca)	 представлен	 семью	 биологическими	 ви-
дами	 (Matuo,	 Snyder,	 1973;	 Rossman,	 1996).	
Филогенетический	 анализ	 на	 основе	 секвениро-
вания	ДНК	выявил	26	филогенетически	различ-
ных	видов	и	количество	этих	видов	с	расширени-
ем	исследований	(анализом	большего	числа	изо-
лятов	 из	 различных	 регионов)	 явно	 будет	 расти	
(O’Donnell,	2000).	

Установление	 филогенетического	 ранга	 ви-
дов	 особенно	 необходимо	 для	 грибов	 утратив-
ших	 половую	 стадию	 и	 для	 гомоталличных	 ви-
дов.	Однако	оценить	в	этом	случае	статус	выяв-
ленных	 филогенетических	 линий	 значительно	
проблематичнее.	Нами,	совместно	с	итальянски-
ми	коллегами,	был	проведен	AFLP	анализ	около	
100	штаммов	грибов	идентифицированных	как	F. 
avenaceum	 (Fr.)	Sacc.	 (1886)	и	F. arthrosporioides	
Sherb.	 (1915),	 собранных	 в	 различных	 регионах	
России.	Это	асексуальные,	морфологически	сход-
ные	 виды	 с	 некоторыми	 фенотипическими	 раз-
личиями.	 Полученное	 сходство	AFLP	 профилей	
всех	анализированных	штаммов	было	выше	72%	
(DICE	коэффициент)	и,	согласно	Джону	Лесли	и	
соавторов	 (2005,	 2007),	 анализируемые	штаммы	
следует	 отнести	 к	 одному	 виду.	 В	 то	 же	 время,	
штаммы	F. arthrosporioides и F. avenaceum, невзи-
рая	на	 их географическое	происхождение,	 груп-
пируются	в	разные	кластеры,	что	позволило	рас-
сматривать	F. arthrosporioides	и	F. avenaceum	как	
самостоятельные	 эволюционные	 линии	 одного	
вида	(Gagkaeva	et	al.,	2006).	

Гриб	F. graminearum	—	один	из	наиболее	опас-
ных	патогенов	зерновых	культур,	это	второй	фи-
топатогенный	гриб	(после	Magnoporthe orizae),	у	
которого	было	проведено	полное	 (36,1	Mb)	 сек-
венирование	 генома	 (Xu	 et	 al.,	 2006).	 До	 недав-
него	времени	F. graminearum	рассматривался	как	
единый	полиморфный	вид,	распространенный	во	
всем	мире.	Несмотря	на	широкое	распростране-
ние,	 гриб	существует	в	виде	локальных	популя-
ций,	с	достаточно	высокой	степенью	географиче-

ской	изоляции.	Так,	например,	даже	на	террито-
рии	России	существует	как	минимум	две	изоли-
рованные	популяции	гриба:	одна	—	на	Дальнем	
Востоке	и	другая,	на	расстоянии	6	–	7	тыс.	км	от	
нее,	—	 в	 Европейской	 части	 России	 (Северный	
Кавказ,	 Центрально-Черноземный	 регион	 и	
Северо-запад).	На	основании	полиморфизма	ком-
плекса	морфологических,	физиолого–биохимиче-
ских	и	молекулярно-генетических	маркеров	нами	
было	показано,	что	азиатская	популяция	характе-
ризуется	большей	гетерогенностью	по	сравнению	
с	европейской	популяцией	гриба	(Гагкаева,	1990,	
2001,	 2002;	 Gagkaeva,	 Levitin,	 1997;	 Gagkaeva,	
Yli-Mattila,	 2004).	F. graminearum	 –	 аллопатрич-
ный	вид	имеющий	половое	размножение,	и	 гео-
графическая	изоляция	могла	привести	к	измене-
нию	генетического	состава	популяций	и	появле-
нию	новых	видов.	Керри	О’Доннелл	с	соавтора-
ми	 в	 результате	 анализа	 гомологии	 фрагментов	
6	генов	EF-1α	(648	bp),	PHO	(886	bp),	β-тубулин	
(1,333	 bp),	 URA	 (1,924	 bp),	 TRI101	 (1,336	 bp),	
RED	 (993	bp)	впервые	идентифицировали	7	фи-
логенетических	 линий	 гриба	 F. graminearum	
(O’Donnell	 et	 al.,	 2000).	 В	 дальнейшем	 мульти-
локусный	 молекулярный	 анализ	штаммов	 гриба	
различного	 географического	происхождения	 вы-
явил	9	филогенетически	различающихся	линий,	и	
все	они,	в	согласии	с	международным	кодом	бо-
танической	номенклатуры,	получили	ранг	видов:	
F. austroamericanum	(линия	F. gr.	1),	F. meridonale	
(линия	F. gr. 2),	F. boothii	 (линия	F. gr.	3),	F. me-
soamericanum	(линия	F. gr. 4),	F. acaciae-mearnsii	
(линия	F. gr. 5),	F. asiaticum	(линия	F. gr. 6),	F. gra-
minearum	(линия	F. gr. 7),	F. cortaderiae	(линия	F. 
gr.	8),	F. brasilicum	(O’Donnell	et	al.,	2000,	2004).	
Дифференцированные	 филогенетические	 виды	
морфологически	сходны,	выявлены	лишь	незна-
чительные	различия	 в	форме	и	 размерах	макро-
конидий.	

Показано,	 что	 виды	 группируются	 в	 класте-
ры	 в	 соответствии	 с	 их	 географическим	 проис-
хождением:	 южно-американский,	 центрально-
американский,	 азиатский,	 европейский	
(O’Donnell	et	al.,	2004).	Этот	анализ	позволил	бо-
лее	 точно	 установить	 глобальное	 распростра-
нение	видов	комплекса F. graminearum,	 которые	
произошли	аллопатрично	в	различных	географи-
чески	изолированных	популяциях	патогена.	

Согласно	 исследованиям,	 F. graminearum	
sensu	 stricto	 (ранее	линия	F. gr. 7)	наиболее	рас-
пространенный	вид	в	северном	полушарии.	Вид	
F. asiaticum (ранее	 линия	F. gr. 6)	 встречается	 с	
высокой	 частотой	 в	Азии	 (Китай	 и	юг	 Японии)	
(Láday	 et	 al.,	 2004;	Gale	 et	 al.,	 2002;	 Suga	 et	 al.,	
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2007;	Qu	et	al.,	2007;	Ward	et	al.,	2008).	В	послед-
ние	 несколько	 лет	 описаны	 еще	 три	 новых	 фи-
логенетических	вида	–	F. vorosii	(Япония,	и	один	
штамм	обнаружен	в	Венгрии),	F. gerlachii	(США)	
и	F. aethiopicum	 (Эфиопия)	 (Starkey	 et	 al.,	 2007;	
O’Donnell	et	al.,	2008).	

Проведенное	 нами	 генотипирование	 более	
чем	двухсот	штаммов	F. graminearum,	 показало,	
что,	в	основном,	на	территории	России	встреча-
ется	F. graminearum	sensu	stricto (Ранее	линия	F. 
gr. 7)	с	двумя	хемотипами	3АцДОН	и	15АцДОН.	
Эти	хемотипы	гриба	с	различной	частотой	пред-
ставлены	 в	 ареалах	 (Гагкаева,	Yli-Mattila,	 2007;	
Yli-Mattila	 et	 al.,	 2007).	Кроме	 того,	 на	Дальнем	
Востоке	были	выявлены	изоляты	вида	F. vorosii,	а	
также	изоляты	нового	вида,	описанного	как	F. us-
surianum,	 филогенетически	 близких	 к	 азиатской	
группе	видов	(Yli-Mattila	et	al.,	2009).	

F. oxysporum представляет	 комплекс	 широко	
распространенных	асексуальных	грибов,	у	кото-
рых	 вариабельность	 морфологических	 призна-
ков	столь	высока,	что	использование	ее	для	уста-
новления	 границ	 близкородственных	 видов	 ста-
новится	 бессмысленной.	 Показано,	 что	 филоге-
нетические	 виды	 комплекса	 видов F. oxysporum	
не	 имеют	 связи	 с	 forma specialis (Kistler,	 2001).	
Молекулярные	исследования	выявили,	что	штам-
мы	из	различных	специализированных	форм	мо-
гут	 характеризоваться	 большим	 сходством,	 чем	
штаммы	 одной	формы,	 особенно	 если	 они	 име-
ют	общее	географическое	происхождение	(Wang	
et	al.,	2004).	Анализ	генетического	разнообразия	
показал,	что,	как	правило,	для	специализирован-
ных	форм	характерно	полифилетическое	 эволю-
ционное	происхождение,	и	что	этот	комплекс	со-
стоит	из	большого	числа	клональных	линий	рас-
пределенных	в	три	больших	кластера	(O‘Donnell	
et	al.,	1998).	Вид	F. redolens,	таксономическая	по-
зиция	которого	долгое	время	оставалась	дискус-
сионной,	является	самостоятельным	видом,	име-
ющим	значительные	генотипические	отличия	от	
морфологически	сходного	с	ним	комплекса	видов	
F. oxysporum	 (Waalwijk	 et	 al.,	 1996;	O’Donnell	 et	
al.,	1999,	Baayen	et	al.,	2001;	Bogale	et	al.,	2007).	
Филогенетически	близким	к	 комплексу	 видов	F. 
oxysporum	 является	 комплекс	 видов	 G. fujikuroi 
(Kistler,	2001).

Как	 показывает	 вся	 двухсотлетняя	 история	
классификации	грибов	рода	Fusarium,	морфоло-
гическая	концепция	вида	–	категория	абстракт-
ная,	 в	 значительной	 мере	 зависимая	 от	 воззре-
ний	систематика.	Биологическая,	 а	 в	особенно-
сти	филогенетическая	концепции	вида,	по	срав-
нению	 с	 традиционной	 морфологической	 кон-

цепцией	 приводят	 к	 значительному	 дроблению	
видов.	Но	происходящая	 структуризация	 видов	
имеет	 свою	 положительную	 сторону,	 выявляя	
дополнительный	 спектр	 отличий,	 который	 мо-
жет	 быть	 использован	 для	 понимания	 свойств	
организма.	

В	 современной	 систематике	 грибов	 рода	
Fusarium	 используется	 термин	 «комплекс	 ви-
дов»:	комплекс	видов	G. fujikuroi,	комплекс	ви-
дов	F. solani,	комплекс	видов	F.oxysporum,	ком-
плекс	 видов	 F. graminearum.	 В	 то	 же	 время	 в	
международном	 коде	 ботанической	 номенкла-
туры	 к	 надвидовым	 рангам	 относятся	 –	 род	 и	
подрод,	 секция	и	подсекция,	 серия	и	подсерия.	
Следовательно,	 использование	 термина	 «ком-
плекс	 видов»	 в	 качестве	 таксономической	 ка-
тегории	 является	 незаконным.	Однако	широкая	
амплитуда	 морфологических	 диагностических	
признаков	во	многих	случаях	дает	возможность	
субъективной	 интерпретации	 стандарта	 опре-
деленного	 вида.	 Поэтому	 для	 первоначальной	
идентификации	 использовать	 внетаксономиче-
ское	определение	«комплекс	грибов»	значитель-
но	правильнее,	чем	давать	штаммам	гриба	при-
близительные	видовые	названия.	Говоря	о	виде	
или	о	комплексе	видов,	надо	представлять	био-
логические	 свойства	 организмов	 ограниченные	
этими	рамками.	

Структура	рода	Fusarium еще	долгое	время	
останется	дискуссионной,	несмотря	на	разви-
тие	и	внедрение	новейших	методов	анализа	в	
классификацию	 грибов.	Количество	публика-
ций	с	упоминанием	грибов	рода	Fusarium	не-
уклонно	 растет,	 исследования	 становятся	 все	
более	разнообразными.	К	сожалению,	в	науч-
ной	литературе	встречаются	публикации	с	не-
точными	и/или	нереальными	описаниями	ви-
дового	состава	грибов,	свойств	того	или	иного	
вида,	что	значительно	обесценивает	подобные	
работы.	 Когда	 речь	 идет	 о	 микофлористиче-
ских	 исследованиях,	 вероятно,	 информация	
просто	 останется	 «на	 бумаге».	Но	 когда	 про-
водятся	 биохимические,	 физиологические,	
молекулярно-генетические	 исследования	 на	
некорректно	 идентифицированных	 штаммах,	
то	 это	 ведет	 к	 ошибочным	 суждениям	 и	 де-
зориентации	 последующих	 исследователей.	
Поэтому,	 необходимо	 строго	 следовать	 пра-
вилам	анализа	штамма	гриба:	он	должен	быть	
моноспоровый,	 четко	 идентифицирован	 и	
должен	быть	доступен	для	других	исследова-
телей,	т.е.	храниться	в	коллекции	после	публи-
кации.	 Разнообразие	 эколого-географических	
условий	 нашей	 страны,	 растительного	 и	 жи-
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вотного	 мира,	 позволяют	 предполагать	 уни-
кальное	 биоразнообразие	 микромицетов.	
Поскольку	речь	идет	о	роде	грибов	Fusarium,	
имеющих	высокую	значимость	в	растениевод-
стве,	животноводстве	и	медицине,	то	коррект-
ная	 идентификация	 видов	 имеет	 существен-
ное	значение.	
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уДК 582.28

Б. А. Борисов, А. В. Александрова, К. Л. Тарасов

ЭНтОМОПатОГЕННыЕ ГРИбы  
аНаМОРфНОГО РОДа EvlachovaEa: 
чтО ИзвЕСтНО СПуСтЯ ДЕСЯтИЛЕтИЕ? 
Аннотация:	 После описания энтомопатогенного анаморфного гриба Evlachovaea kintrischica – типового вида рода (Borisov, 

Tarasov, 1999), отличающегося своеобразным строением сухих конидиальных цепочек, похожих на бусы из 
мелких, направленных в разные стороны ракушек, появились и другие сообщения о находках на разных 
континентах грибов Evlachovaea spp. со сходной микроморфологией. Кроме того, аналогичный облик имеют 
и некоторые виды, ранее описанные в литературе как представители других родов. Работа является первым 
обобщающим анализом накопленных данных. 

Ключевые	слова:		анаморфный род Evlachovaea, cordyceps, cordycipitaceae, таксономия грибов, энтомопатогенные грибы.

B. A. Borisov, A. V. Aleksandrova, K. L. Tarasov

entomoPathogeniC fungi  
of the anamorPhiC genus EvlachovaEa: 
What is KnoWn a deCade after its 
desCriPtion? 
Summary:	 The genus Evlachovaea was described (Borisov, Tarasov, 1999) on the base of material from a dead beetle found in 

adjaria, georgia. Its conidial chains resemble beads made of small shells disorderly oriented in different directions. 
after description of E. kintrischica some reports were published about finds of similar fungi on different insects: 
Evlachovaea spp. from Brazil (humber et al., 2002; luz et al., 2003); Evlachovaea sp. as anamorph of cordyceps spegazzinii, 
Panama (Torres et al., 2005); Evlachovaea sp., usa (held, gelhaus, 2006); Evlachovaea sp., germany (Kleespies et al., 
2008); Evlachovaea sp., Turkey (sevin et al., 2010b); Evlachovaea spp., russia: Kunashir Isl., astrakhan’ region; ukraine: 
Kherson reg., odessa reg. (Borisov et al., 2009). 64 strains of Evlachovaea, found all around the world are presented 
in the list of cultures arseF (usa; curator dr. r. a. humber; http://arsef.fpsnl.cornell.edu/mycology/catalogs/catalog.
pdf; 29.10.2009). an analogous structure of conidial chains characterizes also some species described formerly as 
representatives of other genera: paecilomyces amoeneroseus (samson, 1974 → isaria amoenerosea – luangsa-ard 
et al, 2005); p. cateniannulatus (liang, 1981 → i. cateniannulata – luangsa-ard et al, 2005); p. cateniobliquus (liang, 
1981 → i. cateniobliqua – luangsa-ard et al., 2005); p. loushanensis (teleomorph cord. loushanensis) (liang et al., 
1997); the anamorph of cord. militaris, which even in modern molecular-genetic studies cited as p. militaris (liang, 
2001; Bridge et al., 2005) or lecanicillium sp. (Zare, gams, 2001); mariannaea pruinosa (teleomorph cord. pruinosa) 
(liang, 1991); anamorph of cord. cardinalis, according to the authors, .belonging to clonostachys or mariannaea 
(sung, spatafora, 2004); septofusidium bifusisporum (teleomorph cord. bifusispora) (liu et al., 1996); acremonium sp. 
(teleomorph phytocordyceps ninchukispora – su, Wang, 1986 → cord. ninchukispora – sung et al., 2007); simplicillium 
obclavatum (Zare, gams, 2001). however, these interpretations seem to be erroneous because: 1) all the species 
mentioned have evlachovaea-like chains; 2) it was proved that E. kintrischica has phylogenetic relationship with the 
family cordycipitaceae (rocha et al., 2007), whereas the typical species of mariannaea, septofusidium, clonostachys 
and acremonium belong to other families of hypocreales. It is possible that at least following taxa can belong to 
Evlachovaea: mariannaea-like fungus on Thysanoptera, usa (Parker et al., 1997); p. atrovirens, china (liang, liu, 1993); 
paecilomyces sp. (strain cBs 314.96) on lepidoptera pupa (Wrigley et al., 2004); p. antarcticus on collembola, antarctica 
(Bridge et al., 2005). It follows from the analysis of the world literature the necessity of: 1) conducting of a generalizing 
revision of the genus Evlachovaea with description of new species; 2). broadening of the genus diagnosis taking into 
account characters revealed during subsequent study of these fungi; 3) search of other more sensitive molecular-
genetic markers for determination of the volume of closely related genera and their phylogenetic links.

Keywords:	 anamorphic genus Evlachovaea, cordyceps, cordycipitaceae, taxonomy of fungi, entomopathogenic fungi.
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Введение

В	 начале	 этой	 работы	 будет	 уместно	 ска-
зать,	 что	 9	 июля	 2009	 г.	 исполнилось	 100	 лет	
со	 дня	 рождения	 Ариадны	 Александровны	
Евлаховой	 (9.07.1909	 –	 9.12.1992)	 –	 российско-
го	 ученого-миколога	 из	 Всероссийского	 (в	 про-
шлом	 –	 Всесоюзного)	 института	 защиты	 расте-
ний	РАСХН	(С.-Петербург),	стоявшего	у	истоков	
изучения	грибных	болезней	насекомых.	К	сожа-
лению,	ее	многочисленные	работы	(в	подавляю-
щем	 большинстве	 опубликованные,	 разумеется,	
на	русском	языке), актуальность	которых сохра-
няется	по	сей	день,	почти	неизвестны	современ-
ному	поколению	зарубежных	ученых.	Многие	из	
них	даже	не	подозревают,	что	проводимые	ими	в	
наше	время	исследования	на	самом	деле	являют-
ся,	образно	говоря,	руслом	реки,	один	из	истоков	
которой	оказался	затерянным.	

По	удивительному	стечению	событий	именно	
в	Аджарии	(юго-западная	Грузия),	где	в	1930-ые	
годы	А.	А.	Евлахова	начинала	исследования	ми-
козов	насекомых,	в	сентябре	1991	г.	был	найден	
необычный	энтомопатогенный	гифомицет.	Позже	
он	был	описан	как	типовой	вид	нового	рода	ана-
морфных	 грибов	 Evlachovaea	 (Borisov,	 Tarasov,	
1999),	названного	так	в	честь	А.	А.	Евлаховой	–	
замечательного	 ученого,	 много	 сделавшего	 для	
развития	науки	о	грибных	болезнях	насекомых,	и	
очень	отзывчивого	бескорыстного	человека.	

1. О типовом виде рода Evlachovaea 

Типовой	вид	анаморфного	рода	Evlachovaea	–	
E. kintrischica	B.	Borisov	et	Tarasov	–	был	описан	
(Borisov,	 Tarasov,	 1999)	 по	 единственному	 об-
разцу,	найденному	в	подстилке	на	мертвом	жуке	
Agelastica alni	 (Coleoptera:	Chrysomelidae)	в	гор-
ном	 реликтовом	 лесу	 третичного	 типа	 в	 долине	
реки	Кинтриши	недалеко	от	горной	дороги	между	
селами	 Цхемловани	 (кордон	 Кинтришского	 за-
поведника)	и	Зерабосели;	41°	45´	30´´	N,	41°	58´	
49´´	 E,	 ~420	 м	 н.	 ур.	 м.	 Примерное	 место	 этой	
находки	 можно	 увидеть	 на	 карте	 (http://www.
traveljournals.net/explore/georgia/map/m3216122/
tskhemlovani.html.	Отметим,	что	в	9-м	и	10-м	из-
даниях	«Dictionary	of	the	Fungi»	(Kirk	et	al.,	2001,	
p.	187;	Kirk	et	al.,	2008,	p.	250)	в	кратких	сведени-
ях	об	этом	роде	допущена	ошибка:	местом	наход-
ки	указана	Россия,	а	не	Грузия,	как	должно	быть.	

При	 изучении	 как	 исходного	 образца	 на	
насекомом-хозяине	(рис.	1),	так	и	в	культуре	типо-
вого	штамма	СМРРВ150	(→	штамм	VKM	F3428	
во	 Всероссийской	 коллекции	 микроорганизмов	

ИБФМ	РАН	 –	 см.:	 http://www.vkm.ru/)	 было	 об-
ращено	внимание	на	необычное	строение	сухих	
конидиальных	 цепочек	 на	 фиалидах,	 которое	
можно	сравнить	с	бусами	из	мелких	ракушек,	бес-
порядочно	направленных	в	разные	стороны	(рис.	
2,	 3).	Этот	признак	оказался	очень	консерватив-
ным,	не	зависящим	от	состава	питательных	сред	
при	 поверхностном	 культивировании.	 Именно	
это	и	явилось	главным	отличительным	признаком	
нового	 рода.	 У	 грибов	 близкого	 по	 морфологии	
рода	Paecilomyces (в	широком	прежнем	понима-
нии	–	см.:	Samson,	1974)	цепочки	конидий	имеют	
достаточно	 упорядоченный	 «правильный»	 вид	
(рис.	4-7).	У	видов	другого	внешне	схожего	рода	
Mariannaea (Samson,	 1974)	 конидии	 накладыва-
ются	друг	на	друга	внахлест	подобно	черепичной	
кровле	(в	англоязычной	литературе	используется	
термин	«imbricate	chains»)	(рис.	8).	Отметим,	что	
на	 важное	 значение	 в	 таксономии	 гифомицетов	
особенностей	 строения	 конидиальных	 цепочек	
уже	 давно	 обращал	 внимание	 Ч.	 Субраманиан	
(Subramanian,	1972).

	 За	 минувшие	 десятилетие	 после	 выхода	 ра-
боты	 с	 описанием	 р.	 Evlachovaea	 появились	 и	
другие	 сведения	 о	 находках	 подобных	 грибов	 в	
различных	 регионах	 мира,	 и	 в	 связи	 с	 этим	 на-
зрела	 необходимость	 обобщения	 новых	 данных	
(Борисов	и	др.,	2008).

2. Литературные данные  
о других грибах рода Evlachovaea

Спустя	 три	 года	 после	 выхода	 первой	 ра-
боты	 с	 описанием	 этого	 рода	 в	 тезисах	 8-го	
Международного	коллоквиума	по	патологии	бес-
позвоночных	и	микробиологическому	контролю,	
проходившего	 в	 Бразилии	 в	 2002	 г.,	 появилась	
очень	 краткая	 информация,	 что	 в	 этой	 стране	
(причем	в	довольно	удаленных	друг	от	друга	ре-
гионах)	на	Chiromyza	sp.	(Diptera:	Stratiomyidae),	
Brassolis	 sophorae	 (Lepidoptera:	 Brassolidae)	 и	
Spodoptera frugiperda	 (Lepidoptera:	 Noctuidae)	
был	 обнаружен	 гриб Evlachovaea sp.,	 имеюший	
ряд	 отличий	 от	 типового	 вида	 (Humber	 et	 al.,	
2002).	Авторы	образно	сравнили	его	конидиаль-
ные	цепочки	со	строением	застежки-«молнии».

Затем	 одна	 за	 другой	 вышли	две	 статьи	 (Luz	
et	al.,	2003,	2004)	о	находке	в	2001	г.	в	централь-
ной	части	Бразилии	(штат	Гояс)	на	клопе	Triatoma 
sordida	 (Hemiptera:	 Reduviidae:	 Triatominae)	 эн-
томопатогенного	 микромицета,	 имеющего	 сход-
ную	 конструкцию	 конидиальных	 цепочек,	 но	
также	 отличающегося	 микроморфологией	 от	 E. 
kintrischica.	 Культура	 этого	 гриба	 была	 проте-
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стирована	 на	 инсектицидную	 активность	 (с	 по-
ложительными	результатами)	в	отношении	клопа	
Triatoma infestans,	 который	 является	 переносчи-
ком	Trypanosoma crusi	(Protozoa:	Zoomastigophora;	
возбудитель	 «болезни	 Чагаса»	 /	 Chagas	 disease).	
Однако	описания	вида	гриба	не	дано;	в	обеих	ста-
тьях	он	фигурирует	как	Evlachovaea sp.	

Интересными	 являются	 сведения,	 которые	
можно	 почерпнуть	 из	 каталога	 Американской	
коллекции	энтомопатогенных	грибов	ARSEF	(ку-
ратор	 д-р	 Р.	A.	Хамбер	 /	R.	A.	Humber)	 на	 офи-
циальном	сайте	этой	коллекции	(http://arsef.fpsnl.
cornell.edu/mycology/catalogs/Catalog.pdf;	послед-
няя	 версия	 от	 29.10.2009;	 p.	 107-108).	 В	 списке	
поддерживаемых	 культур	 ныне	 там	 фигурирует	
около	 70	 штаммов	 Evlachovaea	 spp.,	 выделен-

ных	 из	 насекомых	 разных	 отрядов	 (Coleoptera,	
Lepidoptera,	 Diptera,	 Hemiptera,	 Hymenoptera,	
Dermaptera)	 и	 почвы	 в	 странах	 Азии,	 Европы,	
Африки,	 Юж.	 и	 Сев.	 Америки.	 И	 хотя	 эта	 ин-
формация	 не	 позволяет	 сделать	 вывод,	 сколько	
реальных	 видов	 скрывается	под	 расплывчатыми	
названиями	«Evlachovaea	sp.»	(можно	предполо-
жить,	что	их	не	менее	4-5),	однако,	очевидно,	что	
evlachovaea-подобные	 грибы	 довольно	 широко	
встречаются	на	разных	континентах.	

В	августе	2003	г.	на	о.	Барро-Колорадо	(Центр.	
Америка,	Панама)	на	кладке	яиц	неидентифици-
рованных	 двукрылых	 (Diptera)	 был	 обнаружен	
новый	вид	сумчатого	гриба	Cordyceps spegazzinii 
M.	S.	Torres,	J.	F.	Bischoff	et	J.	F.	White	Jr.	[близкий	
к C. militaris (L.:	Fr.)	Fr.],	образующий	в	культуре	

Рис.1. Нежно-розовые	синнемы	гриба	Evlachovaea kintrischica	на	насекомом-хозяине	
(масштаб	–	0,5	см;	фото	Б.	А.	Борисова)

Рис.2.	Характерный	вид	конидиальных	цепочек	у	E. kintrischica	(по:	Borisov,	Tarasov,	1999)
Рис.3. Бусы	из	мелких	ракушек	могут	служить	хорошим	сравнением	при	характеристике	строения	

конидиальных	цепочек	E. kintrischica	(фото	Б.	А.	Борисова)
Рис.4-5. Цепочки	конидий	у	Paecilomyces variotii:	4	–	фото	Б.	А.	Борисова;	5	–	по:	Brown,	Smith,	1957
Рис.6-7. Цепочки	конидий	у	Isaria farinosa:	6	–	по:	Борисов,	2004,	с.	213;	7	–	по:	Коваль,	1974,	с.	159

Рис.8.	Характерный	вид	конидиальных	цепочек	у	Mariannaea elegans	(по:	Borisov,	Tarasov,	1999)
(Рис.	2,	4-8	–	масштаб	10	мкм)
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на	агаровых	средах	анаморфу,	для	которой	авторы	
указали	диагностические	признаки	и	привели	ил-
люстративный	материал,	но	от	описания	нового	
анаморфного	 вида	 воздержались,	 осторожно	на-
звав	его	Evlachovaea	sp.	(Torres	et	al.,	2005;	в	на-
стоящей	работе	авторское	изображение	воспроиз-
ведено	на	рис.	9).	Штамм	этого	гриба	хранится	в	
Американской	коллекции	культур	энтомопатоген-
ных	грибов	(ARSEF-7850	–	http://arsef...,	p.	87).

В	марте	2004	г.	в	США,	штат	Миссисипи,	под	
дерном	 злака	 Eremochloa ophiuroides	 были	 со-
браны	больные	личинки	мухи	Plecia	sp.	(Diptera:	
Bibionidae),	 которые	 вскоре	 погибли	 от	 грибной	
инфекции.	 Выделенный	 в	 культуру	 возбудитель	
(штамм	ARSEF-7372)	был	идентифицирован	как	
Evlachovaea	sp.	(Held,	Gelhaus,	2006;	http://arsef...	
p.	107).	

В	огромном	обобщающем	перечне	возбудите-
лей	 болезней	 насекомых,	 найденных	 за	 многие	
десятилетия	в	Германии,	без	каких-либо	коммен-
тариев	 указывается	 Evlachovaea	 sp.	 на	 личинке	
Agriotes	 sp.	 (Coleoptera:	 Elateridae)	 (Kleespies	 et	
al.,	 2008,	 p.	 445).	В	 списке	ARSEF	штамм	 этого	
гриба	приведен	под	номером	7403.

В	 2006-2007	 гг.	 в	 северо-восточной	 при-
черноморской	 части	 Турции	 (т.е.	 недалеко	 от	
Аджарии	 –	 места	 обнаружения	 типового	 вида	
E. kintrischica)	 из	 нескольких	 почвенных	 образ-
цов	 методом	 приманок	 на	 гусениц	 большой	 во-
щинной	огневки	Galleria mellonella	(Lepidoptera:	
Pyralidae)	в	числе	прочих	энтомопатогенных	гри-
бов	было	выделено	и	4	изолята	Evlachovaea	 sp.,	
один	из	которых	(KTU-36	→	ARSEF-8442)	в	ис-
пытаниях	показал	очень	высокую	вирулентность	
в	отношении	личинок	майского	жука	Melolontha 
melolontha	 (Coleoptera:	 Scarabaeidae),	 сильно	
вредящих	в	этом	регионе	Турции	на	плантациях	
фундука	(Sevim	et	al.,	2010a).	Однако	результаты	
оценки	активности	этого	гриба	против	большого	
елового	лубоеда	Dendroctonus micans	(Coleoptera:	
Scolytidae),	представляющего	в	Турции	большую	
угрозу	для	 ели	 восточной	Picea	 orientalis,	 оказа-
лись	 не	 столь	 обнадеживающими	 (Sevim	 et	 al.,	
2010b).

Необходимо	отметить,	что	еще	в	1985	г.	одним	
из	авторов	статьи	(Б.	Борисов)	при	изучении	воз-
будителей	 микозов	 беспозвоночных	 в	 Одесской	
области	 (Украина)	 на	 небольшой	 куколке	 ба-
бочки	 был	 найден	 образец	 гриба,	штамм	 из	 ко-
торого	 первоначально	 фигурировал	 в	 рабочей	
коллекции	 как	 Paecilomyces farinosus (Holm	 ex	
Gray)	A.	H.	S.	Brown	et	G.	Sm.	Позже,	в	1990	г.,	
аналогичный	 материал	 был	 найден	 в	 соседней	
Херсонской	 обл.	Э.	 З.	Коваль	 (Институт	микро-

биологии	 и	 вирусологии	 им.	 Д.	 К.	 Заболотного	
НАН	 Украины,	 Киев),	 являющаяся	 наиболее	
опытным	 специалистом	 по	 систематике	 энтомо-
патогенных	 грибов	 в	 бывшем	СССР,	после	про-
смотра	этих	культур	в	персональном	сообщении	
высказала	мнение,	что	это,	несомненно,	какой-то	
другой	вид	Paecilomyces,	за	многие	годы	полевых	
исследований	 ей	не	 встречавшийся	и	не	извест-
ный.	В	настоящее	время	оба	штамма	поддержи-
ваются	 в	 Коллекции	 культур	 микроорганизмов	
ФГУН	«Гос.	 научный	центр	прикладной	микро-
биологии	 и	 биотехнологии»,	 Московская	 обл.,	
Оболенск	 (акроним	 коллекции	 –	 SRCAMB)	 как	
Evlachovaea	 sp.	 под	 номерами,	 соответственно,	
F-2265	и	F-228	(→	ARSEF	7599)	(Борисов	и	др.,	
2009;	http://arsef...).	

Любопытным	 является	 то,	 что	 в	 2002	 г.	
при	 изучении	 энтомопатогенных	 грибов	 в	
Дальневосточном	 регионе	 России	 на	 острове	
Кунашире	 (Курильский	 архипелаг)	 на	 кукол-
ках	 чешуекрылых	 были	 найдены	 два	 экземпля-
ра	 гриба	 со	 сходными	 микроморфологическими	
признаками.	 Более	 того,	 выделенные	 штаммы	
(SRCAMB	F-226	→	ARSEF	7600,	SRCAMB	F-227	
→	ARSEF	 7601	 –	 http://arsef...,	 р.	 108)	 показали	
очень	тесное	родство	не	только	между	собой,	но	
и	с	указанным	выше	штаммом	из	Херсонской	обл.	
при	 молекулярно-генетическом	 изучении	 двумя	
методами	(RFLP:	с	использованием	для	гидроли-
за	 ITS-ампликонов	 сайт-специфических	 эндону-
клеаз	Taq	I,	Mbo	I,	Ava	II;	RAPD-PCR:	с	использо-
ванием	случайных	праймеров	1247,	Wil	2,	HLWL	
84,	OPA	11)	(Борисов	и	др.,	2009).

В	2002	г.	один	экземпляр	гриба	с	признаками	
р.	Evlachovaea	был	также	обнаружен	на	уховертке	
(Dermaptera)	в	Астраханской	обл.	в	дельте	Волги	
(штамм	 F-229	 →	 ARSEF	 7602	 –http://arsef...,	
р.	 108),	 но	 по	 своим	молекулярно-генетическим	
профилям	 он	 отличается	 от	 образцов	 с	 юга	
Украины	и	с	Кунашира	(Борисов	и	др.,	2009).

Наконец,	 в	 2007	 г.	 в	Московской	 обл.	 в	 лесу	
под	корой	старой	сосны	на	личинке	Pytho	depres-
sus	L.	(Coleoptera:	Pythidae)	был	найден	еще	один	
гриб	 (штамм	 SRCAMB	F-2233	 –	 Борисов	 и	 др.,	
2009).	И	хотя	его	признаки	вполне	укладываются	
в	диагноз	Simplicillium	obclavatum	(W.	Gams)	Zare	
et	W.	Gams	(Zare,	Gams,	2001),	по	мнению	авто-
ров,	 небесспорна	 принадлежность	 самого	 этого	
вида	к	указанному	роду,	т.	к.	в	отличие	от	других	
представителей	 Simplicillium	 для	 него	 характер-
но	образование	своеобразных	конидиальных	це-
почек,	 весьма	 сходных	 со	 строением	 таковых	 у	
Evlachovaea	(см.	также	обсуждение	таксономиче-
ских	проблем	в	разделе	3.3.).
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Факты	 обнаружения	 одного	 за	 другим	
evlachovaea-подобных	 образцов	 грибов	 на	 насе-
комых	 в	 местах,	 расположенных	 друг	 от	 друга	
порой	на	многие	тысячи	километров,	позволили	
предположить,	 что,	 скорее	 всего,	 их	 и	 раньше	
могли	находить	другие	исследователи,	но	просто	
не	обратили	внимания	на	отличительную	особен-
ность	строения	конидиальных	цепочек	и	поэтому	
отнесли	 к	 другим	 анаморфным	 родам.	 Уместно	
отметить,	 что	 в	 списке	 культур	 ARSEF	 (http://
arsef...,	р.	107-108),	9	штаммов	Evlachovaea	были	
найдены	 в	 разных	 точках	 мира	 еще	 в	 1970-80-
ые	 годы	и	уже	давно	поддерживались	 в	ARSEF,	
но	 первоначально	 под	 иными	 названиями:	 959,	
1017,	2297,	2545	–	как	Beauveria bassiana	 (Bals.-
Criv.)	Vuill.;	1576	–	как	Paecilomyces fumosoroseus	
(Wize)	Brown	et	Smith;	2613,	2614,	2615	и	2620	–	
как	Paecilomyces sp.	(Humber,	1992).	

Анализ	литературы,	действительно,	позволил	
обнаружить	еще	ряд	любопытных	данных	с	опи-
саниями	evlachovaea-подобных	грибов	как	пред-
ставителей	иных	родов.

3. Виды evlachovaea-подобных 
грибов, описанные  
как представители  
других анаморфных родов 

3.1. mariannaea и clonostachys 

Из	 найденного	 в	 южном	 Китае	 (провинция	
Гуйчжоу)	 образца	 энтомопатогенного	 сумчатого	
гриба	Cordyceps pruinosa Petch	на	коконе	Iragoides 
fasciata (Lepidoptera:	Limacodidae)	была	выделена	
в	культуру	анаморфа,	описанная	как	Mariannaea 
pruinosa Z.Q.Liang	 (Liang,	 1991).	 Однако	 пред-
ставленный	 иллюстративный	 материал	 (plate	 1,	
fig.	9,	11;	эти	изображения	воспроизведены	здесь	
на	рис.	10)	показывает	гораздо	большее	сходство	
этой	анаморфы	с	р.	Evlachovaea,	 чем	с	предста-
вителями	 р.	 Mariannaea,	 т.	 к.	 отчетливо	 видно	
именно	 беспорядочное	 расположение	 конидий	
в	 цепочках,	 а	 не	 черепицеобразное.	 Но	 более	
важно	другое:	неправомочность	отнесения	этого	
анаморфного	гриба	к	р.	Mariannaea вытекает	из	
того	 факта,	 что	 для	 типового	 вида	 этого	 рода	 –	
M. elegans	(Corda)	Samson	(Samson,	1974)	–	твер-
до	 установлена	 телеоморфа	 Nectria	 mariannaea 
Samuels	et	Seifert	(Samuels,	Seifert,	2001),	которая	
относится	к	семейству	Nectriaceae.	Это	подтверж-
дено	молекулярно-генетическими	 исследования-
ми	(Luangsa-ard	et	al.,	2004).	

В	 то	 же	 время	 представители	 р. Cordyceps	
входят	в	иную	филогенетическую	ветвь,	которая	
долгое	время	фигурировала	в	литературе	в	ранге	
семейства	 Clavicipitaceae.	 Однако	 к	 началу	 ХХI	
в.	из	разных	уголков	мира	было	описано	уже	бо-
лее	400	видов	Cordyceps,	 и	 стала	очевидной	не-
обходимость	ревизии	этого	рода.	Использование	
для	 этой	 цели	 молекулярно-генетических	 мето-
дов	 привело	 не	 только	 к	 дроблению	 этого	 рода,	
но	и	к	изменениям	в	понимании	объема	прежнего	
семейства	Clavicipitaceae.	Часть	видов	в	составе	
нового	рода	Metacordyceps	осталась	в	семействе	
Clavicipitaceae	(сюда	же	относятся	роды	Balansia,	
Claviceps,	 Epichloë,	 Hypocrella,	 Moelleriella,	
Samuelsia	 и	 некоторые	 др.	 –	 Sung	 et	 al.,	 2007;	
Chaverri	et	al.,	2008).	Значительная	часть	других	
видов	 прежнего	 р.	Cordyceps	 вошла	 в	 новое	 се-
мейство	 Ophiocordycipitaceae	 с	 двумя	 родами	
Ophiocordyceps	 и	 Elaphocordyceps (Sung	 et	 al.,	
2007).	 Третья	 группа	 видов	 с	 сохраненным на-
званием Cordyceps	 [типовой	 вид	C. militaris	 (L.:	
Fr.)	Fr.]	и	еще	три	рода	(Torrubiella,	Ascopolyporus 
и Hyperdermium)	 были	 включены	 в	 состав	 сем.	
Cordycipitaceae.	Сюда	же	относится	и	Cordyceps 
pruinosa (Sung	et	al.,	2007).

Очень	 характерно	 выглядит	 анаморфа	 гри-
ба	 Cordyceps cardinalis	 G.-H.	 Sung	 et	 Spatafora,	
описанного	 по	 материалам	 сборов	 на	 гусени-
цах	Tineidae	(Lepidoptera)	в	США	(горы	Южные	
Аппалачи)	 и	Японии	 (о.	 Сикоку	 на	юго-востоке	
страны)	(Sung,	Spatafora,	2004;	p.	661,	fig.	2;	нами	
изображение	воспроизведено	на	рис.	11).	Штамм	
из	 голотипа	 –	 ARSEF	 7192	 (в	 этой	 коллекции	
поддерживается	еще	6	других	штаммов	данного	
вида	–	http://arsef...,	р.	83).	Авторы	статьи	выска-
зали	 предположение,	 что	 анаморфа	 относится	 к	
роду	Clonostachys	 или	Mariannaea.	 Об	 ошибоч-
ности	второй	трактовки	уже	было	сказано	выше,	
но	и	первая	вызывает	недоумение,	поскольку	ко	
времени	выхода	этой	работы	было	уже	доказано,	
что	телеоморфы	грибов	р.	Clonostachys	относят-
ся	 к	 р.	Bionectria	 в	 сем.	Bionectriaceae	 (порядок	
Hypocreales)	(Schroers,	2001).	Телеоморфой	типо-
вого	вида	Clonostachys rosea (Link:	Fr.)	Schroers,	
Samuels,	 Seifert	 et	 W.	 Gams	 является	 Bionectria 
ochroleuca (Schwein.)	 Schroers	 et	 Samuels	
(Schroers	 et	 al.,	 1999).	 Вместе	 с	 тем	 бесспорно	
то,	 что	 хорошо	 известное	 «классическое»	 (но	 и	
весьма	утрированное)	изображение	представите-
ля	этого	рода	–	C. cylindrospora Sacc.	[современ-
ное	название	Clonostachys compactiuscula	 (Sacc.)	
D.	Hawksw.	et	W.	Gams],	которое	можно	найти	в	
«Genera	of	Hyphomycetes»	(Carmichael	et	al.,	1980,	
p.	210,	plate	6-B;	в	настоящей	работе	см.	рис.	12),	
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в	самом	деле	имеет	некоторое	сходство	с	обликом	
Evlachovaea. Но сходство не всегда свидетель-
ствует о родстве, это могут быть формообра-
зовательные параллелизмы (гомологические ряды 
изменчивости по Н. И. Вавилову).

В	 связи	 со	 сказанным	 о	 двух	 сомнительных	
видах	 Mariannaea	 стóит	 упомянуть	 еще	 один	
«странный»	 вид,	 который	 подробно	 не	 описан	
и	не	иллюстрирован.	В	лесной	почве	на	северо-
западе	 США	 были	 найдены	 личинки	 трипса	
Taeniothrips inconsequens	 (Thysanoptera),	 пора-
женные	неидентифицированным	грибом,	назван-
ным	Mariannaea	 sp.	 (Parker	 et	 al.,	 1997).	В	ката-
логе	ARSEF	(http://arsef...,	р.	150-151)	приведено	
24	штамма	’Mariannaea‘	sp.,	выделенных	из	этого	
вида	 трипсов	 в	 6	 штатах	 (Пенсильвания,	 Нью-
Йорк,	Нью-Гэмпшир,	Массачусетс,	Коннектикут,	
Вермонт).	 Разбирая	 проблему	 морфологическо-
го	 конвергентного	 сходства	 у	 энтомопатогенных	
грибов	 и	 возникающего	 из-за	 этого	 «перекры-
вания»	 в	 понимании	 объема	 родов,	 Р.	 Хамбер	
(Humber,	 2000)	 в	 качестве	 одного	 из	 примеров	
бегло	 упоминает	 (p.	 211)	 этот	 гриб	и	 указывает,	
что	 по	 молекулярным	 профилям	 он	 не	 являет-
ся	 родственным	 «истинным»	 представителям	
Mariannaea,	 а	 имеет	 гораздо	 большее	 сходство	
с	Verticillium lecanii	 (в	 современном	 понимании	
Lecanicillium lecanii –	 см.:	 Zare,	 Gams,	 2001),	 т.	
е.	с	видом,	телеоморфой	которого	является	опять	
же	представитель	рода	Cordyceps (в	новом	смыс-
ле)	–	C. confragosa	(Mains)	G.	H.	Sung,	J.	M.	Sung,	
Hywel-Jones	et	Spatafora	(Sung	et	al.,	2007).	

Интересно	 то,	 что	 в	 целом	 грибы	 р.	
Clonostachys	являются	паразитами	других	грибов	
и	по	этой	причине	представляют	большой	прак-
тический	интерес	как	продуценты	биопрепаратов	
против	возбудителей	грибных	болезней	растений.	
Этому	 вопросу	 посвящено	 множество	 публика-
ций,	 которые	 мы	 здесь	 не	 затрагиваем. Однако	
есть	отдельные	работы,	в	которых	сообщается	о	
патогенности	 этих	 грибов	 также	и	 в	 отношении	
насекомых	и	нематод	(Андросов,	1992;	Zhao	et	al.,	
2005;	Toledo	et	al.,	2006;	Sun,	Liu,	2008;	Zhang	et	
al.,	2008;	и	др.).	В	этой	связи,	по	нашему	мнению,	
подобные	 необычные	штаммы	 заслуживают	 до-
полнительного	 изучения	 с	 привлечением	 совре-
менных	молекулярно-генетических	методов.	

Виды,	 несомненно	 относящиеся	 к	 р.	
Mariannaea, выделяют	обычно	из	почвы,	из	разла-
гающейся	древесины,	экскрементов	животных	и	т.	
п.,	однако	порой	их	обнаруживают	и	на	погибших	
насекомых. Так,	 в	 Вост.	 Сибири	M. elegans	 был	
найден	 на	 личинках	 и	 куколках	 нескольких	 ви-
дов	лесных	чешуекрылых	(Lepidoptera)	(Огарков,	

Огаркова,	2000).	В	Московской	обл.	этот	вид	в	раз-
ные	годы	несколько	раз	отмечался	в	марте-апреле	
(в	 период	 активизации	 диапаузирующих	 насеко-
мых)	под	корой	старых	сосен	на	колониях	погиб-
ших	личинок	неидентифицированного	вида	хиро-
номид	(Diptera:	Chironomidae)	(Борисов,	неопубл.	
данные).	 Кроме	 того,	 есть	 данные	 (Lauer	 et	 al.,	
2007;	Banning	et	al.,	2008),	что	в	США	Mariannaea 
elegans	 var. punicea	 выделяли	 из	 мертвых	 яиц	
саламандры Hemidactylium scutatum (Amphibia:	
Caudata:	 Plethodontidae).	 Таким	 образом,	 в	 этой	
группе	 можно	 увидеть	 не	 только	 морфологиче-
ское	 сходство	 с	 видами	 рода	 Evlachovaea,	 но	 и	
наличие	 у	 некоторых	 видов	 зоопаразитических	
свойств,	которые,	впрочем,	не	носят	закономерно-
го	характера.	Однако	в	некоторых	случаях	могут	
иметь	место	и	ошибки	в	определении	внешне	по-
хожих,	но	не	родственных	видов.

3.2. septofusidium

Более	 четверти	 века	 назад	 в	 Швеции	 на	 ку-
колке	 бабочки-совки	 (Lepidoptera:	 Noctuidae)	
был	 описан	 Cordyceps bifusispora O.	 E.	 Erikss.	
(Eriksson,	1982).	Позже	выяснилось,	что	этот	вид	
распространен	достаточно	широко	(хотя	отмеча-
ется	спорадически);	в	частности,	он	был	найден	
и	на	юге	Китая	 в	провинции	Гуйчжоу	 (регионе,	
необычайно	 богатом	 различными	 видами	 эн-
томопатогенных	 грибов)	 и	 выделен	 в	 культуру	
(Liu	et	al.,	1996).	Авторы	описали	анаморфу	как	
Septofusidium bifusisporum Z.Y.	Liu,	Z.Q.	Liang	et	
A.Y.	 Liu. На	 представленном	 иллюстративном	
материале	(p.	212,	213;	часть	авторских	рисунков	
воспроизведена	на	рис.	13)	мы	видим	именно	бес-
порядочное	 расположение	 конидий	 в	 цепочках,	
что	характерно	для	Evlachovaea,	а	не	черепицео-
бразное,	 как	 указано	 в	 описании	 Septofusidium 
bifusisporum.	Обратим	внимание,	что	ни	у	одного	
вида	Septofusidium не	отмечено	нерегулярных	ко-
нидиальных	цепочек;	напротив,	в	работе	В.	Гамса	
(Gams,	1971,	p.	147)	они	изображены	как	доста-
точно	 ровные,	 «правильные».	Но	 не	менее	 важ-
но	и	то,	что	типовой	вид	рода	Septofusidium –	S. 
elegantulum	(Pidopl.)	W.	Gams	(Gams,	1971)	–	име-
ет	 телеоморфу	Nectriopsis septofusidiae	 Samuels,	
которая	 относится	 к	 семейству	 Bionectriaceae	 в	
порядке	 Hypocreales	 (Samuels,	 1988;	 Rossman	 et	
al.,	1999).	

Сравнительно	недавно	на	основе	молекулярно-
генетического	изучения	было	показано	(Stensrud	
et	al.,	2005),	что	скандинавский	образец	C. bifusis-
pora имеет очевидное родство с представителя-
ми анаморфных родов Akanthomyces,	Beauveria и, 
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в особенности, Paecilomyces	(P. farinosus,	P. tenui-
pes;	 в	 современном	 понимании	 эти	 виды	 отно-
сятся	к	«реабилитированному»	роду	Isaria – см.: 
Luangsa-ard	et	al.,	2005;	Hodge	et	al.,	2005;	Gams	
et	al.,	2005),	которые	теперь	следует	рассматри-
вать как анаморфы грибов сем. Cordycipitaceae	
(Sung	et	al.,	2007).	

3.3. paecilomyces, isaria, lecanicillium и 
simplicillium

Г.	 Эванс	 (Evans,	 2003)	 в	 сводке	 по	 клавици-
питальным	 грибам	 в	 главе,	 касающейся	 вопро-
сов	 их	 использования	 как	 агентов	 биоконтроля	
вредных	 беспозвоночных,	 приводит	 любопыт-
ную	 фотографию	 энтомопатогенного	 гриба	 из	
Бразилии	(в	оригинале:	p.	535,	fig.	9;	в	настоящей	
работе	рис.	14).	Подпись	к	этой	фотографии	“Un-
named	 Paecilоmyces-type	 anamorph	 isolated	 from	
Cordyceps	 sp.”	свидетельствует	о	том,	что	автор,	
являющийся	 опытнейшим	 специалистом	 по	 си-
стематике	энтомопатогенных	грибов,	испытывал	
немалые	 сомнения	 относительно	 родовой	 при-
надлежности	этого	гриба.	По	микропризнакам	он,	
бесспорно,	выглядит	как	вид	рода	Evlachovaea.

В	 одном	 из	 патентов	 США	 (Wrigley	 et	 al.,	
2004)	 в	 качестве	 продуцента	 вещества	 фома-
лактона	 (phomalactone)	 указан	 депонированный	
штамм	(CBS	314.96)	гриба	Paecilomyces sp.,	вы-
деленный	 из	 куколки	 Lepidoptera	 где-то	 в	 тро-

пиках,	 но	 более	 конкретно	 о	 географическом	
происхождении	 ничего	 не	 сказано.	 В описании 
морфолого-культуральных признаков штамма 
говорится,	что	конидиальные	цепочки	сухие,	ко-
нидии ложатся друг на друга внахлест («imbri-
cate	 chains»).	Что важно, при этом указывает-
ся на явное филогенетическое родство гриба по 
молекулярно-генетическим профилям с предста-
вителями рода Cordyceps.

В	китайской	 провинции	Гуйчжоу	 на	мертвой	
личинке	жука	(Coleoptera)	был	найден	еще	один	
интересный	новый	вид	–	Cordyceps loushanensis 
Z.Q.	Liang	et	A.Y.	Liu	(Liang	et	al.,	1997).	Авторы	
обратили	внимание	на	своеобразное	строение	ко-
нидиальных	 цепочек	 выделенной	 анаморфы	 (в	
оригинале:	p.	63,	fig.	3-2;	нами	иллюстрация	вос-
произведена	на	рис.	15),	но	гриб	был	описан	как	
Paecilomyces loushanensis Z.Q.	Liang	et	A.Y.	Liu.

В	 одной	 из	 последующих	 сводок	 по	 грибам	
рода	 Paecilomyces,	 найденным	 в	 Китае,	 авторы	
(Liang	 et	 al.,	 2005)	 использовали	 эпитет	 «imbri-
cate	chains»	при	описании	конидиальных	цепочек	
этого	 и	 еще	 четырех	 других	 энтомопатогенных	
грибов:	P. cateniannulatus	Z.Q.	Liang	–	провинции	
Аньхой,	Гуйчжоу,	из	гусениц	разных	Lepidoptera,	
в	 экспериментах	 показана	 активность	 в	 отно-
шении	 тлей	 и	 нематод	 (Liang,	 1981;	 Huang	 et	
al.,	 2002);	P. cateniobliquus	Z.Q.	Liang	–	провин-
ции	 Аньхой,	 Гуйчжоу,	 из	 куколок	 Adoxophyes 
privatana	 (Lepidoptera:	 Tortricidae)	 (Liang,	 1981;	

Рис. 9.	Evlachovaea	sp.	–	анаморфа	Cordyceps	spegazzinii	(по:	Torres	et	al.,	2005)
Рис. 10.	Конидиальные	цепочки	у	’Mariannaea‘	pruinosa	(телеоморфа	Cordyceps	pruinosa)	

(по:	Liang,	1991).
Рис. 11.  Бесполая	стадия	развития	Cordyceps	cardinalis	(по:	Sung,	Spatafora,	2004)

Рис .12. Микроскопическое	строение	Clonostachys	compactiuscula	(по:	Carmichael	et	al.,	1980)
Рис. 13.	Конидиальные	цепочки	’Septofusidium‘	bifusisporum	(телеоморфа	Cordyceps	bifusispora	

(по:	Liu	et	al.,	1996)
(Рис.	9-13	–	масштаб	10	мкм)		(Figs	9-13	–	scale	10	μm)
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Huang	et	al.,	2002);	P. atrovirens	Z.Q.	Liang	et	A.Y.	
Liu	 –	 Гуйчжоу,	 из	 имаго	Telligonis1	 sp.	 (Liang	 et	
al.,	1993)	и	P. militaris	Z.Q.	Liang	–	из	личинок	и	
куколок	различных	Lepidoptera	во	многих	регио-
нах	 Китая	 (Liang,	 2001).	 Имеющиеся	 авторские	
изображения,	 по	 крайней	 мере,	 P. cateniannu-
latus	и	P. cateniobliquus (Liang	et	al.,	2005,	p.	87,	
fig	 1,	 2),	 свидетельствуют,	 по	 нашему	 мнению,	
что	 этот	 эпитет	 неадекватен	 реальной	 картине.	
На	это	явно	указывает	и	микрофотография	гриба	
на	японском	сайте	(National	Institute	of	Fruit	Tree	
Science:	 http://www.fruit.affrc.go.jp/kajunoheya/
epfdb/Deutte/Paecilo/catenian/micro/HF85701.jpg;	
фрагменты	 этого	 изображения	 см.	 на	 рис.	 16,	
17).	 Мнение	 о	 принадлежности	 P. cateniannula-
tus	к	р. Evlachovaea	высказывалось	нами	и	ранее	
(Борисов	и	др.,	2009).	Позже	независимо	оно	про-
звучало	в	работе	других	авторов	в	связи	с	анали-
зом	образцов	Evlachovaea sp.	из	Турции	(Sevim	et	
al.,	 2010a).	К	более	подробному	анализу	указан-
ного	выше	вида P. militaris	мы	вернемся	позже.	А	
сейчас	необходимо	более	детально	сказать	о	тех	
значительных	пертурбациях	в	таксономии	грибов	
р.	 Paecilomyces,	 которые	 произошли	 несколько	
лет	назад.	

Уже	давно	при	ревизии	 этого	рода	Р.	Сэмсон	
(Samson,	1974)	сгруппировал	виды	в	две	секции.	
В	первую	 (sect.	Paecilomyces)	 были	 включены	9	

1	 	 По-видимому,	 авторы	 допустили	 орфографические	
ошибки	в	латинском	названии	хозяина	–	рода	с	таким	назва-
нием	не	существует.	Возможно,	речь	идет	о	виде	насекомого	
из	рода	Tettigonia (Orthoptera:	Tettigoniidae).

термотолерантных	 видов	 (включая	 типовой вид 
P. variotii Bainier),	у	которых	были	известны	те-
леоморфы	из	 родов	Byssochlamys,	Talaromyces	 и	
Thermoascus,	 относящиеся	 к	 сумчатым	 грибам	
сем.	 Trichocomaceae	 в	 порядке	 Eurotiales	 (аско-
споры	у	них	образуются	в	клейстотециях).	Позже	
эта	 группа	 пополнилась	 еще	 другими	 видами,	
описанными	 из	 многих	 точек	 мира.	 Интересно	
отметить,	что	P. variotii	не	является	«закономер-
ным»	 патогеном	 насекомых,	 но	 иногда	 отмеча-
ется	в	качестве	такового	(см.,	например:	Коваль,	
1974,	с.	160-161).	

Во	вторую	секцию	(sect.	Isarioidea)	было	вклю-
чено	22	мезофильных	вида,	большинство	из	кото-
рых	трофически	связаны	с	членистоногими	и	не-
матодами.	Для	некоторых	из	них	к	тому	времени	
было	уже	установлено	(хотя	бы	на	уровне	пред-
положений)	 родство	 с	 torrubiella- и	 cordyceps-
подобными	 половыми	 стадиями	 (т.	 е.	 грибами-
пиреномицетами,	 образующими	 перитеции).	 Но	
у	большинства	видов	телеоморфы	как	в	те	годы,	
так	и	теперь,	остаются	неизвестными	(возможно,	
они	в	природе	совсем	утрачены).	К	началу	ХХI	в.	
эта	группа	также	существенно	увеличилась	благо-
даря	находкам	многих	новых	видов.	Например,	в	
1990	г.	в	Херсонской	обл.	(юг	Украины)	на	личин-
ках	Tipula	sp.	(Diptera:	Tipulidae)	был	найден	вид,	
позже	описанный	как	новый	и	названный	P. borys-
thenicus	(Borisov,	Tarasov,	1997);	в	2008	и	2009	гг.	
его	удалось	вновь	собрать	на	Кавказе	в	Гуамском	
ущелье	(Апшеронский	р-н,	Краснодарский	край)	
(Борисов,	 неопубл.	 данные).	 На	 о.	 Аделаида	

Рис. 14. Анаморфа	гриба	Cordyceps	sp.	из	бразильской	Амазонии	(по:	Evans,	2003,	p.	535)
Рис. 15.	Конидиальные	цепочки	у	Paecilomyces	loushanensis	(телеоморфа	Cordyceps	loushanensis)	(по:	Liang	et	

al.,	1997)
Рис. 16-17. Микрофотографии	Isaria	cateniannulata	(по:	http://www.fruit.affrc.go.jp/kajunoheya	/epfdb/Deutte/

Paecilo/catenian/micro/HF85701.jpg;	фото	F.Ihara;	фрагменты).
(Рис.	15-17	–	масштаб	10	мкм)		(Figs	15-17		–	scale	10	μm)
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(Антарктида)	 был	 обнаружен	 уникальный	 псих-
ротолерантный	 вид	 P. antarcticus,	 поражающий 
Cryptopygus antarcticus	 (Entognatha:	 Collembola)	
(Bridge	et	al.,	2005).	Немало	видов	(как	указанных	
выше,	так	и	других)	было	описано	из	Китая	(см.,	
например:	Liang	et	al.,	2003,	2005).	

С	 появлением	 молекулярно-генетических	
методов	 исследований	 наступила	 новая	 эра	
в	 систематике	 грибов,	 в	 частности,	 появи-
лась	 возможность,	 во-первых,	 доказать,	 что	
Paecilomyces	–	сборная	полифилетическая	группа,	
в	которую	прежде	входили	конвергентно	внешне	
схожие,	но	далеко	не	во	всех	случаях	родственные	
анаморфные	грибы	(Obornik	et	al.,	2001;	Luangsa-
ard	et	al.,	2004),	во-вторых,	понять,	куда	следует	
относить	 те	 многие	 виды,	 у	 которых	 половые	
стадии	не	найдены.	Среди	грибов	интересующей	
нас	второй	секции	Isarioidea	часть	видов	вместе	
с	 типовым	видом	P. farinosus (Holm	ex	Gray)	A.	
H.	S.	Brown	et	G.	Sm.,	описанным	еще	в	1830-х	
годах	как	Isaria farinosa,	«вернулась»	в	этот	вос-
становленный	 (лектотипифицированный)	 род	
(Luangsa-ard	et	al.,	2005;	Hodge	et	al.,	2005;	Gams	
et	 al.,	 2005),	 имеющий,	 как	 было	 показано	 чуть	
позже	 (Sung	 et	 al.,	 2007),	 четкую	 связь	 с	 сумча-
тыми	грибами	р.	Cordyceps	(сем.	Cordycipitaceae).	
Однако	 по	 молекулярно-генетическим	 характе-
ристикам	у	некоторых	других	видов	этой	секции	
родство	 оказалось	 более	 дальним.	 Так,	 напри-
мер,	 Paecilomyces lilacinus (Thom)	 Samson,	 ча-
сто	 отмечаемый	 в	 качестве	 паразита	 яиц	и	 цист	
нематод,	 реже	 –	 некоторых	 насекомых	 (клопов	
и	др.),	оказался	в	другой	филогенетической	вет-
ви	 –	 сем. Ophiocordycipitaceae;	 теперь	 он	 назы-
вается	 Paecillium lilacinum (Thom)	 Luangsa-ard,	
Hywel-Jones	et	Samson	 (см.:	Domsch	et	 al.,	 2007,	
p.	 322).	 Широко	 распространенные	 почвенные	
виды	P. carneus	(Duché et	Heim)	A.	H.	S.	Brown	et	
G.	Sm.	и	P. marquandii (Massee)	S.	Hughes	также	
вошли	в	это	же	семейство,	но	как	представители	
другого нового	анаморфного	рода	Paranomuraea:	
Par. carnea (Duché et	Heim)	Luangsa-ard	et	Samson	
и	Par. marquandii (Massee)	Luangsa-ard	et	Samson,	
соответственно	 (см.:	Domsch	et	al.,	2007,	p.	328-
329).	 Другой	 весьма	 обычный	 почвообитающий	
гифомицет	Paecilomyces inflatus (Burnside)	 J.	W.	
Carmich.	недавно	отнесен к новому р. Taifanglania	
(Liang	et	al.,	2009).

Обратим	внимание,	что	указанные	выше	виды	
Paecilomyces cateniannulatus	 и	 P. cateniobliquus	
вошли	 теперь	 в	 состав	 р.	 Isaria	 (как	 I. catenian-
nulata	 и	 I. cateniobliqua),	 куда	 также	 относятся:	
типовой	вид	 I. farinosa,	 I. amoenerosea,	 I. cicadae,	
I. coleopterorum,	 I. fumosorosea,	 I. ghanensis,	 I. ja-

vanica	 и	 I. tenuipes	 (Luangsa-ard	 et	 al.,	 2005).	 P. 
atrovirens,	 Cordyceps loushanensis (с	 анаморфой 
P. loushanensis) и	 некоторые	 другие	 виды	 секции	
Isarioidea	 остались	 пока	 не	 изученными	 с	 помо-
щью	 молекулярно-генетических	 методов	 и,	 соот-
ветственно,	не	перенесенными	в Isaria	или	другие	
роды.	Что	важно,	среди указанных	10	видов	Isaria 
7	 видов,	 включая	 типовой,	 имеют	 ровные	 упоря-
доченные	конидиальные	цепочки.	Однако	помимо	
I. cateniannulata	 и	 I. cateniobliqua, отличающихся	
от	этой	«нормы»,	есть	еще	один	вид,	при	морфо-
логическом	описании	которого	не	было	обращено	
внимание	на	нерегулярное	строение	конидиальных	
цепочек,	–	I. amoenerosea	P.	Henn.	У	него	конидии	
тоже	чередуются	аналогичным	образом,	как	и	у	E. 
kintrischica.	Микрофотографию	этого	гриба	можно	
найти	на	японском	сайте	(National	Institute	of	Fruit	
Tree	Science:	http://www.fruit.affrc.go.jp/kajunoheya/
epfdb/Deutte/Paecilo/amoe/micro/HF20304.jpg;	
фрагмент	изображения	см.	на	рис.	18).

Особого	обсуждения	заслуживает	типовой	вид	
рода	Cordyceps – C. militaris (L.:	Fr.)	Fr.	Еще	в	работе	
полувековой	давности	А.	Браун	и	Г.	Смита	(Brown,	
Smith,	1957)	указывается,	что	анаморфа	этого	гри-
ба	имеет	черты	сходства	и	с	р.	Paecilomyces,	и	с	р.	
Cephalosporium	 (→	Verticillium	→	Lecanicillium	 –	
см.	ниже).	Согласно	данным	из	этой	работы	и	ряда	
других	источников	(например,	Müller-Kögler,	1965;	
Коваль,	1984),	первоначально	у	анаморфы	на	фиа-
лидах	происходит	образование	конидий	в	неболь-
ших	цепочках,	причем,	даже	на	весьма	мелком	ри-
сунке	из	работы	Браун	и	Смита	(p.	53,	fig.	8;	здесь	
часть	 иллюстрации	 воспроизведена	 на	 рис.	 19)	
видно,	что	конидии	могут	агрегироваться	в	цепоч-
ки	 довольно	 беспорядочно,	 соприкасаясь	 друг	 с	
другом	под	разными	углами.	Затем	конидии	могут	
сворачиваться	в	компактные	головки,	но	иногда	по-
следние	формируются	изначально.	Подобное	явле-
ние	создает	немало	проблем.	Наблюдения	в	разные	
сроки	развития	культур	могут	создать	ошибочное	
впечатление,	что	речь	идет	вообще	о	разных	ана-
морфах	и,	соответственно,	видах	Cordyceps.	Этим	
(в	том	числе),	вероятно,	можно	объяснить	проти-
воречивость	 данных	 в	 таксономических	 трактов-
ках	анаморф	этого	гриба.

Й.	 Кобаяши	 (Kobayasi,	 1941)	 первым	 описал	
анаморфу C. militaris	как	Cephalosporium militare.	
Через	 30	 лет	В.	 Гамс (Gams,	 1971)	 при	 ревизии	
грибов	этого	анаморфного	рода	перенес	вид	в	род	
Verticillium,	 но	 почему-то	 оставил	 без	 видового	
эпитета.	Спустя	еще	30	лет	таксономия	этого	рода	
вновь	была	пересмотрена	уже	с	использованием	
данных	 молекулярно-генетических	 исследова-
ний.	 В	 результате	 значительная	 часть	 анаморф-
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ных	видов,	паразитирующих	на	беспозвоночных	
и	других	грибах,	была	выведена	из	р.	Verticillium	
и	 включена	 в	 новые	 роды,	филогенетически	 тя-
готеющие	к	клавиципитациевым	грибам	(в	преж-
нем	понимании	объема	этого	семейства).	Одним	
из	них	является	род	Lecanicillium,	куда	была	отне-
сена	и	анаморфа	C. militaris (Zare,	Gams,	2001;	см.	
также:	Bischoff,	White	Jr.,	2004).	Но	и	в	этом	слу-
чае	авторы	оставили	вид	без	названия	(случайно	
ли?)	–	просто	как	Lecanicillium sp.,	указав	в	клю-
чах:	 «conidia	 subglobose	 to	 short-ellipsoidal,	 large	
numbers	 adhering	 in	 heads	 or	 irregular	 chains…»	
(Zare,	 Gams,	 2001,	 p.	 8).	 Однако	 ни	 у	 типового	
вида	этого	рода	L. lecanii (Zimmerm.)	Zare	et	W.	
Gams,	ни	у	остальных	конидиальные	цепочки	ни-
когда	не	образуются,	кроме	этого.	

Любопытно,	что	среди	4	видов	очень	близко-
го	рода	Simplicillium,	описанного	в	той	же	статье,	
лишь	у	одного	–	S. obclavatum	(W.	Gams)	Zare	et	
W.	Gams	–	конидии	образуются	в	цепочках	(отно-
сительно	 коротких).	 При	 их	 описании	 авторами	
используется	 прилагательное	 «imbricate»	 (Zare,	
Gams,	2001,	p.	41-42,	fig.	32).	Но,	по	нашему	мне-
нию,	 оно	 не	 точно	 отражает	 реальную	 картину	
их	 строения,	 в	 котором	просматривается	 все	же	
определенная	 хаотичность	 наложения	 конидий	
(см.	также	выше	раздел	2).	

В	другой	более	поздней	работе,	посвященной	
ревизии	 verticillium-подобных	 грибов	 из	 группы	
V. fungicola (они	 переописаны	 теперь	 как	 пред-
ставители	 р. Lecanicillium),	 анаморфы	C. milita-
ris	вообще	почему-то	не	оказалось	ни	в	большом	
перечне	 родственных	 грибов	 для	 молекулярно-
генетического	 сопоставления,	 ни,	 соответ-
ственно,	 на	 представленном	 филогенетическом	

древе	 (Zare,	Gams,	 2008,	 p.	 819,	 fig.	 2).	 В	 то	же	
время	 в	 обновленном	 общем	 ключе	 по	 грибам 
Lecanicillium	и Simplicillium анаморфа	C. militaris 
все	 же	 фигурирует	 под	 названием	 телеоморфы,	
однако	здесь	вообще	непонятно,	к	какому	из	этих	
родов	относить	ее.

В	 противоположность	 этому	 З.	 Лян	 (Liang,	
2001)	 при	 анализе	 сборов	 C. militaris	 из	 Китая	
пришел	 к	 выводу	 о	 вторичности	 Verticillium-
(→Lecanicillium)-подобных	 конидиальных	 го-
ловок	 и	 дал	 анаморфе	 название	 Paecilomyces 
militaris	Z.Q.Liang.	В	некоторых	работах	послед-
него	 времени	 с	 использованием	 молекулярно-
генетических	 методов	 также	 демонстрируется	
близкое	филогенетическое	 родство	C. militaris	 с	
Paecilomyces-(→Isaria)-подобными	 анаморфами	
других	видов	Cordyceps (Luangsa-ard	et	al.,	2004;	
Bridge	et	al.,	2005).	

Таким	 образом,	 даже	 в	 современных	 публи-
кациях	 нет	 единого	 мнения	 о	 родовом	 статусе	
анаморфы	 этого	 вида:	 в	 одних	 молекулярно-
генетических	исследованиях	она	попадает	в	ветвь	
Lecanicillium,	а	в	других	–	в	ветвь Paecilomyces-
(→Isaria)-подобных	 грибов.	 Возникает	 законо-
мерный	 вопрос,	 не	 означает	 ли	 все	 это,	 что	 ти-
повой	и	некоторые	другие	виды	«современного»	
рода	Cordyceps	 Fr.	 emend.	G.H.	Sung,	 J.M.	 Sung,	
Hywel-Jones	 et	 Spatafora	 образуют	 группу	 видов	
с	переходным	типом	анаморф	–	Evlachovaea?	Ю.	
В.	Чайковский	(2008,	с.	587)	называет	подобные	
группы	интертаксонами.	Не	лишним	будет	отме-
тить,	что	для	очень	близкого	к	C. militaris	вида	C. 
spegazzinii,	описанного	из	Панамы,	указана	при-
надлежность	анаморфы	именно	к	р.	Evlachovaea	
(Torres	et	al.,	2005;	см.	также	выше	раздел	2).

Рис. 18.	Микрофотография	Isaria	amoenerosea	(по:	http://www.fruit.affrc.go.jp/kajunoheya/epfdb	/Deutte/Paecilo/
amoe/micro/HF20304.jpg;	фото	F.	Ihara;	фрагмент)

Рис. 19.	Конидиальные	структуры	анаморфной	стадии	развития	Cordyceps	militaris	(по:	Brown,	Smith,	1957)
(Рис.	18,	19	–	масштаб	10	мкм)	(Figs	18,	19		–	scale	10	μm)
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Очень	 важной	 является	 краткая	 информация	
(Rocha	 et	 al.,	 2007)	 о	молекулярно-генетическом	
изучении	типового	вида	Evlachovaea kintrischica 
(ARSEF	7218	←	SRCAMB	F-183	←	CMPPB150)	
и	6	бразильских	изолятов	Evlachovaea sp.,	выде-
ленных	из	клопа	Triatoma sordida	(1	изолят)	и	по-
чвы	(5	изолятов).	Оказалось,	что	у	двух	изолятов	
последнего	 вида	 ITS	 сиквенсы	 рДНК	 оказались	
очень	 близкими	 к	 таковым	 Isaria fumosorosea	
(ARSEF	 1576),	 у	 других	 четырех – идентичны-
ми с Beauveria bassiana	 (Genbank	 Z	 54111),	 а	 у	
E. kintrischica – идентичными с Isaria	amoenero-
sea CBS	738.73	(этот	штамм	выделен	из	личинки	
Coleoptera,	Африка,	Гана,	H.	C.	Evans,	1973	–	см.:	
Samson,	1974,	p.	38);	но	все	эти	виды	–	анаморф-
ные	 представители,	 тяготеющие	 исключительно	
к	сумчатым	грибам	р. Cordyceps.	

Примечательно,	 что	 в	 работе,	 посвященной	
полифилетической	 природе	 рода	 Paecilomyces,	
ее	авторы	сами	же	сперва	поставили	под	вопрос	
целесообразность	отнесения	Paecilomyces amoen-
eroseus	 и	 P. cateniobliquus	 к	 р. Isaria (Luangsa-
ard	 et	 al.,	 2004,	 p.	 777,	 fig.	 2),	 но	позже	 сделали	
именно	 так	 (Luangsa-ard	 et	 al.,	 2005),	 совершив,	
по	нашему	мнению,	ошибку.	Еще	раньше	(Huang	
et	al.,	2002)	по	результатам	использования	RAPD-
анализа	было	показано,	что	степень	подобия	меж-
ду	P. farinosus	 (→	 I. farinosa,	 типовой	 вид)	 и P. 
cateniannulatus	 (→	 I. cateniannulata)	 составляет	
только	26-38%,	а	это	–	большая	дистанция.

Попутно	 отметим,	 что	 в	 свете	 современных	
данных	 упомянутый	 выше	 вид	 P. antarcticus,	
имеющий	филогенетическое	родство	с	Cordyceps 
militaris (Bridge	et	 al.,	2005),	должен	быть,	безу-
словно,	 переописан,	 но	можно	 ли	 его	 отнести	 к	
Isaria,	–	вопрос,	который	остается	открытым.	

3.4. acremonium

Четверть	 века	 назад	 на	 Тайване	 был	 най-
ден	 Cordyceps-подобный	 гриб,	 развивающийся	
не	 на	 беспозвоночных	 животных,	 а	 на	 семенах	
растения1	 Beilschmiedia erythrophloia (Plantae:	

Lauraceae);	этому	виду	было	присвоено	название	
Phytocordyceps ninchukispora	 (Su,	 Wang,	 1986).	
Путем	 посева	 изолированной	 аскоспоры	 на	 пи-
тательную	среду	в	 культуре	была	получена	 ана-
морфа,	которую	авторы	отнесли	к	р. Acremonium.	
Представленное	изображение	(в	оригинале	–	fig.	
3E;	здесь	воспроизведено	на	рис.	20)	характерно-
го	 беспорядочного	 расположения	 конидий	 в	 це-
почках,	весьма	сходное	с	обликом	’Septofusidium‘	
bifusispora	 (см.	 рис.	 15),	 а	 также	 более	 поздние	
сведения	 о	 том,	 что	 телеоморфа	 на	 основании	
молекулярно-генетического	 изучения	 переопи-
сана	как	Cordyceps	ninchukispora	 (C.	H.	Su	et	H.	
H.	Wang)	G.	H.	Sung,	 J.	M.	Sung,	Hywel-Jones	et	
Spatafora	(Sung	et	al.,	2007)	убеждает	в	том,	что,	
скорее	 всего,	 бесполая	 стадия	 развития	 гриба	 –	
еще	 один	 представитель	 Evlachovaea.	 Важно	
отметить,	 что	 в	 указанном	 исследовании	 под-
черкивается	 морфологическая	 близость	 вида	
к	 C.	 bifusispora;	 а	 на	 филогенетическом	 древе	
можно	 видеть,	 что	 по	 молекулярным	 профилям	
C.	ninchukispora	исключительно	близок	к	типово-
му	штамму	 ’Mariannaea‘ pruinosa (ARSEF	 5413	
←	CGAC2281).	

1	 По	неопубликованным	данным	одного	из	авторов	настоящей	работы	(Б.	Борисов),	ему	в	разные	годы	не	раз	попадались	
в	Московской	обл.,	на	Кавказе,	 в	дельте	Днепра	в	лесной	подстилке	образцы	энтомопатогенных	грибов	 Isaria farinosa,	 I. 
fumosorosea,	I. tenuipes, Beauveria bassiana	и	др.,	растущих	из	семян	различных	растений	и	даже	из	раковин	небольших	су-
хопутных	брюхоногих	моллюсков,	однако	их	вскрытие	и	внимательный	микроскопический	анализ	всякий	раз	показывали	
несостоятельность	«сенсаций»	–	оказывалось,	что	внутри	имеются	остатки	каких-либо	насекомых	(семеедов	или	случайных	
мелких	личинок,	заползших	внутрь	для	окукливания).	В	связи	с	этим	сведения	о	необычном	хозяине	гриба	выглядят	сомни-
тельными,	а	собранные	в	природе	образцы	нуждаются	в	более	тщательном	изучении.	Это	же	касается,	по	нашему	мнению,	
еще	одного	«аномального»	вида	–	Shimizuomyces paradoxa	(Kobayasi,	1981	→	Elaphocordyceps paradoxa	–	Sung	et	al.,	2007),	
известного	из	Японии	и	Кореи	(Sung,	1996),	который	был	найден	на	ягодах	Smilax sieboldi	(Plantae:	Smilacaceae).

Рис. 20. Конидиальные	цепочки	у	анаморфного	гриба	
’Acremonium‘	sp.,	выделенного	из	плодового	тела	
Phytocordyceps	ninchukispora	(по:	Su,	Wang,	1986;	

масштаб	–	10	мкм)
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Заключение

«Не признаки задают род, но род задает признаки».
К. Линней

Подведем	 итоги	 всему	 сказанному	 выше.	 За	
десятилетие,	 минувшее	 со	 времени	 описания	
рода	 Evlachovaea,	 накоплен	 изрядный	 фактиче-
ский	материал.	В	разных	регионах	мира	найдено	
немало	 новых	 видов	 анаморфных	 энтомофиль-
ных	 грибов,	 часть	 из	 которых	 уже	 отнесена	 к	
этому	 роду	 разными	 авторами,	 хотя	 и	 без	 видо-
вых	 эпитетов.	 Другие,	 в	 разное	 время	 описан-
ные	как	представители	иных	родов	(Mariannaea, 
Clonostachys,	 Septofusidium,	 Paecilomyces,	
Verticillium,	 Simplicillium	 и	 Acremonium),	 либо	
недавно перенесенные в роды Lecanicillium	 или	
Isaria,	 имеют	 не	 только	 явное	 внешнее	 сход-
ство	 с	 типовым	 видом	 E. kintrischica и неплохо 
вписываются в диагноз рода, но и, как выясня-
ется, являются анаморфами видов именно р. 
Cordyceps (Cordycipitaceae), а	 не	Metacordyceps,	
Elaphocordyceps	или	Ophiocordyceps,	оказавших-
ся	теперь	в	других	семействах.	

В	то	же	время,	сопоставляя	филогенетические	
деревья	из	различных	молекулярно-генетических	
работ	(Sung	et	al.,	2001;	Huang	et	al.,	2002;	Sung,	
Spatafora,	 2004;	 Luangsa-ard	 et	 al.,	 2004,	 2005;	
Stensrud	 et	 al.,	 2005;	 Bridge	 et	 al.,	 2005;	 Sung	 et	
al.,	2007;	Zare,	Gams,	2008;	и	мн.	др.),	в	которых	
были	использованы	для	сравнения	разные	набо-
ры	видов	и	штаммов,	можно	обратить	внимание,	
что	крупные	ветви	воспроизводятся	в	них	отно-
сительно	неплохо,	но	более	мелкие,	в	частности,	
в	пределах	р.	Cordyceps,	 порой	располагаются	в	
разных	 кластерах	 и	 последовательностях;	 име-
ются	 «вкрапления»	 одних	 анаморфных	 родов	
и	 видов	 в	 другие.	 Странными,	 сомнительными	
представляются	 данные,	 когда,	 например,	 ана-
морфы	одного	рода	Lecanicillium	имеют	половые	
стадии	Cordyceps	и	Torrubiella	или	когда	одна	те-
леоморфа	 описывается	 для	 нескольких	 анаморф	
(см.:	 Bischoff,	White	 Jr.,	 2004).	Иначе	 говоря,	 те	
молекулярно-генетические	 маркеры,	 которые	
использовались	 в	 различных	 исследованиях	 в	
последнее	 десятилетие,	 не	 позволяют	 получить	
непротиворечивую	 картину,	 когда	 представите-
ли	близких	анаморфных	родов	(Beauveria,	Isaria,	
Lecanicillium,	Evlachovaea и	др.)	были	бы	строго	
приурочены	 к	 отдельным	 кластерам.	 Обращает	
на	себя	внимание	факт,	что	C. cardinalis оказался 
«где-то рядом», но не в границах «обновленного» 
р.Cordyceps	(Sung	et	al.,	2007),	что	наталкивает	на	
скептические	размышления.	

Уже	10	лет	назад	А.	С.	Антонов	(1999)	отмечал,	
что	для	выяснения	связей	и	для	таксономических	
построений	необходимы	данные	по	комплексу	ге-
нов,	 несущих	максимальную	филогенетическую	
информацию.	

Тот	 факт,	 что	 тяготеющие	 к	 р. Evlachovaea	
виды	 не образуют на основе имеющихся све-
дений в филогенетическом древе единого ком-
пактного кластера,	 вовсе	 не	 означает,	 что	
этот	 род	 является	 надуманным,	 искусствен-
ным.	 Напротив,	 уже	 сейчас	 появляются	 одна	
за	другой	работы,	в	которых	освещаются	мно-
гочисленные	 ошибки	 в	 таксономии	 грибов,	 к	
которым	 приводит	 слепая	 вера	 в	 адекватность	
используемых	 молекулярно-генетических	 мар-
керов	 для	 выяснения	 филогенетических	 свя-
зей	 (см.,	 например:	 Bridge	 et	 al.,	 2003).	Ю.	 В.	
Чайковский (2008) вообще	подверг	резкой	кри-
тике	господство	кладистики	в	современной	так-
сономии.	В	качестве	примера	уместно	еще	раз	
отметить,	что	совсем	недавно	в	результате	про-
должающейся	 ревизии	 verticillium-подобных	
грибов	 (Zare,	 Gams,	 2008)	 род	 Lecanicillium	
пополнился	 не	 только	 несколькими	 видами	
за	 счет	 переописания	 «старых»	 таксонов	 из	
группы	 V. fungicola,	 но	 сюда	 был	 перемещен	
и	Simplicillium wallacei,	 описанный	 как	 новый	
всего	лишь	несколькими	годами	раньше	уже	с	
использованием	 новых	 методов	 (Zare,	 Gams,	
2001).	Возникает	закономерный	вопрос:	не	яв-
ляются	 ли	 столь	 скорые	 перемены	 следствием	
недостаточной	 «прочности»	 установленных	
надвидовых	таксонов	именно	за	счет	того,	что	
в	молекулярно-генетических	анализах	недооце-
нивается	иное	что-то	важное?	

Все	это	свидетельствует	о	назревшей	необхо-
димости:	 1)	 поиска	 иных	 более	 чувствительных	
молекулярно-генетических	маркеров	(и	не	только	
их)	для	определения	объема	близких	родов	и	их	
родственных	связей;	2)	проведения	обобщающей	
ревизии	рода	Evlachovaea с	описанием	новых	ви-
дов;	 3)	 внесения	 некоторых	 коррективов	 в	 диа-
гноз	рода	с	учетом	их	признаков.	
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Ф. Б. Ганнибал

фИЛОГЕНЕтИчЕСКаЯ СИСтЕМа РОДа 
altErnaria
Аннотация:	 Существующая система рода alternaria и других феодиктиоспоровых гифомицетов представляет 

собой продукт интуитивной классификации и опирается исключительно на морфологические 
признаки. Скрупулезное изучение морфологии рода alternaria позволило описать почти 300 видов. 
Однако таксономия не отражает филогенез данной группы грибов, а в подходах к определению 
границ видов отсутствует популяционно-генетический элемент. Исследование филогении показало, 
что среди феодиктиоспоровых гифомицетов выделяются две сестринские группы, одна из которых 
включает род stemphylium, а другая – alternaria и еще несколько родов. Род alternaria в его нынешнем 
«морфологическом» понимании парафилетичен, а близкие ему роды ulocladium и Embellisia 
полифилетичны. филогенетическая группа, включающая alternaria, состоит из 9 подгрупп, хорошо 
различимых, как по молекулярно-генетическим, так и по морфологически признакам. Приведение 
систематики в соответствие филогенетическому паттерну вынудит пересмотреть границы родов. 
Представляется целесообразным объединение восьми родов феодиктиоспоровых гифомицетов в 
один род alternaria и выделение в нем девяти секций, совпадающих по составу с филогенетическими 
группами. Также предстоит уточнить границы видов. По всей видимости, в большинстве случаев 
филогенетические виды будут включать по несколько известных на настоящий момент морфовидов.

Ключевые	слова:	 alternaria, феодиктиоспоровые гифомицеты, филогения, таксономия,  филогенетическая концепция 
вида

Ph.B. Gannibal

PhylogenetiC system of the genus 
altErnaria
Summary:		 The current system of the genus alternaria and other phaeodictyosporic hyphomycetes is an invention of 

intuitive classification basing solely on morphological characters. scrupulous study of morphology of the 
genus alternaria allowed describing almost 300 species. however contemporary taxonomy does not reflect 
the phylogenesis of this group of fungi. approaches to the recognition of species’ borders are void of a 
population genetic component. results of phylogenetic analysis revealed that stemphylium and alternaria 
together with other phaeodictyosporic hyphomycetes are two sister groups. The genus alternaria, as 
currently circumscribed by morphology, is paraphyletic, while allied genera, ulocladium and Embellisia, are 
polyphyletic. Phylogenetic group which includes alternaria consists of nine subgroups that can be recognised 
well by molecular markers as well as morphological traits. When systematics will be adjusted in accordance 
with phylogenetic pattern, inevitably generic boundaries must be changed. It looks reasonable to join eight 
phaeodictyosporic hyphomycetous genera in one genus alternaria and defining in this genus nine sections 
extensively coinciding with phylogenetic groups. also species’ borders could be redefined. most likely 
phylogenetic species of alternaria in most cases will include several morphospecies.

Keywords:		 alternaria, phaeodictyosporic hyphomycetes, phylogeny, taxonomy, phylogenetic species recognition
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Влияние	филогении	на	систематику	в	послед-
ние	 десятилетия	 непрестанно	 увеличивается.	 В	
микологическую	таксономию	филогения	входила	
несколько	медленнее,	 чем	 в	 таксономию	живот-
ных	и	растений.	Простое	строение	грибов,	и	как	
следствие	 малое	 количество	 морфологических	
признаков,	 пригодных	 для	 полноценного	 фило-
генетического	анализа,	вынудило	миологов	ждать	
развития	 молекулярно-генетических	 методов.	
Только	после	того,	как	стало	широко	доступным	
секвенирование	 ДНК,	 появилась	 возможность	
для	масштабных	работ	по	филогении	грибов.

Филогенетические	 подходы	 были	 с	 успехом	
использованы	 для	 систематики	 разных	 групп	
грибов.	Однако	таксономия	рода	Alternaria	 пока	
еще	 базируется	 на	 традиционных	 принципах	
интуитивной	 типологии.	 Несколько	 работ,	 по-
священных	реконструкции	филогенеза	рода	с	ис-
пользованием	молекулярно-генетических	данных	
выявили	несоответствие	системы	рода	Alternaria	
филогенетическому	 паттерну.	 Настоящая	 статья	
представляет	собой	попытку	оценить	перспекти-
вы	 перевода	 системы	 рода	Alternaria	 и	 близких	
родов	на	рельсы	филогенетической	систематики.

Концепция рода  
у феодиктиоспоровых гифомицетов

Таксономия	 рода	 Alternaria	 Nees	 и	 других	
близких	 к	 нему	 родов	 (феодиктиоспоровых	 ги-
фомицетов),	 начиная	 с	 момента	 описания	 рода	
(1816)	и	по	сей	день	представляет	собой	предмет	
оживленных	 дискуссий.	 История	 таксономиче-
ских	ревизий	Alternaria	довольно	полно	описана	
у	 Б.	 Твиди	 и	Д.	Пауэлла	 (Tweedy,	 Powell,	 1963),	
Э.	Симмонса	(Simmons,	1992)	и	Л.	М.	Левкиной	
(1984,	 2003).	 Наиболее	 значимыми	 трудами	 по	
систематике	рода	были	следующие:	Elliott,	1917;	
Wiltshire,	 1933;	Groves,	 Skolko,	 1944;	Neergaard,	
1945;	 Joly,	 1964;	 а	 также	 работы	 Э.	 Симмонса	
(Simmons)	 –	 более	 30	 объемных	 статей	 (1965-
2007)	 и	 одна	 монография	 (2007).	 Все	 эти	 пере-
численные	труды	можно	отнести	к	классической	
школе	 интуитивной	 типологической	 системати-
ки.	 Каждая	 последующая	 ревизия	 была	 продол-
жением	 и	 развитием	 предыдущей	 системы,	 что	
обусловило	 отсутствие	 серьезной	 конкуренции	
между	взглядами	на	таксономию	Alternaria.

Развитие	 таксономии	 рода	 Alternaria	 очень	
тесно	связано	с	систематикой	других	близких	ро-
дов	феодиктиоспоровых	гифомицетов.	К	феодик-
тиоспоровым гифомицетам	 следует	 относить,	
как	 определено	 этимологией	 самого	 термина,	
грибы	из	класса	Hyphomycetes	с	пигментирован-

ными	мицелием	(сем.	Dematiaceae)	и	муральными	
спорами.	 Все	 феодиктиоспоровые	 гифомицеты	
являются	 анаморфами	 сумчатых	 грибов	 семей-
ства	Pleosporaceae.	До	70-х	годов	прошлого	века	
феодиктиоспоровые	 гифомицеты	 было	 приня-
то	разделять	на	три	рода:	Alternaria	Nees	(1816),	
Macrosporium	Fries	(1832)	и	Stemphylium	Wallroth	
(1833).	 Четвертый	 род	 –	 род	Ulocladium	 Preuss,	
описанный	 еще	 в	 1851	 г,	 систематики	 игнори-
ровали	 более	 100	 лет.	У	 разных	 исследователей	
существовало	разное	представление	о	характери-
стиках	этих	родов,	что	породило	серьезную	пута-
ницу	 относительно	 объема	 родов	 (дискуссии	 по	
этому	 поводу	 подробно	 описаны	 Л.М.Левкиной	
[1984,	2003]).	Разрешением	проблемы	путаницы	
родов	стало	проведенное	Симмонсом	четкое	раз-
граничение	 и	 типификация	 трех	 близких	 родов:	
Alternaria,	 Ulocladium	 и	 Stemphylium	 (Simmons,	
1967).	В	1969	г.	на	XI	Международном	ботаниче-
ском	конгрессе	в	Сиэтле	название	Macrosporium	
было	упразднено,	а	название	рода	Alternaria	при-
нято	как	основное	(Левкина,	1984).

Тем	не	менее,	некоторое	время	идея	сохране-
ния	 рода Macrosporium	 продолжала	 существо-
вать.	 Например,	 В.И.Горденко	 при	 составлении	
политомического	 определителя	 грибов	 рода	
Macrosporium	(1970)	отстаивал	целесообразность	
разделения	 феодиктиоспоровых	 гифомицетов	
на Macrosporium	 и	 Alternaria.	 При	 обоснова-
нии	 своей	 точки	 зрения	 он,	 ссылаясь	 на	 работу	
М.К.Хохрякова	(1953),	говорил	о	необходимости	
комплексного	морфолого-биологического	 подхо-
да	к	таксономии	этой	группы	грибов.	Для	диффе-
ренциации	родов	и	видов,	по	его	мнению,	наравне	
с	морфологическими	и	 культуральными	призна-
ками	необходимо	учитывать	степень	паразитизма	
гриба	 и	 систематическое	 положение	 растений-
хозяев.	 Увеличение	 разнообразия	 и	 количества	
исследованных	признаков,	надо	полагать,	по	мне-
нию	авторов	должно	было	привести	к	более	объ-
ективной	системе.	Однако	их	работа,	во-первых,	
опиралась	 на	 ошибочные	данные	по	 экологии	и	
жизненному	циклу	феодиктиоспоровых	гифоми-
цетов,	а	во-вторых,	несла	в	себе	черты	фенетики	–	
направления,	к	настоящему	моменту	утратившего	
популярность.

После	 упразднения	 рода	 Macrosporium	
Симмонсом	 (E.G.Simmons)	 были	 описаны	 пять	
новых	 родов	 феодиктиоспоровых	 гифомицетов:	
Embellisia	 (1971),	 Nymbia	 (1989),	 Alternariaster	
(2007),	Chalastospora	(2007)	и	Teretispora	(2007).	
Дифференциация	 этих	 таксонов	 опирается	 на	
несколько	 морфологических	 признаков:	 базовая	
форма	 спор,	 в	 т.ч.	 геометрия	 основания	 споры,	
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толщина	 и	 структура	 поперечных	 перегородок	
(Simmons,	1967,	1992,	2007).	

Таким	образом,	на	данный	момент	существует	
единственная	актуальная	система	феодиктиоспо-
ровых	 гифомицетов,	 включающая	 8	 родов	 с	 об-
щим	объемом	около	370	видов:

• Alternaria	–	276	видов	(телеоморфа	–	Lewia,	
14	видов)

• Alternariaster	–	1	вид
• Chalastospora	–	1	вид
• Embellisia	–	23	вида	(телеоморфа	–	Allewia,	

2	вида)
• Nimbya	 –	 17	 видов	 (телеоморфа	 –	

Macrospora,	1	вид)
• Stemphylium	 –	 около	 30	 видов	 (телеомор-

фа	–	Pleospora)
• Prathoda –	1	вид
•	 Teretispora	–	1	вид
• Ulocladium	–	24	вида
Среди	 перечисленных	 родов,	 один	 род	

(Stemphylium)	 отчетливее	 других	 отличается	 от	
других	 феодиктиоспоровых	 гифомицетов	 по	
строению	 конидиеносцев,	 форме	 спор	 и	 боль-
шому	 количеству	 продольных	 и	 косых	 перего-
родок.	 Остальные	 рода	 имеют	 более	 значитель-
ную	степень	сходства	между	собой,	чем	с	родом	
Stemphylium.	 Поэтому	 в	 данной	 статье	 все	 фео-
диктиоспоровые	 гифомицеты	 за	 исключением	
Stemphylium	мы	будем	называть	альтернариоид-
ными гифомицетами.

Концепция вида  
у феодиктиоспоровых  
гифомицетов

Количество	всех	видовых	эпитетов,	придуман-
ных	когда-либо	для	Alternaria,	 превышает	 коли-
чество	 «хороших»	 видов	 приблизительно	 в	 два	
раза.	 «Лишние»	 синонимы	 в	 большинстве	 слу-
чаев	 возникли	 из-за	 многочисленных	 описаний,	
сделанных	недостаточно	подробно	и	 утраты	 ти-
повых	образцов.	Часто	описания	содержали	пло-
хо	выполненные	иллюстрации	и	слишком	скупую	
информацию	о	морфологии	таксона,	недостаточ-
ную	для	того,	чтобы	можно	было	идентифициро-
вать	вид	или	сравнить	его	с	близкими	видами.

Многие	 исследователи	 чувствовали,	 что	 по-
лиморфизм	ряда	видов	достаточно	велик,	чтобы	
признать	факт	существования	нескольких	видов,	
обозначаемых	одним	названием.	Наиболее	ярким	
примером	сборного	вида	является	A. alternata (Fr.)	
Keissl.,	в	его	прежнем	широком	понимании.	Ряд	
попыток	описать	формы	или	разделить	этот	вид	
на	 более	мелкие	 виды,	 незначительно	отличаю-

щиеся	морфологически,	но	специализированные	
на	 разных	 хозяевах	 (без	 надлежащих	 экспери-
ментальных	доказательств)	привели	к	 тому,	 что	
ныне	 существует	 более	 100	 легитимных	 назва-
ний,	 оцениваемых	Симмонсом	 (Simmons,	 2007)	
как	 мелкоспоровые	 таксоны	 с	 неясными	 видо-
выми	 особенностями	 (“a	 small-spored	Alternaria	
taxon	 that	 cannot	 be	 defined	 more	 closely”,	 “not	
distinguished	as	a	unique	taxon”	или	inserta	sedis).	
Диагнозы	этих	таксонов	не	позволяют	отличить	
их	друг	от	друга.	Причиной	появления	многочис-
ленных	«проблемных»	видов	служило	то,	что	их	
описания	были	акцентированы	на	размере	спор.	
Неоднократно	 же	 было	 показано,	 что	 размер	 и	
форма	 спор	 феодиктиоспоровых	 гифомицетов	
очень	сильно	зависят	от	субстрата,	температуры	
и	других	факторов.	(Leach,	1970;	Sobers,	Doupnik,	
1973;	Misaghi	et	al.,	1978;	Simmons,	1998;	Singh	et	
al.,	2000).

Самим	Симмонсом	в	общей	сложности	было	
описано	 более	 150	 видов	 Alternaria	 и	 сделано	
25	новых	комбинаций.	Это	стало	возможно	бла-
годаря	 скрупулезному	 изучению	 морфологии	
гифомицетов,	 что	 нужно	 квалифицировать	 как	
бесспорную	заслугу	Симмонса.	Он	первым	вы-
шел	за	рамки	традиционного	подхода	к	исследо-
ванию	 морфологии	 Alternaria,	 обратив	 внима-
ние	 на	 такой	 признак,	 как	 габитус	 споруляции	
(three-dimensional	 sporulation	 pattern).	По	 этому	
признаку	удалось	разграничить	ряд	видов,	ранее	
объединяемых	из-за	сходства	размеров	и	формы	
конидий.

Еще	 одной	 отличительной	 особенностью	 ра-
боты	Симмонса	в	сравнении	с	его	предшествен-
никами	 является	широкое	 использование	 нарав-
не	с	гербарным	материалом	чистых	культур.	Им	
были	стандартизованы	условия	культивирования	
и	микроскопирования	штаммов.

В	своей	таксономической	работе	Симмонс	ру-
ководствуется	принципом	«need	to	know».	«Если	
исследуемый	 таксон	 в	 условиях	 чистой	 культу-
ры	формирует	стабильные	колонии,	характерное	
спороношение	 и	 микроскопические	 признаки,	
отличимые	 от	 таковых	 у	 близких	 таксонов,	 то	
такой	 таксон	 нуждается	 в	 уникальной	 этикетке,	
чтобы	закрепить	за	ним	место	при	поиске	в	лите-
ратуре.	Мы	решили	именовать	эту	этикетку	–	на-
звание	 вида.	Это	не	 более	 чем	 систематический	
информационно-поисковый	 и	 предсказательный	
инструмент»	(Simmons,	2007,	c.	5).	

Необходимо	упомянуть	о	существовании	аль-
тернативного	 понимания	 вида	 у	 мелкоспоровых	
представителей	 Alternaria.	 Группа	 исследовате-
лей	из	Японии,	занимавшаяся	изучением	биохи-

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



48

Систематика и биоразнообразие

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

мических	и	генетических	механизмов	патогенеза	
A. alternata	sensu	lato	выявили	шесть	форм	с	вы-
соким	 уровнем	 субстратной	 специализации.	 Их	
было	предложено	считать	патотипами	A. alternata	
и	 именовать	 согласно	 названиям	 их	 растений-
хозяев	 (Nishimura,	 Kohmoto,	 1983),	 например,	
«яблоневый	патотип	A. alternata»	(A. alternata	ap-
ple	pathotype).	Разделение	на	«сапротрофный»	A. 
alternata	и	«патотипы»	осуществляется	в	первую	
очередь	на	основе	информации	о	субстрате	изо-
лята	 и	 наличия	 у	 гриба	 хозяин-специфического	
токсина.	Для	обоснования	принадлежности	«па-
тотипов»	 виду	 A. alternata	 были	 использованы	
данными	физиологии,	биохимии	и	молекулярной	
биологии,	но	мало	внимания	было	уделено	мор-
фологической	 фактологии,	 что	 позволило	 адеп-
там	 морфологической	 систематики	 подвергнуть	
такой	подход	критике	и	призвать	к	его	игнориро-
ванию	(Simmons,	1999;	Roberts	et	al.,	2000).

Ген	 АМ-токсина	 расположен	 в	 минихромо-
соме,	 которая	 является	 необязательной	 (Johnson	
et	 al.,	 2001).	 Спонтанная	 утрата	 лабораторным	
штаммом	этой	хромосомы	привела	к	потере	спо-
собности	 грибом	 синтезировать	 АМ-токсины	 и	
вызывать	характерные	симптомы	заболевания	на	
яблоне.	 Однако	 штамм	 сохранил	 жизнеспособ-
ность	 и	 обладал	 всеми	 характеристиками	 «са-
протрофного	A. alternata».	В	связи	с	чем	авторы	
предположили	 существование	 горизонтального	
переноса	минихромосом	у	видов	Alternaria.	Если	
это	 предположение	 верно,	 то	 обнаружение	 гена	
АМТ	и	АМ-токсинов	возможно	у	нескольких	ви-
дов	Alternaria.	Яблоневый	патотип	A. alternata	–	
это	какой-то	мелкоспоровый	вид	Alternaria,	име-
ющий	одну	дополнительную	хромосому.	В	этом	
случае	обозначение	такой	вариации,	как	патоти-
па,	может	оказаться	оправданной.	Однако	остает-
ся	неясным,	о	патотипе	какого	вида	идет	речь.

Неморфологические	 фенотипические	 при-
знаки,	 также	 использовались	 в	 систематике	
рода,	однако	обычно	на	правах	дополнительных,	
для	 подкрепления	 таксономических	 выводов,	
основанных	 на	 морфологии.	 В	 качестве	 при-
мера	 можно	 привести	 публикации,	 описываю-
щие	 сравнение	метаболитных	профилей	некото-
рых	 мелкоспоровых	 видов	Alternaria	 (Andersen,	
Thrane,	1996;	Andersen	et	al.,	2001,	2002).

Таксоны промежуточного ранга

Неоднократно	предпринимались	попытки	вы-
делить	 внутри	 рода	 Alternaria	 таксоны	 рангом	
ниже	 рода	 и	 выше	 вида,	 либо	 какие-то	 нефор-
мальные	внутриродовые	группы.	Однако	все	эти	

таксоны	 так	и	не	 были	описаны	 с	 соблюдением	
соответствующих	номенклатурных	норм.

Одним	 из	 первых	 Элиот	 (Elliott,	 1917)	 пред-
ложил	 объединить	 виды	Alternaria	 в	 6	 групп	 на	
основе	сходства	спор.	Немного	позже	Уилтшайр	
(Wiltshire,	 1933)	 все	 известные	 на	 тот	 момент	
виды	родов	Alternaria	и	Macrosporium,	объединил	
в	3	группы.	1.	Виды Alternaria,	у	которых	споры	
имеют	 апикальный	вырост	и	образуют	цепочки.	
2.	Виды Macrosporium (позднее	признанные	при-
надлежащими	Alternaria),	у	которых	споры	име-
ют	 длинный	 нитевидный	 апикальный	 вырост,	
цепочки	спор	образуются	редко.	В	третью	груп-
пу	были	включены	виды	Macrosporium,	впослед-
ствии	перенесенные	в	род	Stemphylium.

Т.С.Матвеева	 (1941),	 поддерживая	 идею	
упразднения	 рода	 Macrosporium	 и	 включение	
его	 в	 Alternaria,	 предложила	 разбить	 Alternaria	
на	 два	 подрода:	 Eualternaria	 (виды	 с	 коротко-
булавовидными	 конидиями	 в	 длинных	 цепоч-
ках)	 и	 Macrosporiopsis	 (виды	 с	 одиночными	
удлиненно-булавовидными	конидиями).

Более	 подробную	 систему	 феодиктио-
споровых	 гифомицетов	 предложил	 Ниргард	
(Neergaard,	1945).	Он	объединил	виды	Alternaria	
в	 три	 секции.	 Секция	 Longicatenatae	 включала	
виды	 с	 длинными	 цепочками	 конидий,	 секция	
Brevicatenatae	 –	 виды,	 образующие	 цепочки	 из	
3-5	конидий	и	Noncatenatae	–	виды	с	одиночными	
конидиями.	Согласно	Ниргарду	род	Stemphylium	
состоял	 из	 двух	 подродов	 –	 Eustemphylium	 и	
Pseudospemphylium.	 Виды	 последнего	 подрода	
позже	были	перенесены	в	род	Alternaria.

Различные	 неформальные	 внутриродо-
вые	 группировки	 были	 предложены	 также	 и	
Симмонсом.	 Столкнувшись	 с	 тем,	 что	 некото-
рые	виды	имеют	сходные	габитусы	споруляции,	
ему	 пришлось	 ввести	 понятие	 видовой	 группы	
(species-group)	 (Simmons,	 1990a,	 1995).	 Под	 ви-
довой	 группой	 Э.	 Симмонс	 понимает	 группу	
морфологически	 различимых	 видов,	 имеющих	
сходные	 паттерны	 формирования	 конидий	 («a	
group	 of	 morphologically-describable	 species	 that	
have	 similar	 patterns	 of	 producing	 conidia»),	 под-
черкивая,	 что	 данный	 термин	 применим	 только	
для	 отражения	 сходства	 морфологии	 и	 не	 име-
ет	 отношения	 к	 таксономической	 номенклатуре	
(Simmons,	личное	сообщение).

В	 отношение	 A. infectoria-подобных	 видов	
Симмонсом	 сначала	 был	 использован	 термин	
«комплекс»,	которым	он	обозначил	группу	видов	
со	сходной	структурой	вторичных	конидиеносцев	
(Simmons,	1994).	Позднее	в	отношении	комплекса	
‘A. infectoria’	он	также	стал	использовать	понятие	
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видовой	 группы,	 несмотря	 на	 широкое	 варьи-
рование	 габитусов	 споруляции	 у	 этих	 видов,	 по	
сравнению	с	другими	видовыми	группами.

В	 обзорной	 работе	 Симмонсом	 (Simmons,	
1992)	 были	 описаны	 14	 видовых	 групп,	 пред-
ложенных	 им	 для	 облегчения	 идентификации.	
Они	 (species-group)	 были	 призваны	 выполнять	
ту	же	роль,	что	и	species-groups	у	Aspergillus,	spe-
cies	 complex	 у	 Fusarium	 или	 species-aggregates	
у	 Trichoderma.	 Группы	 были	 пронумерованы	 и	
в	 них	были	 включены	виды	на	 основании	 сход-
ства	морфологии	конидий.	Однако	это	деление	на	
группы	не	было	в	дальнейшем	использовано	ни	
Симмонсом,	ни	кем-либо	еще.

Недавно	было	предложено	очередное	дробле-
ние	рода,	опять	же	не	на	таксономические	едини-
цы,	а	на	морфологические	группы	исключительно	
для	удобства	определительного	ключа	(Simmons,	
2007).	 Род	 был	 разделен	 на	 2	 секции,	 14	 групп,	
некоторые	 из	 которых	 включали	 несколько	 под-
групп.

Особенности современной системы 
рода Alternaria

Существующей	 системе,	 как	 продукту	 клас-
сической	 систематики,	 разумеется,	 характерен	
ряд	 особенностей,	 делающих	 ее	 уязвимой	 для	
критики.	 В	 первую	 очередь	 это	 субъективизм	 и	
интуитивизм,	 не	 оставляющие	 препятствий	 для	
возникновения	 любого	 количества	 альтернатив-
ных	 систем.	 К	 счастью,	 Симмонс,	 единствен-
ный	 крупный	 систематик,	 обстоятельно	 зани-
мающийся	феодиктиоспоровыми	гифомицетами.	
Обсуждаемая	группа	грибов	достаточно	велика	и	
разнообразна,	чтобы	быть	подвергнутой	таксоно-
мической	ревизии	за	короткое	время.	Сложность	
работы	 с	 данной	 группой	 организмов	 позволяет	
утверждать,	что	в	ближайшее	время	не	возникнут	
альтернативные	типологические	классификации,	
сильно	меняющие	количество	и	границы	видов.

К	 настоящему	 времени	 проведена	 инвента-
ризация	 разнообразия,	 пожалуй,	 всех	 более	 или	
менее	стабильных	морфологических	параметров	
относительно	доступных	для	наблюдения	у	фео-
диктиоспоровых	 гифомицетов.	 Существующую	
систематику	 феодиктиоспоровых	 гифомицетов	
стоит	 квалифицировать	 как	 подробную	 дис-
кретизацию	 морфопространства,	 не	 более	 того,	
поскольку	 концепция	 вида	 Симмонса	 полно-
стью	 лишена	 биологических	 (популяционно-
генетических,	 эволюционных,	 филогенетиче-
ских)	предпосылок.	Виды	в	понимании	Симмонса	
стоит	воспринимать	как	продукт	чистой	сравни-

тельной	морфологии,	отрешенной	от	морфологии	
экологической	или	эволюционной.

Целью	 нашего	 обсуждения	 не	 является	 кри-
тика	 имеющейся	 системы.	 Различные	 класси-
фикационные	 подходы	 имеют	 дело	 с	 разными	
аспектами	таксономической	реальности,	поэтому	
каждый	(или,	по	крайней	мере,	некоторые)	из	них	
обладает	своей	порцией	истины	и,	следовательно,	
имеет	право	на	существование	(Павлинов,	2003).	
Современное	 состояние	 системы	феодиктиоспо-
ровых	 гифомицетов,	 на	 наш	 взгляд,	 стоит	 рас-
сматривать	 как	 определенную	 стадию	 развития.	
Этап	первичного	накопления	сведений	об	объекте	
и	описания	видов	без	уточнения	их	родства	ино-
гда	 именуют	 альфа-систематикой	 (Майр,	 1971).	
Исследование	внутривидового	разнообразия,	сле-
дование	 каким-либо	 эволюционным	 сценариям,	
содержательная	 классификационная	 гипотеза,	
апеллирующая	к	объяснению	причин	разнообра-
зия,	–	признаки	гамма-систематики	–	наивысшей	
стадии	«зрелости»	этой	дисциплины.	Между	аль-
фа	 и	 гамма	 этапами	 выделяют	 переходную	 ста-
дию	–	бета-систематику.

Очевидно,	 что	 таксономия	 феодиктиоспоро-
вых	гифомицетов	лишь	завершает	первую	стадию	
своего	развития.	Задача	альфа-систем,	отражаю-
щих	с	наибольшей	степенью	полноты	морфологи-
ческое	разнообразие,	–	каталогизация	существу-
ющего	 биоразнообразия	 и	 в	 некоторых	 случаях	
удобная	идентификация	видов.	Удобство	иденти-
фикации,	к	сожалению,	не	является	сильной	сто-
роной	 таксономии,	 разработанной	 Симмонсом.	
Определение	многих	видов	Alternaria	невозмож-
но	без	наличия	большого	опыта.	По	этой	причине	
многие	весьма	распространенные	виды,	несмотря	
на	хорошие	описания	и	иллюстрации,	практиче-
ски	не	цитируются	в	литературе.	Это	характерно,	
например,	для	видов	из	комплекса	‘A. infectoria’	и	
многих	других	мелкоспоровых	видов.

Другой	проблемой	является	отсутствие	«сты-
ковки»	морфологических	видов	Симмонса	с	«ре-
альными»	 биологическими	 сущностями.	 При	
исследовании	 экологии,	 генетики	 и	 эволюции	
адекватным	является	оперирование	видами,	опи-
санными	с	использованием	биологически	содер-
жательных	 концепций:	 геновидами,	 биовидами	
или	 филовидами,	 каковые	 в	 настоящее	 время	 у	
феодиктиоспоровых	 гифомицетов	 не	 установле-
ны.

Тема	концепции	вида	обсуждается	в	литерату-
ре	 очень	 давно	и	 интенсивно,	 но	 споры	не	 пре-
кращаются	по	сей	день.	Подробное	рассмотрение	
всех	известных	концепций	и	критериев	вида	вы-
ходит	 за	 рамки	 настоящей	 статьи.	Однако	 здесь	
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необходимо	отметить,	что	агамность	многих	гри-
бов	 и	 ряд	 сложностей	 методического	 характера	
накладывает	 ограничения	 на	 применимость	 не-
которых	 подходов.	 Наиболее	 теоретически	 обо-
снованной	и	удобной	можно	считать	филогенети-
ческую	концепцию	вида	(Taylor	et	al.,	2000).	Для	
разграничения	теоретического	и	операционально-
го	аспектов	представления	о	виде,	авторами	были	
использованы	термины	концепция	и	распознава-
ние	 (recognition),	 соответственно.	 Суммировав	
идеи	предшественников,	Тейлором	и	соавторами	
была	описана	концепция	филогенетического	рас-
познавания	вида	на	основе	генеалогического	со-
ответствия	 (Genealogic	Concordance	Phylogenetic	
Species	Recognition,	GCPSR).	Методическая	схе-
ма	 данного	 подхода	 заключается	 в	 сравнение	
генеалогий	 двух	 или	 более	 несцепленных	 ге-
нов.	 Генеалогия	 генов	 реконструируется	 путем	
анализа	 их	 нуклеотидных	 последовательностей.	
Граница	филовида	проводится	в	точке,	отделяю-
щий	 терминальный	 фрагмент	 филограммы,	 в	
котором	генеалогии	разных	генов	ведут	себя	не-
согласованно,	 от	 фрагмента,	 где	 генеалогии	 со-
впадают.

Указанный	подход	был	успешно	использован	в	
нескольких	десятках	работ	для	определения	гра-
ниц	видов	в	некоторых	комплексах	базидиальных	
и	сумчатых	грибов,	 включая	лихенизированные.	
В	 качестве	 примера	 укажем	 на	 род	Fusarium,	 в	
систематике	которого	филогенетическая	концеп-
ция	используется	весьма	интенсивно	(O’Donnell,	
2000;	O’Donnell	 et	 al.,	 2000,	 2004,	 2008a,	 2008b;	
Aoki	 et	 al.,	 2002;	 Steenkamp	 et	 al.,	 2002;	 Scott,	
Chakraborty,	 2006;	 Zhang	 et	 al.,	 2006;	 Morales-
Rodríguez	et	al.,	2007).	Современную	таксономию	
этой	большой	и	сложной	группы	грибов	уже	не-
возможно	представить	лишенной	филогенетиче-
ского	компонента.

Исследования,	 выполненные	 на	 модельном	
объекте	Neurospora	 показали	 почти	 полное	 экс-
тенсиональное	 совпадение	 био-	 и	 филовидов	
(Dettman	 et	 al.,	 2003).	Для	 большинства	 случаев	
применения	 филогенетической	 концепции	 вида	
характерно	 признание	 за	 морфовидами	 статуса	
комплексов	и	разделение	их	на	множество	новых	
видов.

Филогения феодиктиоспоровых 
гифомицетов

Исследования	 филогении	 феодиктиоспоро-
вых	 гифомицетов	 были	 проведены	 нескольки-
ми	 коллективами.	 Больше	 всего	 внимания	 это-
му	 вопросу	 уделила	 группа	 исследователей	 из	

Университета	Аризоны	во	главе	с	Б.	Прайором	(B.	
Pryor).	Материалом	для	реконструкции	филогене-
за	 послужили	 молекулярные	 признаки:	 нуклео-
тидные	последовательности	ITS	и	SSU-областей	
соответственно	 ядерной	 и	 митохондриальной	
рибосомальной	 ДНК,	 последовательности	 гена	
глицеральдегид-3-фосфатдегидрогеназы	 и	 гена	
Alt	a	1	–	белка,	представляющего	собой	основной	
аллерген	Alternaria	(Pryor,	Gilbertson,	2000;	Chou,	
Wu,	2002;	Pryor,	Bigelow,	2003;	Hong	et	al.,	2005a,	
2005b).

Филогенетический	 анализ	 позволяет	 сделать	
заключение,	 что	 среди	 феодиктиоспоровых	 ги-
фомицетов	 выделяются	 две	 сестринские	 груп-
пы,	 одна	 из	 которых	 включает	 все	 виды	 рода	
Stemphylium,	а	другая	–	виды	Alternaria	и	другие	
альтернариоидные	гифомицеты.	Род	Alternaria	 в	
его	 нынешнем	 «морфологическом»	 понимании	
парафилетичен,	 а	 роды	Ulocladium	 и	 Embellisia	
полифилетичны.	Виды	 комплекса	 ‘A. infectoria’,	
вероятно	являются	базальной	группой	для	альтер-
нариоидных	 гифомицетов	 и	 обладают	 большей	
степенью	родства	с	видами	Embellisia	и	Nimbya,	
чем	с	другими	видами	Alternaria (Pryor,	Bigelow,	
2003).	Очевидно,	такое	несоответствие	филогене-
за	и	 системы	требует	 таксономической	ревизии.	
Для	разрешения	противоречия	в	данной	ситуации	
возможно	 объединение	 всех	 альтернариоидных	
гифомицетов	в	один	род,	либо	выделение	еще	не-
скольких	новых	родов.

В	 результате	 исследований	 молекулярной	
филогении	Alternaria	и	альтернариоидных	гифо-
мицетов	было	выделено	девять	клад	достаточно	
хорошо	изолированных	друг	от	друга	хиатусами	
(Pryor,	 Gilbertson,	 2000;	 Chou,	 Wu,	 2002;	 Pryor,	
Bigelow,	 2003;	Hong	 et	 al.,	 2005b).	 Большинство	
видов,	подвергшихся	анализу,	распределялись	по	
кладам	 непротиворечивым	 образом.	 Несколько	
видов	 оказались	 вне	 каких-либо	 кластеров.	
Положение	 еще	 нескольких	 видов	 на	 филогене-
тическом	дереве	неясно	ввиду	того,	что	их	при-
надлежность	тем	или	иным	кладам	определяется	
результатами	 секвенирования	 разных	 генов	 по-
разному.	В	зависимости	от	того,	как	будет	решен	
вопрос	о	количестве	родов,	в	будущем	эти	девять	
клад	 могут	 быть	 наделены	 рангом	 родов,	 либо	
рангом	секций	рода	Alternaria.

Ниже	 перечислены	 хорошо	 обозначившиеся	
клады,	 даны	 примеры	 входящих	 в	 них	 видов	 и	
описаны	некоторые	их	морфологические	и	эколо-
гические	особенности.	

Alternata	 (A. alternata (Fr.)	Keissl., A. arbores-
cens	 E.	 G.	 Simmons, A. longipes	 (Ellis	 et	 Everh.)	
E.	W.	Mason, A. mali	Roberts, A. tenuissima (Nees	
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et	T.	Nees:	Fries)	Wiltshire). Конидии	мелкие	об-
ратнобулавовидные;	 вторичные	 конидиеносцы	
короткие	 апикальные,	 реже	латеральные;	цепоч-
ки	 конидий	 длинные,	 простые	 или	 ветвящиеся.	
Большинство	 видов	 –	 сапротрофы	 с	 широкой	
субстратной	 специализацией,	 реже	 паразиты.	
Телеоморфа	не	известна.

Brassicicola	 (A. brassicicola (Schw.)	 Wiltshire, 
A. japonica Yoshii, A. mimicula	 E.	 G.	 Simmons).	
Конидии	 мелкие	 и	 средние	 цилиндрические	
или	 обратнобулавовидные;	 цепочки	 корот-
кие	 или	 длинные,	 простые	 или	 ветвящиеся.	
Узкоспециализированные	факультативные	сапро-
трофы.	Телеоморфа	не	известна.

Embellisia	 (E. hyacinthi de	 Hoog	 et	 P.J.	 Mull., 
E. leptinellae	E.	G.	Simmons	et	C.	F.	Hill, E. proteae	
E.	G.	Simmons).	Конидии	мелкие	цилиндрические	
или	овальные	с	утолщенными	поперечными	сеп-
тами,	 одиночные	 или	 в	 недлинных	 разветвлен-
ных	цепочках.	В	чистой	культуре	некоторые	виды	
формируют	телеоморфу.

Infectoria	(A. conjuncta	E.	G.	Simmons, A. infec-
toria	E.	G.	Simmons, A. oregonensis	E.	G.	Simmons, 
A. triticina	 Prasada	 et	 Prabhu)	 Конидии	 мелкие	
обратнояйцевидные	 или	 цилиндрические;	 часть	
вторичных	 конидиеносцев	 длинные	 коленчатые;	
цепочки	 разветвленные,	 короткие	 или	 длинные.	
Сапротрофы	 с	 очень	 широкой	 субстратной	 спе-
циализацией.	Известно	 несколько	 случаев	 обна-
ружения	в	природе	телеоморфы	некоторых	видов.

Nimbya	 (N. caricis E.	 G.	 Simmons, N. scirpi-
cola	 (Fuckel)	 E.	 G.	 Simmons).	 Конидии	 круп-
ные,	 обратнобулавовидные,	 цилиндрические	
с	 Drechslera-подобными	 септами,	 одиночные.	
Известно	несколько	случаев	обнаружения	в	при-
роде	телеоморфы	некоторых	видов.

Porri	 (A. crassa (Sacc.)	 Rands, A. dauci 
(Kühn)	 J.	 W.	 Groves	 et	 Skolko, A. macrospora	
A.	 Zimmermann, A. porri	 (Ellis)	 Ciferri, A. solani	
Sorauer).	 Конидии	 крупные,	 обратнобулавовид-
ные,	 цилиндрические	 с	 длинным,	 иногда	 ветвя-
щимся	апикальным	выростом,	одиночные,	редко	
в	 коротких	 цепочках.	 Узкоспециализированные	
факультативные	сапротрофы.	Телеоморфа	не	из-
вестна.

Radicina	(A. carotiincultae E.	G.	Simmons, A. pe-
troselini (Neergaard)	 E.	 G.	 Simmons, A. radicina	
Meier,	Drechsler	et	Eddy).	Конидии	мелкие	оваль-
ные,	 яйцевидные	 или	 цилиндрические,	 одиноч-
ные.	 Узкоспециализированные	 факультативные	
сапротрофы.	Телеоморфа	не	известна.

Sonchi	 (A. cinerariae	 Hori	 et	 Enjoji, A. sonchi	
Davis).	 Конидии	 цилиндрические,	 иногда	
обратно-булавовидные;	 одиночные,	 редко	 в	 ко-

ротких	 цепочках;	 апикальные	 клетки	 конидий	
часто	 конические.	 Узкоспециализированные	 фа-
культативные	 сапротрофы.	 Телеоморфа	 не	 из-
вестна.

Ulocladium	(A. cheiranthi (Lib.:	Fr.)	P.	C.	Bolle, 
E. indefessa E.	G.	Simmons, U. atrum	Preuss, U. bot-
rytis	Preuss, U. chartarum (Preuss)	E.	G.	Simmons, 
U. consortiale (Thüm.)	 E.	G.	 Simmons). Конидии	
мелкие	овальные,	коротко	цилиндрические,	ино-
гда	с	заостренной	базальной	клеткой,	одиночные	
или	в	коротких	цепочках.	Большинство	–	сапро-
трофы	 с	 широкой	 субстратной	 специализацией.	
Телеоморфа	не	известна.

В	филогенетические	исследования	было	вклю-
чено	около	60	видов	альтернариоидных	гифоми-
цетов,	что	составляет	приблизительно	20%	от	их	
общего	 числа.	 Анализ	 более	 полных	 выборок,	
вполне	вероятно,	выявит	новые	клады	в	дополне-
ние	к	перечисленным	выше.	Однако	значительно	
число	 клад	 не	 увеличится,	 т.к.	 уже	 исследован-
ная	выборка	достаточно	полно	репрезентировала	
морфологическое	 и	 экологическое	 разнообразие	
альтернариоидных	гифомицетов.

В	 целом	 наблюдается	 соответствие	 между	
филогенетическими	 группами	 и	 морфологиче-
скими.	К	примеру,	большинство	представителей	
комплекса	‘A.	infectoria’	оказались	в	одной	кладе.	
Тоже	можно	сказать	и	про	крупноспоровые	виды	
Alternaria,	и	виды	Ulocladium.	На	наш	взгляд,	каж-
дая	клада	может	быть	диагностирована	на	основе	
исключительно	морфологических	признаков.	

При	сравнении	клад	конгруэнтность	характер-
на	не	 только	для	молекулярных	и	морфологиче-
ских	признаков,	но	и	для	экологических	(степень	
паразитизма,	 широта	 субстратной	 специализа-
ции)	и	биологических	(формирование	телеомор-
фы).

Половая	стадия	была	обнаружена	у	представи-
телей	трех	клад	альтернариоидных	гифомицетов.	
У	шести	видов	Alternaria	из	комплекса	‘A. infecto-
ria’	сумчатая	стадия	была	описана	исключитель-
но	на	естественном	субстрате,	в	условиях	чистой	
культуры	 псевдотеции	 получать	 никогда	 не	 уда-
валось.	В	тоже	время	два	вида	Embellisia	–	E. pro-
teae	и	E. eureka	 (E.	G.	Simmons)	E.	G.	Simmons,	
способны	формировать	плодовые	тела	при	куль-
тивировании	на	искусственных	питательных	сре-
дах	(Simmons,	1990b).	У	N.	scirpicola	наблюдали	
телеоморфу	в	естественных	условиях	и	формиро-
вание	протоаском	в	культуре	(Simmons,	1989).

Для	видов	A. avenicola	E.	G.	Simmons,	Kosiak	
et	Kwaśna	и	A. photistica	E.	G.	Simmons,	принад-
лежность	которых	к	той	или	иной	кладе	пока	не	
определена,	 характерно	 обильное	 образование	
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плодовых	 тел	 при	 культивировании	 на	 искус-
ственных	 питательных	 средах	 (Kwaśna,	 Kosiak,	
2003;	Ганнибал,	неопубл.).	Вероятно,	только	эти	
два	 вида	 альтернариоидных	 гифомицетов	 явля-
ются	гомоталличными.

Наличие	 в	 цикле	 развития	 половой	 стадии,	
очевидно,	 является	 плезиоморфным	 (т.е.	 харак-
терным	 для	 предковых	 форм)	 признаком,	 кото-
рый	не	может	быть	использован	для	доказатель-
ства	 монофилии.	 Однако,	 учитывая	 согласован-
ность	этого	признака	с	другими	(молекулярными	
и	 морфологическими),	 его	 можно	 включать	 ис-
следование	филогенеза	 как	 дополнительную	 ха-
рактеристику.

Интересным	 было	 бы	 «наложение»	 на	 фило-
генетические	группы	данных	биохимии	и	физио-
логии.	Строение	и	экологическая	ниша	микроми-
цетов	 обусловливают	 то,	 что	 во	 взаимодействие	
с	 окружающей	 средой	 биохимические	 свойства	
играют	 большую	 роль,	 чем	 морфологические.	
Изменение	 ферментативного	 аппарата,	 спектра	
первичных	и	вторичных	метаболитов	определяет	
направление	эволюции	грибов,	их	приспособлен-
ность	к	занимаемой	экологической	нише.

У	видов	рода	Alternaria	относительно	подроб-
но	 исследованы	 экзометаболиты,	 представляю-
щие	собой	фито-	и	микотоксины.	Установлена	хи-
мическая	структура	около	100	токсинов	Alternaria	
(включая	основные	вещества	и	их	аналоги),	опре-
делены	функции	некоторых	из	них.	Однако	более	
или	менее	 полноценная	 информация	 о	 спектрах	
метаболитов	 существует	 только	для	небольшого	
набора	видов	рода	и	не	может	послужить	для	ис-
следования	 филогенеза.	 Можно	 лишь	 отметить	
значительное	сходство	метаболитов	мелкоспоро-
вых	видов	из	клады	alternata,	 таких	как	A.	alter-
nata,	A. tenuissima	и	A.	arborescens	и	отличие	их	
от	видов	клады	infectoria	(Andersen,	Thrane,	1996;	
Andersen	et	al.,	2002).

Филогенетические виды  
у феодиктиоспоровых гифомицетов

Если	 тема	 происхождения	 и	 степени	 родства	
между	кладами	(группами	видов)	альтернариоид-
ных	гифомицетов	изучена	в	удовлетворительной	
степени,	то	представление	о	границах	видов	оста-
ется	нечетким.	Проблема	разнообразия	на	видо-
вом	 уровне	 была	 затронута	 в	 целом	 ряде	 работ,	
опирающихся	 на	 молекулярно-биологические	
подходы,	но	лишь	малая	часть	полученных	дан-
ных	оказалась	полезной.	Исследования	с	приме-
нением	 методов	 ДНК-фингерпринтинга	 смогли	
вести	 вклад	 в	 определение	 генетической	 струк-

туры	 популяций	 отдельных	 видов	 Alternaria.	
Однако	 эти	методы	не	нацелены	на	реконструк-
цию	филогенеза	и	оказались	мало	пригодны	для	
установления	 границ	 видов	 (Morris	 et	 al.,	 2000;	
Peever	 et	 al.,	 2000;	 Roberts	 et	 al.,	 2000;	 Serdani	
et	 al.,	 2002;	 Gannibal,	 Yli-Mattila,	 2005,	 2007).	
Дендрограммы,	 визуализирующие	 сходства/раз-
личия	некоторого	набора	штаммов	одного	или	не-
скольких	морфовидов,	обычно	выявляют	некото-
рую	дискретность	выборки,	но	филогенетическая	
и	 таксономическая	 интерпретация	 этих	 данных	
обычно	не	может	быть	однозначной.

Было	предпринято	несколько	попыток	срав-
нения	видов	рода	Alternaria	 с	помощью	фило-
генетических	методов.	Эти	попытки	опирались	
на	результаты	сравнения	нуклеотидных	после-
довательностей	 одного–двух	 участков	 генома,	
чаще	 всего	 ITS-областей	 рДНК	 (Jasalavich	 et	
al.,	1995;	de	Hoog,	Horre,	2002;	Kang	et	al.,	2002;	
Serdani	et	al.,	2002).	Рибосомальная	ДНК	–	от-
носительно	консервативный	локус	генома	и	не	
дает	возможности	для	выявления	границ	между	
видами	альтернариоидных	гифомицетов.	Более	
того,	 согласно	 филогенетической	 концепции	
для	 установления	 вида	 недостаточно	 рекон-
струкции	генеалогии	только	одного	гена	(Taylor	
et	al.,	2000).

Пак	 с	 соавторами	 (Park	 et	 al.,	 2008),	 пожа-
луй,	 были	 единственными,	 кто	 компетентно	 и	
результативно	применил	филогенетический	под-
ход	при	 определении	 границ	 видов	 у	Alternaria.	
На	 первом	 этапе	 исследования	 A. radicina	 и	 A. 
carotiincultae	–	двух	морфологически	и	экологи-
чески	близких	видов	патогенных	для	зонтичных	
культур	 отстаивалась	 необходимость	 объедине-
ния	обоих	видов	в	один	(Pryor,	Gilbertson,	2002).	
Авторы	 обратили	 внимание	 на	 то,	 что	 штаммы	
A. carotiincultae	в	отличие от	A. radicina	выделя-
ют	 значительно	 меньше	 кристаллов	 метаболита	
радицинина.	 После	 искусственного	 добавления	
радицинина	в	питательную	среду	культуральные	
свойства	и	морфология	конидий A. carotiincultae	
становились	идентичны	таковым	A. radicina.	Тем	
не	 менее,	 дальнейшее	 изучение,	 проведенное	 с	
привлечением	 филогенетических	 подходов,	 по-
казало	существование	ясной	границы	между	ви-
дами.	 Было	 проведено	 сравнение	 нуклеотидных	
последовательностей	 8	 локусов	 генома:	 рДНК	
(ITS	и	mtSSU)	и	генов,	кодирующих	белки	(гены	
актина	 [ACT],	 β-тубулина,	 хитинсинтазы	 [CHS],	
фактора	элонгации	трансляции	[EF-1a],	аллергена 
Alternaria	a1	[Alt	a1]	и	глицеральдегид-3-фосфат	
дегидрогеназы	[gpd]).	Наиболее	информативным	
оказалось	секвенирование	генов	β-тубулина,	фак-
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тора	элонгации	трансляции	и	аллергена	Alternaria	
a1.	 Анализ	 нуклеотидных	 последовательно-
стей	 в	 совокупности	 с	 ДНК-фингерпринтингом	
(RAPD	 и	 ISSR)	 и	 исследованием	 морфолого-
культуральных	признаков	привели	к	заключению	
о	 различной	 эволюционной	 судьбе	 двух	 вышеу-
помянутых	видов	и,	соответственно,	об	отказе	от	
первоначального	 предложения	 об	 их	 объедине-
нии.

Еще	одна	филогенетическая	работа	(Peever	at	
al.,	2004)	была	посвящена	мелкоспоровым	видам	
Alternaria,	обнаруженными	на	цитрусовых	куль-
турах.	 Тринадцать	 морфовидов	 оказались	 рас-
пределены	по	9	кладам.	Корреляция	между	фи-
логенетическими	 группами,	 фенотипическими,	
экологическими	 и	 биологическими	 особенно-
стями	оказалась	слабой.	В	итоге	авторы	заявили	
о	 необходимости	 объединения	 всех	 мелкоспо-
ровых	видов,	ассоциированных	с	цитрусовыми,	
в	 один	 вид	A. alternata.	Однако	 под	 видом	при	
этом	 они	 понимали	 монофилетическую	 группу	
с	 уникальными	 диагностируемыми фенотипи-
ческими характеристиками	 (Harrington,	 Rizzo,	
1999).

Хорошая	 изученность	 морфологии	 альтер-
нариоидных	 гифомицетов	 привела	 к	 тому,	 что	
эта	 группа	 представляет	 собой	 большое	 ко-
личество	 «мелких»	 морфологически	 сходных	
видов.	 Анализируя	 результаты	 молекулярно-
генетических	 исследований	 (Pryor,	 Gilbertson,	
2000;	 de	 Hoog,	 Horre,	 2002;	 Pryor,	 Michailides,	
2002;	 Serdani	 et	 al.,	 2002;	 Pryor,	 Bigelow,	 2003;	
Hong	 et	 al.,	 2005b),	 можно	 выявить	 несколь-
ко	 групп,	 в	 которых,	 во-первых,	 виды	 облада-
ют	 высоким	 уровнем	 родства,	 а	 во-вторых,	 на-
блюдается	 слабая	 связь	 между	 молекулярными	
маркерами	 и	 морфологическими	 признаками,	
считающимися	 таксономически	 важными.	 К	 та-
ким	 дискуссионным	 группам,	 например,	 можно	
отнести	многие	виды	из	клады	alternata,	некото-
рые	крупноспоровые	виды	из	клады	porri,	группу	
из	трех	видов	Ulocladium	(U. atrum,	U. botrytis	и	
U. consortiale).	По	всей	видимости,	число	фило-
видов	в	 этих	 группах	меньше,	чем	морфовидов.	
Для	систематики	других	гифомицетов	характерна	
обратная	 тенденция.	 Исследование	 молекуляр-
ной	 филогении	 обычно	 приводит	 к	 выявлению	
криптических	 видов	 и	 увеличению	 дробности	
системы.	 Для	 определения	 «мелких»	 слабо	 раз-
личимых	морфологических	видов	Alternaria	тре-
буется	 особая	 внимательность	 и	 большой	 опыт.	
Филогенетические	виды	ввиду	их	большего	объ-
ема,	 как	 это	 не	 парадоксально,	 будут	 более	 до-

ступны	для	идентификации	по	морфологическим	
признакам,	чем	морфовиды.

В	заключении	еще	раз	подчеркнем,	что	таксо-
номия	рода	Alternaria	и	других	близких	гифоми-
цетов	в	ее	нынешнем	виде	не	отражает	филогению	
этой	 группы	 грибов.	Приведение	 систематики	 в	
соответствие	 филогенетическому	 паттерну	 при-
ведет	 к	 пересмотру	 границ	 родов.	 Нам	 пред-
ставляется	 целесообразным	 объединение	 родов	
всех	альтернариоидных	гифомицетов	(Alternaria,	
Alternariaster,	Chalastospora,	Embellisia, Nimbya,	
Prathoda, Teretispora и	 Ulocladium)	 в	 один	 род	
Alternaria.	 Виды	 укрупненного	 рода	 Alternaria	
должны	 быть	 объединены	 в	 девять	 (или	 более)	
секций,	совпадающих	по	составу	с	выявленными	
филогенетическими	группами.

Неясным	 остается	 вопрос	 о	 границах	 видов.	
По	всей	видимости,	в	большинстве	случаев	уста-
новленные	в	будущем	филовиды	будут	включать	
по	 несколько	 известных	 на	 настоящий	 момент	
морфовидов.	Число	видов	альтернариоидных	ги-
фомицетов,	таким	образом,	может	сократиться	с	
340	до	200–250.	Однако	для	осуществления	этих	
планов	потребуется	значительное	время.

Работа выполнена при содействии РФФИ 
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уДК 631.4

А. В. Кураков

РОЛь ГРИбОв  
в ГЛОбаЛьНОМ КРуГОвОРОтЕ азОта 
Аннотация:	 Даются современные представления о возможности грибов осуществлять ключевые процессы круговорота азота (n) 

в биосфере (иммобилизации и формирование пула стабильных n-содержащих органических соединений в почвах, 
деполимеризации, аммонификации, нитрификации, восстановление окисленных форм азота в условиях гипоксии и 
аноксии до закиси азота, молекулярного азота и аммония) и стимуляции азотфиксации. Рассматривается значение 
взаимодействий грибов с другими организмами (бактериями, водорослями, растениями, животными) в регулирование 
интенсивности этих процессов в конкретных экосистемах. Обобщены данные об особенностях трансформации азотных 
соединений грибами разных систематических и эколого-трофических групп.

 Рассмотрена новая концепция, в которой акцент с минерализации органических n-содержащих веществ до аммонийного 
азота как центрального звена цикла азота перенесен на деполимеризацию органических n-содержащих веществ до 
мономеров, катализируемой внеклеточными ферментами, как главную стадию, лимитирующую образование биологически 
доступного азота. Приводятся последние достижения в изучение роли микоризы в азотном питании растений и 
цикле азота в экосистемах различных природных зон. Показано, что возможность азотного питания растений за счет 
органического азота с помощью микоризы представляет принципиально важный механизм их адаптации к почвам 
бореальных и альпийских зон с высоким содержанием органического вещества и низкой активностью минерализации. 

 Дается сопоставительная оценка участия грибов и бактерий в процессах цикла азота в почвах. Делается вывод, что 
принципиальная роль бактерий не только в фиксации молекулярного азота, но и ускорение процессов трансформации 
азота, а функциональные возможности грибов и высокий пул их биомассы позволяют им успешно удерживать и сохранять 
азот в почвах и экосистемах в целом. 

 В целом, участие грибов в цикле азота (иммобилизации, аммонификации и, в ряде ситуаций, нитрификации) значимей 
в почвах природных экосистем, что обусловливает его более высокий уровень запасания и удержания в системе. Роль 
бактерий возрастает в почвах агроэкосистем, что интенсифицирует круговорот азота, и растения получают возможность 
ассимилировать минеральный форм азота в короткий период. Одновременно, более высокая удельная метаболическая 
активность бактерий, особенно в окислении и восстановлении азотных соединений, обусловливает увеличение потерь 
азота из этих почв в форме нитратов, закиси азота и молекулярного азота. Анализ данных о распространение и физиолого-
биохимических особенностях бактерий и грибов, позволяет констатировать, что антропогенные нарушения природных 
экосистем и интенсификация сельскохозяйственного производства ведет к снижению роли грибов в круговороте 
основных биофильных элементов в глобальном масштабе. Это, несомненно, является одной из причин возрастания потока 
лабильных соединений азота из почв в сопряженные среды (атмосферу, водоемы, подпочвенные грунты) и их загрязнения.

Ключевые	слова:	 слова: грибы, бактерии, трансформация азота, наземные экосистемы, аммонификация, деполимеризация, микориза, 
нитрификация, денитрификация, азотфиксация

A.V. Kurakov

fungal role in the global nitrogen turnover
Summary:	 The review presents current data on capacity of fungi to participate in the key processes of nitrogen (n) cycle in terrestrial 

ecosystems (immobilization and forming of pool of stable n organic compounds, depolimerization, ammonification, nitrification, 
reduction of n oxides under hypoxia and anoxia to nitrous oxide, dinitrogen (co-denitrification) and ammonium, stimulation of 
activity of diazotrophs. The interrelations of fungi with other organisms (bacteria, algae, plants, animals) in the regulation of n 
processes are considered. specificity of transformation of n compounds by various systematic and ecological groups of fungi is 
analyzed.

	 The new paradigm that changes the accent from mineralization organic substances to ammonium as a central link of n cycle to 
depolimerization of organic n compounds to monomers is considered. The last achievements in the study of role of myccorrhizal 
associations in nitrogen supply of plants and n cycling in terrestrial ecosystems are discussed. The opportunity of nutrition from 
organic n sources due to mycorrhizae is crucial mechanism of adaptation of boreal and alpine plant to soils with high organic 
content and low mineralization activity.

	 The comparative assessment of participation of fungi and bacteria in the n processes was done. Functional capacities of 
bacteria and fungi in n processes in many aspects have duplicative and additive character. Fungi play a leading role in microbial 
immobilization of n. Fungal biomass dominates in the majority of soils, particularly, in natural ecosystems. synthesis of melanin 
and melanin-chitin complexes, stabilization of aggregates by fungi are key mechanism of accumulation soil organic n. Fungi 
were responsible for most of ammonification of peptone to nh4+ in the forest soddy-podzolic soil. They had an equal role with 
bacteria in ammonification in the arable soil. contribution of heterotrophic microorganisms (mainly fungi) in no3- production was 
highest in the undisturbed soil under mature spruce. Its contribution was much less (10-40%) in soils of other natural ecosystems. 
autotrophic nitrifying bacteria and archeae were almost entirely responsible for no3- formation in cultivated soils. Fungi 
attributed less than few percents to denitrification. 

	 The principal role of bacteria is not only n2-fixation, but in the intensification of n transformation. Increase of bacteria in arable 
soils intensifies n turnover and due to their major role in nitrification and denitrification losses of n elevates. Fungi due to their 
functional capacity and high pool of biomass can successfully retain of n in soils and ecosystems. It could be considered as a 
factor of resiliency of n cycle in terrestrial ecosystems. destruction of native vegetation and farming leads to a decrease of fungal 
participation and an in the increase bacterial role in n cycling. It is one of reasons of increase of the flow of labile n from soil to 
surrounding media (atmosphere, subsoil, ground water) and their pollution.

Keywords:		 fungi, bacteria, nitrogen transformation, terrestrial ecosystem, immobilization, ammonification, depolimerization, micorrhizae, 
nitrification, denitrification, n2-fixation
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В	 поддержании	 стабильного	 функционирова-
ния	 биосферы	 первостепенное	 значение	 играет	
круговорот	 азота	 –	 элемента,	 который	 входит	 в	
состав	белков,	нуклеиновых	кислот	и	других	со-
единений,	совершенно	необходимых	для	жизни	и	
которые	определяют	форму	ее	существования	на	
Земле.

Определение	участия	бактерий	и	грибов	в	пре-
вращениях	 азота	 представляется	 базисным,	 так	
как	они	доминируют	в	почвах	по	биомассе	и	об-
ладают	наиболее	высокой	удельной	биогеохими-
ческой	активностью	среди	живых	организмов.	До	
последнего	 времени	 рассмотрение	 микробного	
цикла	азота	в	биосфере	и	почвах	сводилось	к	ана-
лизу	 функционирования	 бактерий	 (азотфиксато-
ров,	 аммонификаторов,	нитрификаторов	и	дени-
трификаторов).	Такая	ситуация	сложилась	в	связи	
с	 недостаточностью	 усилий,	 прилагаемых	 для	
раскрытия	 метаболических	 возможностей	 гри-
бов,	недооценкой	запасов	их	биомассы	в	почвах,	
взаимосвязи	циклов	азота	и	углерода,	в	котором	
роль	грибов,	как	основных	редуцентов	раститель-
ных	остатков,	 признана	и	 разнообразия	почв	по	
физико-химическим	условиям.	

Исследованиями	 последних	 лет	 существенно	
расширены	 представления	 о	 возможностях	 гри-
бов	к	трансформации	азотных	соединений.	За	ис-
ключением	фиксации	молекулярного	 азота,	 осу-
ществляемой	только	прокариотами,	грибы	могут	
ассимилировать	 разнообразные	 минеральные	 и	
органические	азотные	соединения,	аммиак	из	ат-
мосферы	(3,	5,	68).	Существуют	грибы	–	нитрифи-
каторы,	которые	окисляют	азот	аммония	(аммиа-
ка)	или	(и)	различных	органических	соединений	
и	образуют	разнообразный	спектр	соединений	–	
гидроксиламин	 и	 замещенные	 амины,	 аминоок-
симы,	 гидроксамовые	 кислоты,	 нитрозосоеди-
нения,	 нитросоединения,	 нитриты	 и	 нитраты.	
Определенные	таксоны	грибов	способны	в	усло-
виях	гипоксии	и	аноксии	в	присутствии	нитрата	
или	 нитрита	 осуществлять	 денитрификацию	 и	
коденитрификацию	до	закиси	азота	и	анаэробное	
восстановление	нитрата	в	аммоний	(13,	14,	23,	61,	
73,	97,	101,	104,	112,	115).	У	грибов	установлена	
NO-активность,	 образование	 регуляторного	 сое-
динения	–	окисиьяторного	соединения	й	[5,6]ни-
кальной	функцией	прокариот,	азота	из	L-аргинина	
при	 участии	 L-аргининмонооксигеназы	 и	 NO-
синтазы	в	присутствии	кислорода	(80).	Имеются	
данные	о	распространенности	среди	разных	так-
сономических	и	экологических	групп	грибов	спо-
собности	к	осуществлению	этих	процессов	и	их	
активности	в	условиях	питательных	сред	(15,	115,	
61,	68,	115).	Все	это	позволяет	считать,	что	гри-

бы	 могут	 принимать	 непосредственное	 участие	
почти	во	 всех	 звеньях	 азотного	цикла	и	 ставить	
задачи	 по	 количественной	 оценке	 их	 вклада	 в	
процессы	трансформации	азота	в	наземных	эко-
системах.	

Аммонифицирующая активность 
грибов и бактерий в почвах

Положение	 об	 одновременном	 протекании	
минерализации	 органических	 веществ	 с	 образо-
ванием	 неорганических	 соединений	 в	 почвах	 и	
ассимиляции	 неорганических	 молекул	 и	 ионов	
микроорганизмами	и	растениями	является	одним	
из	базовых	в	экологии	(рис.	1).	Знание	масштабов	
и	 скорости	 микробной	 иммобилизации	 неорга-
нического	 азота	 и	 минерализации	 органических	
соединений	с	образованием	аммиака	(аммонифи-
кации)	являлось	принципиальным	для	понимания	
функционирования	экосистем	и	учитывается	при	
совершенствовании	 технологий	 выращивания	
сельскохозяйственных	и	лесных	культур.	

Грибы	 способны	 к	 разложению	 и	 ассимиля-
ции	 различных	 органических	 азотсодержащих	
соединений,	 то	 есть	неизбежно	 являются	 актив-
ными	 агентами	 аммонификации	 азота	 в	 почвах	
при	возникновении	ситуаций,	когда	в	клетке	на-
капливается	 избыток	 аммония.	 Подавляющее	
большинство	 грибов	 и	 бактерий	 осуществляют	
аммонификацию	 в	широком	 диапазоне	 условий,	
поэтому	 оценка	 ее	 активности	 при	 добавлении	
в	почву	легко	доступных	азотных	соединений	(в	
частности,	аминокислоты	аргинина)	использует-
ся	как	показатель	биогенности	почв	и	пула	актив-
ной	биомассы	(41).	

Обнаружено,	 что	 скорость	 аммонификации	 в	
почвах	часто	может	не	соответствовать	общим	за-
пасам	микробной	биомассы.	Так,	повышение	ак-
тивности	аммонификации	при	внесении	аргинина,	
пептона	или	препарата	гуминовой	кислоты	значи-
тельно	сильнее	выражено	в	дерново-подзолистых	
почвах	 агроэкосистем,	 чем	 –	 природных	 экоси-
стем,	хотя	пул	микробной	биомассы	в	них	ниже	
(рис.	2,	табл.	1).	Скорость	аммонификации	была	
в	 2-3	 раза	 выше	 в	 окультуренной	 почве	 (Апах.)	
при	добавлении	аргинина	или	пептона,	чем	в	по-
чве	 из-под	 леса	 (гор.A1).	 Микробная	 биомасса,	
напротив,	в	пахотной	почве	в	несколько	раз	мень-
ше,	чем	в	лесной	ненарушенной	почве.	На	основе	
ингибиторного	подхода	было	установлено,	что	в	
почве	лесного	биоценоза	(ельника)	в	аммонифи-
кации	 доминировали	 грибы,	 их	 вклад	 достигал	
70-80%.	В	окультуренных	почвах	участие	грибов	
и	бактерий	было	практически	равным	~50%.	
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Вклад	 грибов	 в	 аммонификацию	 пептона	 в	
кислых	подстилках	может	быть	и	выше.	Согласно	
данным,	 полученным	 на	 основе	 ингибиторного	
подхода,	 за	аммонификацию	пептона	в	подстил-
ках	(с	рНН2О	3,6)	в	бурой	почве	из-под	ельника	и	
березняка	полностью	ответственны	грибы	(72).	

Расчет	 удельной	 активности	 аммонификации	
(на	 единицу	 грибной	 и	 бактериальной	 биомас-
сы)	в	почвах	показал,	что	она	намного	больше	(в	
5-7	 раз)	 у	 бактерий,	 чем	у	 грибов.	Удельная	 ак-
тивность	 аммонификации	 выше	 у	 обеих	 групп	
микроорганизмов	(в	3-5	раз)	в	окультуренных	по-
чвах	(табл.	1).	Более	низкая	удельная	активность	
аммонификации	у	грибов,	в	сравнении	с	бактери-
ями,	в	определенной	мере	может	быть	объяснена	

Рис. 2. Активность	
аммонификации	пептона		

в	дерново-подзолистой	почве		
из-под	ельника	(I)		
и	окультуренной	(II)		

(а	–	контроль		
(без	антибиотиков),		

б	–	грибы	(внесен	стрептомицин),	
в	–	бактерии		

(внесен	циклогексимид)

Таблица 1
Активность аммонификации пептона 

грибами и бактериями в дерново-подзолистой 
почве

Биоценоз* мкг N-NH4/ч·мг воздушно-сухой биомассы

на мг общей 
биомассы**

на мг 
биомассы 

грибов

на мг 
биомассы 
бактерий

Ельник 0,9÷2,1 0,8÷1,9 6,9÷19,4
Агроценоз 7,5÷17 5,1÷11,5 15,2÷35,2

*	–	горизонты	A1	и	А	пах.,	
**	–	биомасса	грибов	и	бактерий	определена	методом	
субстрат-индуцированного	дыхания

Рис. 1. Минерализация	органических	N-содержащих	веществ	до	аммония	–	ключевое	звено	регуляции	
интенсивности	азотного	цикла	в	экосистемах	
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Таблица 2
Активность аммонификации аргинина  
в слаборазвитой (примитивной) почве  

на покровных суглинках под травянистой  
и лесной растительностью

Растительность Микробная 
биомасса*,  

мкг С/г

Аммонификация, 
мкг N-NH4/гч

Многолетние	
травы

500 6,0

Смешанный	лес 470 3,6
Ельник 650 0.1

*	–	метод	субстрат-индуцированного	дыхания

их	 способностью	 к	 запасанию	 азота	 в	 больших	
количествах	и	транслокации	в	растущие	гифы	и	
репродуктивные	 структуры,	 где	 потребность	 в	
нем	максимальная.	Таким	образом,	более	высокая	
скорость	 аммонификации	 аминокислот	 и	 олиго-
пептидов	в	дерново-подзолистых	окультуренных	
почвах,	 по	 сравнению	 с	 почвой	 из-под	 ельника,	
связана	с	увеличением	в	них	биомассы	бактерий	
и	 активности	 обеих	 групп	 организмов,	 особен-
но,	бактерий.	Для	бактерий	и	условия	становятся	
более	 благоприятными	 (в	 частности,	 снижается	
кислотность	почвы).	

Аналогичную	 картину	 наблюдали	 в	 прими-
тивных	 почвах,	 формирующихся	 на	 покровных	
суглинках	под	различной	растительностью	(табл.	
2).	 Скорость	 аммонификации	 аргинина	 выше	 в	
примитивных	почвах	под	посевами	многолетних	
трав,	 чем	 –	 под	 смешанным	 лесом	 и	 ельником.	
Согласно	методу	 субстрат-индуцированного	 ды-
хания,	 в	 этих	 почвах	 было	 близкое	 содержание	
активной	биомассы,	но	доля	грибов	больше	в	по-
чвах	под	лесной	растительностью,	чем	–	под	тра-
вами.		 	

Скорость	 аммонификации	 в	 окультуренных	
почвах,	со	сходными	физико-химическими	свой-
ствами	 и	 размером	 микробной	 биомассы,	 так-
же	зависела	от	соотношения	биомассы	грибов	и	
бактерий.	Активность	аммонификации	аргинина	
была	 достоверно	 ниже	 в	 дерново-подзолистых	
почвах	с	органической	и	органо-минеральной	си-
стемами	удобрения,	чем	минеральной	системой,	
в	которых	была	достоверно	выше	доля	грибов	в	
биомассе	(табл.	3).	

Рассмотрение	 данных	 примеров	 свидетель-
ствует,	что	аммонифицирующая	активность	почв	
зависит	не	только	от	величины	активной	биомас-
сы,	но	и	 соотношения	в	ней	 грибов	и	бактерий.	
В	связи	со	значительно	более	высокой	удельной	
аммонифицирующей	 активностью	 в	 почве	 бак-
терий,	чем	грибов,	доминировать	в	аммонифика-
ции	легкодоступных	соединений	азота	они	могут,	
если	их	биомасса	почти	на	порядок	превосходит	
биомассу	бактерий,	т.е.	в	почвах	лесных	биоцено-
зов.	Вклад	грибов	и	бактерий	в	этот	процесс	был	
равным	 в	 окультуренных	 дерново-подзолистых	
почвах.	В	других	почвах,	где	их	биомасса	не	столь	
значительно	преобладает	над	бактериальной	био-
массой,	их	роль	в	этом	процессе	будет	ниже,	чем	
бактерий.

Бактерии	 доминируют	 в	 разложении	 ами-
нокислот,	 аминов,	 нуклеотидных	 оснований	 в	
водно-почвенных	 суспензиях.	 Этот	 вывод	 ба-
зируется	 на	 интенсивности	 утилизации	 этих	
субстратов	 микробным	 сообществом	 дерново-

подзолистой	почвы	по	методу	Биолог	в	краткос-
рочных	 экспериментах	 при	 дифференциальном	
ингибировании	развития	бактерий	и	грибов.	При	
внесении	в	суспензию	стрептомицина	в	 течение	
4-х	 суток	 практически	 полностью	 было	 пода-
влено	 потребление	 азотсодержащих	 субстратов	
(как	и	 большинства	 других),	 чего	не	 наблюдали	
в	случае	добавки	циклогексимида.	Бактерии,	как	
r-стратеги	 в	 сравнении	 с	 грибами,	 способны	 к	
более	быстрому	отклику	на	внесение	легко	усво-
яемых	 соединений,	 что	 отчетливо	 проявляется	
в	 водной	 среде,	 где	 устраняются	 преимущества	
мицелиального	 роста	 грибов.	 Большее	 значение	
играет	площадь	поверхности,	которая	у	бактерий,	
как	более	мелких	организмов,	даже	при	меньшей	
в	2-3	раза	биомассе,	более	высокая,	чем	у	грибов.	
Согласно	последним	сообщениям,	бактерии	име-
ют	более	низкие	значения	Km	абсорбции	амино-
кислот	и	выше	скорость	их	поглощения,	чем	гри-
бы	(76,	77,	94).

Бактерии,	очевидно,	являются	главными	аген-
тами	аммонификации	при	возникновении	анаэро-

Таблица 3
Активность аммонификации  

в дерново-подзолистой почве с разными 
системами удобрения

Система 
удобрения

Микробная 
биомасса*, 

мкг С/г

Доля 
бактерий, 

%

Аммонификации 
аргинина, мкг 

N-NH4/г·ч

Органическая 160–270 41±2 5,0
Органно-	
минеральная

120–300 47±4 6,0

Минеральная 140–240 51±5 9,7

*	–	метод	субстрат-индуцированного	дыхания
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биозиса	 в	 почвах.	 Разнообразие	 факультативно-
анаэробных	 грибов	 в	 почвах	 невысоко	 и	 для	
активной	жизнедеятельности	им	потребуется	по-
вышенное	содержание	моносахаров,	что	для	почв	
нехарактерно.	

Грибам	принадлежит	ведущая	роль	в	разложе-
нии	высокомолекулярных	нерастворимых	белков,	
таких	как	кератин,	коллаген,	склеротин,	что	свя-
зано	с	их	способностью	к	синтезу	специфических	
протеаз,	ориентированных	на	гидролиз	этих	суб-
стратов	 и	 эффективной	 их	 колонизации	 за	 счет	
мицелиального	роста.	 В	 последних	 работах,	
признается	 важность	 изменений	 структуры	 ми-
кробных	 сообществ	 для	 объяснения	 «прайминг	
эффекта».	Показано,	что	наибольший	«прайминг	
эффект»	–	усиление	разложения	стабильного	по-
чвенного	 органического	 вещества	 при	 добавке	
легкодоступных	субстратов	отмечается	в	почвах	
с	высоким	отношением	грибной	к	бактериальной	
биомассе	(47).

О	 доминировании	 грибов	 в	 деструкции	 при-
родных	и	синтетических	полимерных	азотсодер-
жащих	материалов	(например,	кожи,	пергамента,	
нейлона	 и	 т.д.)	 в	 аэробных	 условиях	 свидетель-
ствуют	многочисленные	данные	об	их	обнаруже-
нии	и	 значительно	 более	 высоком	 разнообразии	
на	 биоповрежденных	 субстратах,	 чем	 бактерий	
(1,	18).	

Итак,	в	почвах	под	естественной	растительно-
стью	и	агроценозами,	почвах	сходных	по	запасам,	
но	 с	 разным	 соотношением	 и	 биомассы	 грибов	
и	 бактерий,	 их	 вклад	 в	 аммонификацию	 суще-
ственно	варьирует.	Об	этом	свидетельствуют	вы-
шеприведенные	 лабораторные	 опыты	 по	 оценке	
участия	 грибов	 и	 бактерий	 в	 аммонификации	
пептона	и	аргинина	в	почвах	под	лесом,	луговы-
ми	 травами	 и	 сельскохозяйственными	 культура-
ми.	В	 полевых	 экспериментах	 также	 установле-
ны	различия	в	участии	этих	групп	организмов	в	
минерализацию	азотсодержащих	веществ.	Вклад	
грибов	в	разложение	хитина	(гранул	из	клеточной	
стенки	 Penicillium chrysogenum,	 помещенных	 в	
мешочки	из	нейлоновой	сетки	(диаметр	ячеек	100	
мкм))	был	заметно	меньше,	чем	актиномицетов,	в	
дерново-подзолистой	почве	из-под	пашни	и	луга	
(c	 рН	 6,2-6,4).	 Однако	 они	 доминировали	 в	 де-
струкции	хитина	в	почвах	под	смешанным	лесом	
и	ельником	(с	рН	3,9-4,5).	Запасы	бактериальной	
биомассы	в	почвах	этого	ряда	были	близкими,	но	
значительно	 (в	 5-6	 раз)	 была	 больше	 биомасса	
грибов	в	почвах	под	лесом,	чем	полем	и	лугом.	

В	 почве	 аммонификацию	 осуществляют	 ми-
кробные	сообщества,	что	особенно	важно	для	ми-
нерализации	 сложных	 гетерополимерных	 орга-

нических	соединений.	Вместе	с	тем	сведения	об	
аммонифицирующей	способности	грибов	и	бак-
терий	на	питательных	средах,	запасах	их	биомас-
сы	и	интенсивности	деструкции	азотсодержащих	
субстратов	 в	 природных	 условиях,	 позволяют	
дать	 сопоставительную	 оценку	 их	 вклада	 в	 ам-
монификацию	 различных	 соединений	 в	 почвах.	
Участие	 бактерий	 снижается,	 а	 грибов	 растет	 в	
аммонификации	соединений	в	ряду	от	мочевины,	
мочевой	 кислоты,	 к	 аминокислотам,	 аминосаха-
рам,	 легкодоступным	 белкам,	 хитину,	 коллагену	
и	кератину.	В	подавляющем	большинстве	случа-
ев	роль	бактерий	в	аммонификации	будет	значи-
мей	в	почвах	пашни,	чем	в	почвах	аналогичного	
типа	под	лесом,	а	–	грибов,	напротив,	ниже	в	по-
чвах	агроэкосистем,	чем	–	природных	экосистем.	
Повышение	активности	аммонификации	в	окуль-
туренных	почвах	связано	с	более	высокой	удель-
ной	 аммонифицирующей	 активностью	 этих	 ор-
ганизмов,	 но	 главным	 образом,	 бактерий.	 Такие	
условия	 создают	 благоприятную	 ситуацию	 для	
активизации	 нитрификаторов	 и	 образования	 ни-
тратов	в	почвах	агроценозов.	

Деполимеризация – ключевое 
звено азотного цикла в наземных 
экосистемах

В	последние	годы,	в	связи	с	данными	опытов	
с	N15	по	питанию	растений,	ассимиляции	органи-
ческого	азота	микоризными	грибами,	сопостави-
тельными	расчетами	по	скорости	минерализации	
и	 потреблению	 азота	 в	 фитоценозах,	 традици-
онный	 взгляд,	 что	 все	 растения	 зависят	 от	 не-
органического	 азота,	 образующегося	 благодаря	
минерализующей	 активности	почвенных	микро-
организмов	 существенно	 изменился	 (56,	 57,	 62,	
84,	95).

Ключевым	 процессом	 признается	 деполиме-
ризация	азотсодержащих	соединений	микробны-
ми	(включая	микоризные	грибы)	внеклеточными	
ферментами	с	последующим	использованием	ми-
кроорганизмами	 и	 растениями	 мономеров	 (пре-
имущественно,	 аминокислот)	 (рис.	 3).	 После	
отмирания	растений	и	микроорганизмов	азот	воз-
вращением	азота	в	почву	в	полимерных	соедине-
ниях,	и	их	деполимеризация	создает	поток	нового	
доступного	азота	для	организмов	и	поддерживает	
цикл	азота.	Итак,	деполимеризация	–	критическое	
звено	в	цикле	азота,	так	как	регулирует	скорость	
поступления	 азота	 из	 полимерных	 соединений	
почвы	в	доступные	формы	(95).
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Рис.3.	Деполимеризация	органических	соединений	азота	до	мономеров	–ключевое	звено,	регулирующее	
интенсивность	азотного	цикла	(Schimel,	Bennet,	2004)	

Азот,	после	попадания	в	пул	растворимых	ор-
ганических	 соединений,	 может	 циркулировать	
в	микробной	 системе	 в	 звеньях	минерализации-
иммобилизации.	 Выедание	 микроорганизмов	
напрямую	 приводит	 к	 минерализации,	 так	 как	
почвенные	 животные	 экскретируют	 преимуще-
ственно	мочевину,	легко	разлагаемую	до	аммония.	
Часть	 азота	 циркулирует	 в	 форме	 растворимых	
органических	соединений	или	полимерных	орга-
нических	веществ,	сохраняющихся	в	экскремен-
тах	животных.	Стрессы,	такие	как	высушивание-
увлажнение	 и	 замораживание-оттаивание,	 ведут	
к	 повреждениям	 и	 гибели	 микроорганизмов,	 и	
возвращению	 микробных	 полимеров	 в	 пул	 по-
лимерного	 почвенного	 органического	 вещества,	
а	 высвобождение	 аминокислот	 и	 других	 орга-
нических	 мономеров	 в	 пул	 растворимого	 орга-
нического	 азота.	 Растения	 также	 осуществляют	
определенный	рецайклинг	азота	путем	экскреции	
аминокислот	в	ризосферу.	

Итак,	 предлагаемая	 парадигма	 концентри-
рует	 внимание	 на	 деполимеризацию	 –	 на	 про-
цесс	перехода	азота	из	органических	полимеров	
в	 мономеры,	 вместо	 акцентирования	 на	 звене	
органический	 азот	 –	 минеральный	 азот	 (57).	 Ее	
принятие	 вносит	 большие	 изменения	 в	 пред-
ставления	 о	 функционировании	 азотного	 цикла.	
Безотносительно	как	 эти	представления	воспри-
нимается	 концептуально,	 новая	 парадигма	 явля-
ется	 более	 универсальной	 для	 описания	 цикла	
азота	 в	 почвах	 (рис.	 3).	Она	 оставляет	 как	 один	
из	вариантов	классическую	концепцию,	согласно	

которой	 микробы	 ответственны	 на	 деструкцию	
сложных	органических	веществ	до	простых	ми-
неральных	соединений,	доступных	растениям.	

Главные	 формы	 азота,	 которые	 поступают	 в	
растения,	 определяются	 доминирующим	 про-
цессом	 трансформации	 азота.	 Поэтому	 особую	
актуальность	приобретает	информация	по	дина-
мике	содержания	азотсодержащих	полимерных	и	
мономерных	соединений	в	почвах,	 скорости	по-
глощения	растениями	и	микробами	минерально-
го	и	органического	азота.	Доступность	этих	форм	
азота	растениям	варьирует	в	различных	наземных	
экосистемах,	и	их	способность	быть	более	эффек-
тивным	конкурентом	за	азот	по	отношению	к	по-
чвенным	микроорганизмам	связывается	с	гетеро-
генностью	почвы	и	с	наличием	микоризы.

В	 почве	 одновременно	 существуют	 локусы,	
где	преобладает	минерализация	или	иммобилиза-
ция.	Доступный	азот	диффундирует	между	ними	
и	 поглощается	 теми	 организмами,	 которые	 пер-
выми	 достигнут	 этого	 потока.	 Такой	 механизм	
позволяет	 корням	 растений	 и	 микоризным	 гри-
бам	получать	 азот,	 который	 в	 противном	 случае	
ассимилировали	бы	свободноживущие	микробы.	
Следовательно,	часть	азота	из	почвенного	раство-
ра	должна	быть	доступна	растениям,	даже	если	в	
прямой	конкуренции,	исходя	из	кинетики	его	по-
глощения,	 они	проигрывают	микробам.	То	 есть,	
на	уровне	прямой	конкуренции	при	прямом	кон-
такте	растения	могут	быть	плохими	конкурента-
ми	микробов	за	почвенный	азот.	Однако	растения	
способны	быть	в	выигрыше,	благодаря	различи-
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ям	в	доступном	азоте	в	разных	локусах	почвы,	и	
перехвату	азота,	диффундирующего	между	ними.	
Растения	удерживают	азот	продолжительное	вре-
мя,	в	отличие	от	микробных	клеток	с	более	корот-
ким	периодом	жизни,	и	поэтому	даже	 если	рас-
тения	получают	только	малую	долю	доступного	
азота,	находящегося	в	обороте	в	почве,	интегри-
рование	его	в	течение	вегетации,	делает	их	кон-
курентноспособными	за	азот.	 Предполагается,	
что	 наблюдаемые	 различия	 в	 азотном	 цикле	 в	
масштабе	 всей	почвы	 есть	 результирующая	раз-
ных	процессов	в	микрозонах	и	от	их	относитель-
ного	 вклада	 (деполимеризации,	 иммобилизации	
азота	 мономеров,	 аммонификации	 мономеров,	
нитрификации,	иммобилизации	неорганического	
азота)	меняется	количество	и	формы	доступного	
азота	для	растений.

В	экстремально	бедных	экосистемах,	с	низкой	
скоростью	 разложения	 и	 небольшим	 поступле-
нием	опада,	 т.е.	медленным	оборотом	азота	 (не-
которые	 бореальные,	 арктические	 и	 альпийские	
экосистемы)	 растения	 и	микробы,	 по-видимому,	
конкурируют	преимущественно	за	азот	на	стадии	
органических	мономеров	(Schimel,	Bennet,	2004).	

При	 более	 высоком	 содержании	 азота	 в	 суб-
стратах	растет	доля	локусов	достаточно	им	обе-
спеченных	 и,	 соответственно,	 в	 них	 протекает	
деполимеризация,	 аммонификация	 и	 нитрифи-
кация.	 Это	 ведет	 к	 росту	 доступности	 азота	
для	 биоты.	 Аммонификация	 будет	 ограничена	
преимущественно	 богатыми	 азотом	 локусами,	
и	 образуемый	 аммоний	 будет	 диффундировать	
из	 них.	 Такие	 продолжительно	 существующие	
локусы	 могут	 поддержать	 развитие	 небольшой	
популяции	 нитрификаторов,	 хотя	 в	 целом	 усло-
вия	в	почве	могут	быть	не	благоприятными	для	
ее	 протекания.	 Диффундирующий	 аммоний	 и	
нитраты	будут	доступны	и	необходимы	как	рас-
тениям,	так	и	микробам	в	бедных	по	азоту	локу-
сах.	 Следовательно,	 растения	могут	 продолжать	
поглощать	 некоторое	 количество	 органического	
азота	 мономеров,	 но	 будет	 повышаться	 и	 роль	
аммония	в	их	питании.	Растения	и	микробы	ак-
тивизируют	конкуренцию	за	ограниченное	коли-
чество	 аммония,	диффундируемого	из	микрозон	
с	 доминированием	 минерализации.	 Описанные	
условия	могут	складываться	в	почвах	лесов	уме-
ренной	зоны,	где	опад	беден	азотом	и	его	разру-
шение	идет	медленно.

Дальнейшее	 повышение	 доступного	 азота	
до	 уровня	 достаточного	 для	 удовлетворения	 по-
требностей	 большей	 части	 микроорганизмов	 за	
счет	органических	источников	 снижает	их	 зави-
симость	от	азота,	диффундирующего	из	богатых	

им	микрозон.	Конкуренция	между	растениями	и	
микробами	за	диффундирующий	азот	уменьшает-
ся,	и	растения	будут	получать	его	после	минера-
лизации	органических	соединений,	когда	потреб-
ности	 в	 нем	 микроорганизмов	 удовлетворены.	
Такая	ситуация	соответствует	классическому	сце-
нарию,	 согласно	 которому	 аммоний	 становится	
доминирующим	в	азотном	пуле	при	высокой	ско-
рости	минерализации.	При	умеренной	доступно-
сти	азота	потребности	микроорганизмов	и	расте-
ний	в	потреблении	аммония	будут	лимитировать	
снабжение	аммония	для	нитрификаторов.	То	есть	
в	почвах	таких	экосистем	поддерживается	аммо-
нийное	доминирование	в	азотном	цикле,	но	в	бо-
гатых	 азотом	 микрозонах	 возрастает	 продукция	
нитратов.	Такие	условия,	по-видимому,	имеются	
в	умеренно	плодородных	почвах	лиственных	ле-
сов	и	луговых	фитоценозов.

При	относительно	высокой	доступности	азота,	
конкуренция	 растений	 и	 гетеротрофных	 микро-
организмов	за	аммоний	не	исключает	его	посту-
пление	нитрификаторам,	которые	обитают	в	по-
чвах	ассоциировано	с	аммонификаторами.	Тогда	
нитраты	становятся	доминирующей	формой	азо-
та,	мигрирующей	в	почве.	 Растения	будут	пере-
ключаться	на	зависимость	в	питании	на	нитраты,	
как	основной	источник	азота.	Такие	экосистемы	
включают	агроэкосистемы	и	богатые	азотом	тро-
пические	леса.

Даже	при	высоком	уровне	азота	деполимери-
зация	–	высвобождение	азотсодержащих	мономе-
ров	 продолжает	 регулировать	 скорость	 азотного	
цикла.	Микроорганизмы	 главным	 образом	 зави-
сят	от	органических	азотных	соединений	для	сво-
его	азотного	снабжения.	Растения	при	изменении	
баланса	 азота	 в	 почве	 в	 сторону	 минерального	
азота	могут	переключаться	с	органических	форм	
на	 аммоний	 и	 нитраты	 или	 продолжать	 исполь-
зовать	 аминокислоты	 (и	 другие	 органические	
соединения).	 При	 достижении	 высокой	 концен-
трации	 аммония	 в	 клетках	 поглощение	 амино-
кислот	ингибируется	(90).	Происходит	снижение	
использования	 органических	 источников	 азота	
при	росте	доступности	его	минеральных	форм	в	
почвах.	Полностью	или	нет,	но	ассимиляция	ор-
ганического	азота	падает,	и	он	становится	менее	
важным	 источником	 азота	 в	 питании	 растений,	
чем	неорганический	азот.

Итак,	 концепция	 рассмотрения	 минерализа-
ции	как	ключевого	процесса	N	цикл	меняется	на	
рассмотрение	деполимеризации,	катализируемой	
внеклеточными	 ферментами,	 как	 стадию,	 лими-
тирующую	образование	биологически	доступно-
го	 азота	 (57,	 84,	 95).	Развитие	новой	парадигмы	
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несколько	важных	вопросов	получают	повышен-
ное	 внимание.	 Среди	 них	 взаимосвязь	 процес-
сов	 деполимеризации,	 динамики	 растворимой	
фракции	органического	азота	в	почвах	(dissolved	
organic	 nitrogen	 –	 DON),	 аммонификации	 и	 ас-
симиляции	(иммобилизации)	азота	микробами	и	
корнями,	роли	микоризы	и	физических	процессов	
на	уровне	микрозон	в	регуляции	азотного	цикла	в	
разных	экосистемах.	

Роль грибов в иммобилизации азота 
в почвах

Одним	 из	 механизмов	 удержания	 и	 накопле-
ния	 азота	 в	 почвах	 является	 его	 микробная	 им-
мобилизация.	 От	 запасов	 и	 оборота	 микробной	
биомассы	 в	 почве	 в	 определяющей	 степени	 за-
висит,	какое	количество	азота	будет	включено	во	
вновь	синтезируемую	растительную	биомассу	и,	
в	конечном	итоге,	продуктивность	экосистемы.	В	
последние	 десятилетия	 разработан	 ряд	 принци-
пиально	новых	методов	определения	микробной	
составляющей	органического	вещества	почвы,	в	
частности,	биомассы	бактерий	и	грибов.	Это	по-
зволяет	оценить	их	роль	в	иммобилизации	азота,	
уточнить	распределение	азота	в	системе	почва	–	
микроорганизмы	(грибы	и	бактерии)	–	растения.	

Существенным	 моментом	 для	 расчетов	 пула	
азота	в	грибах	является	знание	содержания	азота	
в	мицелии	in situ.	

Содержание азота в грибах,  
развивающихся  
в природной обстановке

Содержание азота в плодовых телах макро-
мицетов и мицелии эктомикоризных грибов в 
почвах.	При	анализе	данных	по	содержанию	азо-
та	в	макромицетах,	растущих	в	природной	обста-
новке,	 обнаружена	 та	же	 закономерность,	 что	 и	
для	чистых	культур	на	питательных	средах:	чем	
выше	содержание	азота	в	субстрате,	тем	больше	
его	потребляется	и	аккумулируется	в	мицелии	и	
плодовых	телах.	Диапазон	варьирования	в	содер-
жании	азота	составлял	от	0,66	до	11,27%	в	бази-
диокарпах	из	хвойных	лесов	(еловых,	тсуговых)	и	
красной	ольхи.	Содержание	азота	в	базидиокарпах	
грибов	выше,	чем	в	ризоморфах,	и,	как	правило,	
коррелирует	с	обеспеченностью	азотом	экосисте-
мы.	Так,	в	сосновом	лесу	в	ризоморфах	концен-
трация	азота	варьировала	в	интервале	1,77-2,49%,	
в	базидиокарпах	–	3,55-8,63%,	в	лиственном	лесу	
в	 ризоморфах	 –	 3,5%,	 базидиокарпах	 –	 5,7%,	 в	

тропическом	 лесу	 в	 ризоморфах	 1,35-4,40%,	 ба-
зидиокарпах	 –	 1,75-4,16%.	 (Cromaсk,	 Caldwell,	
1992).	

Содержание	 азота	 в	 плодовых	 телах	 подсти-
лочных	 и	 микоризных	 макромицетов,	 собран-
ных	в	природных	условиях,	составляло	у	Paxillus 
involutus	–	3,64-3,79	%,	Armillariella melea	–	2,97-
3,02	 %,	 Russula xerampella	 –	 3,12	 %,	 Lactarius 
deliciosus	 –	 3,68	 %,	 Marasmius bulliardii	 –	 4,78	
%,	 Hypholoma fasciculare	 –	 1,8	 %,	 Stropharia 
aeruginosa	 –	 4,82	 %,	 Inocybe fastigiata	 –	 5,2	 %	
(Бурова,	1986).

Достоверно	выше	содержание	азота	у	предста-
вителей	гумусовых	грибов,	а	также	–	в	шляпках	
плодовых	тел	 (за	 счет	его	большего	содержания	
в	 спорах),	 по	 сравнению	 с	 ножками	 (табл.	 5).	
Отмечается	тенденция	роста	содержанию	азота	в	
плодовых	телах	грибов,	произрастающих	на	более	
богатых	почвах,	т.е.	при	движении	в	направлении	
от	средней	тайги	к	широколиственным	лесам.	В	
среднем	отношение	азота	к	углероду	в	плодовых	
телах	грибов,	собранных	в	наземном	слое	в	лесах	
Европейской	 части	 России,	 составило	 1:11	 (при	
варьировании	от	1:6	до	1:17)	(табл.	5).

Сложность	 оценки	 содержания	 азота	 в	 экто-
микоризном	мицелии,	развивающемся	непосред-
ственно	в	почве,	была	решена	с	помощью	метода	
мешочков	из	нейлоновой	сетки	(116).	Мешки,	за-
полненные	песком,	в	которые	могут	проникнуть	
грибные	гифы,	но	не	корни,	закладываются	в	по-
чву	 на	 6	 месяцев	 и	 более.	Мицелий	 и	 ризомор-
фы	отделяли	из	песка	методом	флотации	в	воде	
и	собирали	на	нейлоновой	сетке.	Анализ	состава	
изотопов	углерода	(12С	и	13С)	и	расчет	δ13С	в	мице-
лии,	колонизирующем	мешки	с	песком,	позволял	
дифференцировать	микоризные	и	 сапротрофные	
грибы.	Определение	грибной	биомассы	проводи-
ли	методом	микроскопии	и	путем	анализа	содер-
жания	фосфолипидов	жирных	кислот	и	индика-
торного	соединения	на	грибы	–	PLFA	18:2ω6,9	в	
метаноловом	экстракте	образцов	почвы	и	песка.	
На	основе	этих	приемов	было	определено,	что	от-
ношение	C	к	N	в	эктомикоризном	мицелии	и	ри-
зоморфах,	развивающихся	в	подзолистой	почве	в	
еловом	лесу,	составляет	15-20	(табл.	6).	(86)

Содержание азота в мицелии почвенных са-
протрофных микроскопических грибов. В	еди-
ничных	работах	определение	содержания	азота	в	
почвенных	микромицетах	 дано	 в	 условиях	 при-
ближенных	к	in situ.	При	выращивании	микроми-
цетов	в	течение	месяца	на	среде	с	почвенным	экс-
трактом	 содержание	 азота	 в	 мицелии	 составило	
3,7%	(45),	в	мицелии	грибов,	культивированных	
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Таблица 5
Содержание азота и углерода в плодовых телах и их отдельных частях у базидиомицетов 

Вид %
Азот Углерод

Ленинградская обл., Карельский перешеек, Биостанция СПГУ, смешанный лес с преобладанием хвойных
Agaricus silvicola,	шляпки 7,29 40,38
Cantharellus cibarries,	плодовое	тело 2,54 41,92
Lactarius tririalis,	плодовое	тело 4,00 43,22
Leccinum auranticum,	шляпки 6,64 41,97
Leccinum auranticum,	ножки 3,13 40,46
Leccinum holopus,	плодовое	тело 5,16 43,45
Leccinum versipele,	шляпки 5,61 41,15
Leccinum versipele,	ножки 2,87 39,68
Leccinum vulpinum,	ножки 3,71 40,85
Russula emitica,	шляпки 3,65 43,75
Russula emitica,	ножки 2,31 39,79
Suilus bovines,	шляпки 2,69 44,00
Suilus bovines,	ножки 1,50 42,75
Suilus luteus,	шляпки 3,22 41,23
Suillus variegates,	шляпки 4,27 42,28

Центрально-Лесной Государственный Биосферный Заповедник, Тверская обл., смешанный лес (с 
преобладанием березы, осины, ели)

Cantharellus cibarius,	плодовое	тело 3,16 42,04
Leccinium scabrum,	шляпка 6,32 44,68
Leccinium scabrum,	ножка 2,55 40,14
Leccinum versipele	шляпка 7,40 42,21
Leccinum versipele	ножка 4,60 41,00
Russula aeruginosa,	шляпка 3,64 42,88
Russula vesca,	шляпка 4,16 43,37
Russula vesca,	ножка 2,61 40,30
Phomes sp.	(плодовое	тело) 0,85 55,12

Воронежская обл., Воронежский Государственный Биосферный заповедник, дубравы и смешанный 
широколиственный лес

Citocybe sp. , плодовое	тело 2,63 39,23
Boletus subtomentosus,	шляпка 5,19 42,23
Boletus subtomentosus,	ножка 3,11 38,34
Lactarius pubescens,	плодовое	тело 3,24 40,49
Lycoperdon sp.,	споры 5,56 47,81
Lycoperdon sp.,	оболочка	плодового	тела 3,63 41,65
Russula vesca,	плодовое	тело 4,00 41,65
Russula sp.,	плодовое	тело 4,79 43,40
Tricholoma saponaceum,	шляпка 5,52 42,42
Tricholoma saponaceum	ножка 2,63 39,23

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



67Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

А. В. Кураков. Роль грибов в глобальном круговороте азота

на	 пленках	 с	 глюкозой,	 инкубировавших	 в	 по-
чвах,	достигло	5,75%	(63).

Сведения	о	том,	каков	уровень	накопления	азо-
та	 в	 мицелии	 микроскопических	 грибах	 при	 их	
развитии	в	почве	и	о	возможных	изменениях	в	со-
держании	азота	в	мицелии	в	зависимости	от	обе-
спеченности	 почвы	 азотом	 отсутствуют.	 Вместе	
с	 тем	 известно,	 что	 азотный	 режим	 почв	может	
существенно	 модифицировать	 соотношение	 С	
и	 N	 в	 клетках	 микроорганизмов.	 При	 внесении	
азотного	удобрения	отношение	C	к	N	в	микроб-
ной	биомассе	может	резко	снижаться,	например,	
в	 микробной	 биомассе	 в	 серой	 лесной	 почвы	 с	
11,6	до	2,4	(4).	Соотношение	C	к	N	в	мицелии	эк-
томикоризных	 грибов	 снижается	 при	 внесении	
азотных	удобрений	в	ельниках	(см.	табл.	6).	

Нами	была	предпринята	попытка	оценить	со-
держание	 азота	 в	 мицелии	 микроскопических	
грибов	при	их	развитии	непосредственно	в	почве	
и	на	находящихся	в	ней	растительных	остатках.	
Главными	методическими	проблемами	были	 от-
бор	 мицелия	 грибов	 и	 проведение	 анализа	 не-
больших	по	весу	образцов.	При	внесении	вглубь	
и,	 особенно,	 на	 поверхность	 почвы	 (почвенной	
пластинки	 в	 чашках	 Петри)	 различных	 органи-
ческих	 субстратов	 (измельченной	 соломы	 или	
крахмала),	 в	 количествах,	 которые	 поступают	 в	
нее	 в	 природных	 условиях,	 можно	 обнаружить	
развитие	 грибов,	мицелий	которых	поднимается	
над	поверхностью	почвы.	Остро	отточенной	пре-
паравальной	 иглой	 реально	 собрать	 образец	 ра-
стущего	мицелия	 весом	 около	 1-10	мг	 (0,1-1	мг	
воздушно-сухой	вес),	чтобы	использовать	совре-
менный	элементный	анализатор,	который	позво-
ляет	определить	содержание	N	в	биологических	
образцах	весом	0,5-1,0	мг,	т.е.	на	3	порядка	мень-
ших,	 чем	 традиционными	 методами	 и	 методом	
микроКьельдаля.	

Содержание	азота	в	мицелии	грибов	из	неудо-
брявшейся	почве	было	2,87±0,08%,	в	почвах,	ра-
нее	 получавшей	 азотное	 удобрение	 –	 3,17±0,14	
и	 полное	 минеральное	 удобрение	 –	 3,63±0,04%	

(табл.	7).	В	среднем	содержание	азота	в	мицелии	
микроскопических	 грибов,	 растущих	 непосред-
ственно	в	дерново-подзолистой	почве,	составляло	
3,2±0,4%,	т.е.	было	ближе	к	величинам,	характер-
ным	 для	 развития	 грибов	 на	 небогатых	 азотсо-
держащими	 соединениями	 питательных	 средах.	
Полученные	данные	показывают,	что	при	внесе-
нии	азотных	и	полного	минерального	удобрения	
содержание	 азота	 в	 мицелии	 почвенных	 грибов	
достоверно	возрастает	(на	10	и	24%).	То	есть	даже	
если	 при	 применении	 удобрений	 биомасса	 гри-
бов	в	почве	может	заметно	не	увеличиться,	раз-
меры	иммобилизованного	в	ней	азота	возрастают.	
Содержание	углерода	в	тех	же	образцах	состави-
ло	29,95-30,26%,	и	оно	достоверно	не	изменялось	
в	мицелии	удобряемых	и	контрольных	вариантов	
почвы.	Отношение	С	к	N,	соответственно,	было	
ниже	 в	мицелии	 грибов,	 развивавшихся	 в	 полу-
чавших	минеральные	 удобрения	 почвах	 –	 8,2,	 в	
сравнении	с	контрольной	почвой	–	10,6.	

Установленные	 значения	 концентраций	 азота	
в	мицелии	и	отношения	С	к	N	использовали	для	
расчетов	масштабов	его	иммобилизации	грибами	
в	почвах.

Пул иммобилизованного азота  
в биомассе грибов и бактерий  
в почвах 

Согласно	 данным	 различных	 методов	 био-
масса	грибов	в	почвах	преобладает	над	бактери-
альной	биомассой	и	составляет	от	50-70	до	90%	
и	более	в	почвах	из-под	леса.	Биомасса	грибов	в	
почвах	 зонального	 ряда	 в	 природных	 экосисте-

Таблица 7
Содержание азота и углерода  

в мицелии грибов, развитие которых  
в дерново-подзолистой почве инициировали 
внесением крахмала и люцерновой соломы

Дерново-подзолистая 
почва

Содержание N, С  
в мицелии*, %

С:N

N С

Неудобряемая	
(контроль)

2,87±0,08 30,26±0,07 10,6

Удобряемая	азотом 3,17±0,14 30,03±0,22 9,5
Удобряемая	NPK 3,63±0,04 29,95±0,02 8,2

*	 –в	 почве	 доминировал	 мицелий	 Humicola grisea, 
Mucor sp, Chaetomium sp., повторность	 –3-х	 кратная;	
определение	 N	 и	 C	 на	 элементном	 анализаторе	 «Карло	
Эрба»,	модель	1106.

Таблица 6
Отношение C к N в эктомикоризном мицелии 

и ризоморфах в подзолистой почве под 
ельником (Picea abies)

Вариант С:N Повторность

Контроль 20,1±0,8 4
100	кг	N/га	
(сульфат	аммония)

14,8±0,3 2

t-тест P=0,013

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



68

Экология грибов и лишайников

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

мах	снижается	в	направлении	от	тундр	к	пусты-
ням,	 соответственно,	 уменьшается	 и	 количество	
азота	иммобилизованного	в	грибах	(15,	22,	29,	32,	
45,	71).	.	Бактериальная	биомасса	максимальна	в	
почвах	лесостепной	и	степной	зон.	При	вовлече-
нии	 почв	 природных	 экосистем	 в	 сельскохозяй-
ственное	 использование,	 при	 резком	 снижении	
поступления	 растительных	 субстратов	 в	 почвы,	
количество	 мицелия	 в	 них	 достоверно	 падает.	
Биомасса	 бактерий,	 как	 правило,	 меняется	 не	
столь	существенно.	

Наиболее	рельефные	изменения	запасов	и	со-
отношения	 грибной	 и	 бактериальной	 биомассы,	
связанные	 с	 вовлечением	 почв	 в	 сельскохозяй-
ственную	 практику	 происходят	 в	 лесных	 экоси-
стемах,	которые	содержат	максимальные	количе-
ства	грибной	биомассы	(табл.	8).

Так,	 биомасса	 грибов	 в	 несколько	 раз	 ниже	
в	 дерново-подзолистой	 почвах	 агроэкосистем	
в	сравнении	с	почвой	под	ельником,	но	в	обоих	
случаях	 существенно	 преобладает	 над	 бактери-
альной	 биомассой	 (табл.	 8).	 Биомасса	 бактерий	
при	этом	не	меняется	так	существенно,	в	зависи-
мости	 от	 системы	 земледелия	 может	 несколько	
уменьшаться	 или	 возрастать.	 Аналогичные	 раз-
личия,	 но	менее	 резкие,	 наблюдаются	при	 срав-
нении	дерново-подзолистых	почв	из-под	пашни	с	
почвами	под	разнотравным	лугом	и	выщелочен-
ных	черноземов	под	степной	растительностью	и	
в	агроценозах.	

Микробная	 иммобилизация	 азота	 была	 опре-
делена	на	основе	обобщенных	данных,	получен-
ных	разными	методами	–	фумигации-экстракции,	
микроскопии	и	субстрат-индуцированного	дыха-

Таблица 9
Иммобилизация азота бактериями и грибами в дерново-подзолистых почвах

Биоценоз Биомасса, мг/г почвы Содержание N в биомассе, 
мкг/г почвы

Содержание N в биомассе от его 
общего количества в почве, %

грибы бактерии грибы бактерии грибы бактерии

Ельник-кисличник 2,1-5,6* 0,02-0,3 81-167 6-43 5,3-14,0 0,4-3,1
Разнотравный	луг 0,4-2,5 0,1-0,6 8-66 5-24 1,0-5,0 0,5-2,0

Полевые	культуры	
(севооборот)**

0,6-0,9 0,08-0,6 39-48 8-55 3,1-4,3 0,5-4,5

*	 –	 обобщенные	 данные	 не	 менее	 5	 анализов,	 полученные	 методами	 люминесцентной	 и	 световой	 микроскопии,	
фумигации-экстракции	и	субстрат	индуцированного	дыхания;	
**	–полевые	культуры,	разные	системы	удобрения,	известкование.

Таблица 8
Биомасса бактерий и грибов в дерново-подзолистых почвах (мкг/г в.с. почвы)

Группа микроорганизмов Горизонт Метод Ельник-кисличник Агроценоз

Грибы
Мицелий

А0
А1/Апах

световая	микроскопия	 840–1960*
375–840 24–140

Бактерии А0
А1/Апах

люминесцентная	
микроскопия

15–350
12–270 12–520

Грибы
Споры
Мицелий
Споры
Мицелий

А0

А1/Апах

75–87
2360–6590
30–43

1580–3100

35–457
150–482

Бактерии
Грибы А1/Апах

субстрат-индуцированное	
дыхание

40–300
1700–5800

150–450
400–900

Бактерии	+	Грибы А0
А1/Апах

фумигация-экстракция 1694–6167
790–1345 221–777

*	–	диапазон	варьирования	на	основании	не	менее	5	анализов	в	различные	периоды	года.
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ния.	Для	 расчетов	использовали	 следующие	по-
казатели	 содержания	 азота	 в	 микроорганизмах:	
в	бактериях	–	4%	(Ausmus	et	al.,	1976),	в	живом	
мицелии	–	3%,	мертвом	–	1,7%,	грибных	спорах	–	
8,7%	(3,	39).	

Микробная	 иммобилизация	 азота	 в	 почве	
под	 зрелым	 ельником	 достигает	 86-210	 мкг	 N/г	
(в	среднем	200-600	кг	N/га),	что	составляет	5,7-
17,1%	от	общего	азота	почвы	(табл.	9).	В	микроб-
ной	 биомассе	 пахотного	 горизонта	 почв	 агроце-
ноза	азота	закреплено	в	2-4	раза	меньше	(130-310	
кг	N/га),	 не	 более	 4-6%	от	 общего	 азота	 почвы.	
Грибы	доминируют	в	микробной	иммобилизации	
азота	в	почвах	лесной	экосистемы,	их	вклад	до-
стигает	 90%.	 Существенно	 меньше	 азота	 удер-
живается	ими	в	почвах	 агроэкосистем	–	50-75%	
от	 общих	 микробных	 запасов.	 Иммобилизация	
азота	 бактериями	 значительно	 ниже	 в	 дерново-
подзолистой	 почве	 из-под	 леса	 и	 приближается	
по	масштабам	к	величине	грибной	иммобилиза-
ции	азота	в	хорошо	окультуренных	известкован-
ных	почвах.	

Запасы	 азота	 в	 биомассе	 грибов	 и	 бактерий	
дерново-подзолистых	 почв	 агроэкосистем	 сопо-
ставимы	с	количеством	азота	ежегодно	ассимили-
руемым	 растениями.	 Пул	 азота	 микробной	 био-
массы,	 преимущественно	 грибной,	 в	 почве	 под	
зрелым	ельником-кисличником	близок	к	количе-
ству	 азота,	 закрепленному	 в	 древесном	 ярусе,	 и	
практически	на	порядок	превосходит	его	ежегод-
ное	потребление	растениями	(табл.	10).

Близкие	 величины	 количества	 закрепленного	
азота	в	микробной	биомассе	получены	для	почв	
других	 типов	 и	 регионов.	 В	 окультуренных	 по-
чвах	Германии	в	биомассе	микроорганизмов	мо-
жет	содержаться	от	0,5	до	15,3%	азота	(в	среднем	
5,0	 %)	 от	 его	 общих	 запасов	 (42).	 В	 ельниках	
Германии	 (органические	 горизонты)	 в	 грибном	
мицелии	иммобилизовано	0,5-2,8%	азота,	а	в	био-
массе	мицелия	в	лесных	почвах	Швеции	–	от	2,2	
до	19,6%	азота	от	почвенного	азота	(45).	Эти	дан-
ные	находятся	в	согласии	с	уровнем	закрепления	
азота	в	 грибной	биомассе	в	ельнике-кисличнике	
подзоны	южной	тайги	Европейской	России	(табл.	
8-9).	Паул	и	Джума	(87)	на	основе	данных	метода	
фумигации-экстракции	и	математического	моде-
лирования	по	минерализации	иммобилизованно-
го	15N	удобрения	установили,	что	азот	биомассы	
в	 черноземной	 почве	 Канады	 составлял	 около	
4%	 его	 общих	 запасов.	 В	 микробной	 биомассе	
пылевато-суглинистой	 почвы,	 обогащенной	 азо-
том	и	глюкозой	в	отношении	С	к	N	равном	30/1,	
содержалось	от	10	до	18%	общего	азота	(Azam	et	
al.,	1988).	Однако	эта	величина	скорее	показывает	

максимальный	 уровень	микробной	иммобилиза-
ции	 азота,	 которого	 можно	 достигнуть	 в	 опти-
мальных	 условиях	 лаборатории	 для	 пахотных	
почв.

Масштабы	 иммобилизации	 азота	 микроорга-
низмами,	по-видимому,	еще	выше,	так	как	в	рас-
четах	не	учитывается	несколько	важных	момен-
тов.	 Их	 биомасса,	 включая	 и	 биомассу	 грибов,	
значительно	выше	в	корневой	зоне,	чем	в	почве.	
По	нашим	данным	биомасса	мицелия	сапротроф-
ных	микроскопических	грибов	в	1,5-3	раза	выше	
в	ризосфере	злаков,	овощных	культур	и	хлопчат-
ника,	чем	в	почвах.	

Еще	более	значительна	концентрация	биомас-
сы	микоризных	грибов	в	зоне	корней	у	растений	
в	природных	экосистемах.	Она	особенно	велика	у	
эктомикоризных	растений	и	может	составлять	от	
нескольких	до	десятков	процентов	от	веса	корней	
(Harley,	1971).	У	древесных	растений	объем	гриб-
ных	структур	достигает	45%	от	общего	объема	ми-
коризных	корней	 (40).	По	данным	К.С.Бобковой	
(1987)	 (цит.	 по	 40)	 в	 чернично-зеленомошных	
ельниках	 северной	подзоны	 тайги	 биомасса	ми-
кориз	мертвых	и	живых	составляет	174	и	182	кг/
га,	в	сосняках	–	245	и	213	кг/га,	соответственно.	
Ежегодный	 опад	микориз	 во	 взрослых	 сосняках	
южной	подзоны	тайги	в	зависимости	от	типа	леса	

Таблица 7
Запасы азота в дерново-подзолистой почве, 

микробной биомассе и растениях  
в ельнике-кисличнике и агроценозах  

в зоне южной тайги (N кг/га)

Компоненты биоценоза Ельник-
кисличник*

Полевые 
культуры**

Почва*** 3300–4200 3200–3800
Микробная	биомасса 210–635 130–310
Бактерии 15–115 20–160
Грибы 195–520 110–150
Растения 1000–

1400****
50–150*****

Ежегодное	
потребление	
растениями

30–75**** 50–95*****

Возврат	(опад	/	корни,	
пожнивные	остатки)

20–55**** 18–32*****

*	–ельник-кисличник	(100-120	лет);		
**	–ячмень,	кукуруза,	картофель;		
***	–гор.	А0+А1	и	Апах;	
****	–Родин,	Базилевич,	1965;	Ковда	и	др.,	1974;	
Трофимов,	1997;	
*****	–Петербургский,	1979;	Минеев,	2006;	Федорец,	
Бахмет,	2003.
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составляет	 180-270	 кг/га	 (Орлов,	 1966)	 (цит.	По	
40).	Биомасса	эктомикоризного	мицелия,	рассчи-
танная	на	основе	анализа	состава	эфиров	фосфо-
липидов	жирных	кислот	в	почвенных	экстрактах,	
варьировала	в	диапазоне	370-800	и	120-300	кг/га	
в	подзолистой	почве	из-под	ельника	контрольной	
и	получавшей	азот,	соответственно	(86).	В	связи	с	
тем,	что	на	удобренных	участках	содержание	азо-
та	 в	мицелии	выше,	 его	 запасы	во	 экстраматри-
кальном	эктомикоризном	мицелии	составляли	3,0	
и	3,8	кг	N/га	в	контрольной	и	удобренной	азотом	
почве.	 Сухой	 вес	 внекорневых	 гиф	 арбускуляр-
ных	 микоризных	 грибов	 в	 почвах	 может	 дости-
гать	∼0,03-0,5	мг/г.	Для	слоя	почвы	в	30	см	(при	
учете	 50%	 содержания	 углерода	 в	 сухих	 гифах)	
количество	углерода,	имеющее	происхождение	от	
этих	грибов,	варьирует	от	54	до	900	кг/га.	Запасы	
азота	в	этих	грибах	в	почве	будут	3-60	кг/га	(113),	
то	есть,	по	меньшей	мере,	несколько	килограмм	
азота	на	гектар	в	почвах	под	фитоценозами	с	до-
минированием	эндомикоризы.	Установлено,	что	в	
хвойных	лесах	Швеции	до	20%	лабильного	азота	
заключено	в	микоризах	(91).	Возврат	азота,	фос-
фора	и	калия	в	почву	микоризами	в	насаждениях	
лжетсуги	составляет	83-87%	от	общего	возврата	
(64).	

При	анализе	биомассы	грибов	в	почвенных	об-
разцах	 остается	 неучтенной	 биомасса	 плодовых	
тел	 макромицетов.	 Считается,	 что	 соотношение	
биомассы	субстратного	мицелия	и	плодовых	тел	
макромицетов	 лежит	 в	 интервале	 1:10-1:50	 (6).	
Так	 как,	 в	 лесных	 почвах	 преобладает	 мицелий	
макромицетов,	то	исходя	из	этого	соотношения	и	
из	прямых	измерений	урожая	плодовых	тел,	до-
стигающего	в	среднем	100-300	кг/га	в	год	в	берез-
няках	и	хвойных	лесах	(40),	можно	считать,	что	
в	них	удерживается	дополнительно	еще	в	среднм	
2-3	 кг	N/га.	Большая	часть	плодовых	 тел	 (пред-
ставленных	 на	 90%	 эктомикоризными	 грибами)	
лизируется,	 и	 закрепленный	 в	 них	 азот	 возвра-
щается	в	почву.	Потребление	грибов	животными	
также	 ведет	 к	 быстрому	 возврату	 значительной	
части	азота	в	почву.	

Представление	о	значении	базидиодом	в	азот-
ном	балансе	лесных	почв	дают	результаты	опы-
тов	 по	 их	 сбору	 в	 березняке	 в	 течение	 30	 лет.	
Отрицательное	 влияние	 удаления	 базидиодом	
проявилось	через	20	лет.	Средний	урожай	в	тече-
ние	4-ого	пятилетнего	периода	составлял	165	кг/
га,	 что	на	99	кг/га	ниже,	 чем	в	первые	пять	лет	
сбора	 грибов.	 Причем	 резко	 снизилось	 плодо-
ношение	 грибов	 наиболее	 требовательных	 к	 со-
держанию	доступного	азота	в	почвах,	 таких	как	
Amanita muscaria	(40).	

Развитие	 ксилотрофных	 грибов	 в	 древесных	
остатках,	валежнике,	стволах	деревьев	приводит	
к	переводу	азота	из	древесины,	 а	 также	посред-
ством	 транслокации	 по	 мицелиальной	 сети	 из	
почвы	и	других	источников	в	грибную	биомассу.	
В	случае	необеспеченности	среды	азотом	грибы	
способны	переходить	к	хищничеству,	и	напрямую	
потреблять	 азот	 почвенных	животных	 (нематод,	
колембол).	 Это	 явление	 известно	 не	 только	 для	
микромицетов,	 но	 и	 обнаружено	 среди	 ксило-
трофов	(Pleurotus),	обитающих	на	бедных	азотом	
древесных	субстратах.	

	 При	 уровне	 разложения	 древесины	 на	 20%	
масса	грибов	в	ней	достигает	43	мг/г	древесины,	
при	деструкции	древесины	на	уровне	32%	–	201	
мг/г	и	60%	–	193	мг/г	(8).		 Так,	 при	 разруше-
нии	упавшего	на	землю	ствола	осины	в	его	дре-
весине,	 разлагающейся	 грибами-трутовиками,	
содержание	азота	постепенно	растет	и	приближа-
ется	к	величинам	близким	к	таковым	в	плодовых	
телах	трутовиков	(табл.	11).

Таблица 11
Содержание азота в древесине ствола осины, 
разрушаемом грибами белой и бурой гнили 

(Центрально-Лесной Государственный 
Заповедник, Тверская обл.)

Вид, орган %
Азот Углерод

Древесина	осины	(ствол	дерева),		
не	пораженная	грибами

0,09 45,09

Сердцевина	ствола	осины,	в	котором	
начинают	развиваться	грибы	

0,06 48,53

Сердцевинная	гниль	осины	
(мицелий	ясно	виден	в	древесине)

0,22 40,37

Разлагающийся	грибами	белой	
гнили	ствол	осины

0,25 42,24

Бурая	гниль	осины		
(гриб	с	остатками	древесины)

0,38 50,44

Phomes sp.	–	трутовик	на	стволе	
погибшей	осины	(плодовое	тело)

0,85 55,12

Важное	 теоретическое	 и	 практическое	 зна-
чение	представляют	 знания	о	 скорости	иммоби-
лизации	 азота	 почвенными	 микроорганизмами.	
Масштабы	 и	 скорость	 микробной	 иммобилиза-
ции	 азота	 варьируют	 в	 зависимости	 от	 наличия	
доступного	энергетического	субстрата.	Они	воз-
растают	 при	 обогащении	 почв	 растительными	
остатками,	например	при	внесении	азотных	удо-
брений	с	соломой.	Наиболее	быстро	ассимиляция	
азота	микроорганизмами	протекает	при	добавке	в	
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нее	глюкозы	или	сахарозы,	уже	на	2-ые	сутки	до-
стигался	 максимальный	 уровень	 его	 микробной	
иммобилизации	(33).	В	полевом	опыте	на	серых	
лесных	 почвах	 с	 использованием	 15N	 показано,	
что	 уже	 через	 одни	 сутки	 микроорганизмами	
было	 ассимилировано	 44%	 азота	 удобрений.	На	
4-7	сутки	до	77%	внесенного	азота	обнаружено	в	
микробной	биомассе	(7).	

Для	 оценки	 пула	 микроорганизмов,	 который	
служит	источником	элементов	питания	для	рас-
тений,	большой	интерес	представляет	та	биомас-
са,	 которая	 синтезируется	 сверх	 стационарного	
уровня,	 благодаря	 поступлению	 богатых	 угле-
родом	 субстратов.	 Плотность	 микробных	 попу-
ляций	возвращается	к	первоначальному	уровню	
в	 результате	 гибели	 микроорганизмов	 из-за	 от-
сутствия	источников	питания	и	 потребления	их	
почвенными	 животными.	 Так,	 в	 почвах	 хвой-
ных	 лесов	 Швеции,	 при	 биомассе	 микрофауна	
и	 мезофауна	 1.7	 г/м2,	 их	 доля	 в	 гетеротрофной	
респирации	 –	 4%,	 но	 при	 потреблении	 30-60%	
микробной	биомассы	их	вклад	в	минерализацию	
азотных	соединений	составляет	10-49%	(28	кг/га	
в	год)	(90).	

Определенное	 представление	 о	 масштабах	
поступления	 неорганического	 азота	 в	 почвы	 из	
грибной	и	бактериальной	биомассы	дает	оценка	
динамики	их	запасов.	Размах	варьирования	гриб-
ной	 биомассы	 в	 дерново-подзолистых	 почвах	
природных	 экосистем	 в	 течение	 вегетационного	
сезона	составляет	в	среднем	1,5-3-х	крат,	а	био-
массы	бактерий	–	в	пределах	порядка.	В	почвах	
агроэкосистем	диапазон	изменений	запасов	гриб-
ной	и,	особенно,	бактериальной	биомассы	шире.	

«Поток»	 азота	 через	 микроорганизмы	 в	 по-
чве	–	 закрепление	в	органические	соединения	и	
их	аммонификация	зависят	от	числа	их	генераций,	
биомассы	 и	 скорости	минерализации	 азотсодер-
жащих	 соединений.	 Число	 оборотов	 микробной	
биомассы	 за	 вегетационный	 период	 рассчитан-
ное	 для	 почвы	 под	 ельником-кисличником	 со-
ставляет	 в	 среднем	 0,5-3,	 а	 в	 почвах	 агроэкоси-
стем	 (зернопропашной	 севооборот)	 –	 варьирует	
в	диапазоне	1,5-15	генераций.	Микроорганизмы,	
соответственно,	 обеспечивают	 по	 нашим	 расче-
там	в	течение	вегетационного	периода	в	дерново-
подзолистой	 почве	 из-под	 ельника-кисличника	
и	 агроэкосистемах	 «поток»	 азота	 (в	 среднем	 не	
менее	500	и	800	кг/га	за	вегетационный	сезон).	В	
большинстве	случаев,	 этот	«поток»	превосходит	
количество	 азота	 иммобилизованного	 в	микроб-
ной	 биомассе,	 и	 он	 перераспределяется	 между	
микроорганизмами,	растениями,	почвой,	и	часть	
его	теряется	в	смежные	среды.	

Роль грибов в стабилизации 
азотсодержащих соединений  
в почвах

Важный	 аспект,	 который	 в	 последние	 годы	
стал	 привлекать	 более	 пристальное	 внимание,	
это	 длительное	 закрепление	 азота	 микроорга-
низмами.	 Рассмотрение	 механизмов	 стабилиза-
ции	 азотсодержащих	 соединений	 в	 почвах	 по-
казывает,	что	многие	из	них	прямо	или	косвенно	
связаны	 с	 деятельностью	 грибов.	 Ведущая	 роль	
грибов,	 в	 сравнении	 с	 бактериями,	 в	 стабилиза-
ции	органического	азота	в	почвах	обусловлена	их	
доминированием	 по	 биомассе,	 и	 образованием	
в	 значительных	 количествах	 устойчивых	 азот-
содержащих	 полимерных	 соединений	 (хитина	 и	
его	 комплексов	 с	 полисахаридами,	 пигментами	
и	 белками).	 Принципиальное	 значение	 принад-
лежит	 таким	 веществам	 как	 меланопротеины	 и	
гломалин	 (гликопротеин),	 резистентность	 кото-
рых	приближается	к	таковой	у	наиболее	стойких	
фракций	 почвенного	 органического	 вещества.	
Образование	 ковалентных	 связей	 хитина	 с	 дру-
гими	компонентами	клеточной	стенки	–	белками,	
полисахаридамии	 и	 особенно	 с	меланином	при-
дает	ему	устойчивость	к	литическим	факторам	в	
почве	(хитиназе	и	β-1,3-глюканазе)	(38).

Наибольший	 интерес	 в	 этом	 отношении	
представляют	 меланины,	 которые	 по	 физико-
химическим	свойствам	и	устойчивости	к	минера-
лизации	 близки	 к	 гуминовым	кислотам	почв	 (9,	
10,	22).	Их	количество	в	спорах	и	мицелии	темно-
окрашенных	грибов	в	среднем	2%,	но	может	до-
стигать	10-17%,	содержание	азота	в	них	–	1-5%,	
а	 доля	 негидролизуемого	 азота	 –	 до	 48%	 (26).	
Согласно	данным	3-х	месячного	инкубационного	
опыта	степень	минерализации	гуминовых	кислот	
обыкновенного	чернозема	и	дерново-подзолистой	
почвы	за	этот	период	составляет	8	и	12%,	мела-
нинов	Cladosporium cladosporioides	и	Aspergillus 
niger	–	22-25%	и	их	химические	характеристики	
становятся	более	сходными	(110).	

Количество	азота	закрепленное	в	грибных	ме-
ланинах	 в	 дерново-подзолистых	 почвах	 состав-
ляет	0,002-0,2%	от	общего	азота,	причем	в	почве	
под	лесом	0,04-0,2%	–	более	чем	на	порядок	выше	
в	 сравнении	 с	 почвами	 агроэкосистем	 (0,002-
0,02%).	Такие	масштабы	поступления	азота	мела-
нинов	 в	 почвы	лесных	биоценозов	 сопоставимы	
с	интенсивностью	его	убыли	при	минерализации	
в	почвах	гумуса,	т.е.	образование	грибами	устой-
чивых	к	деградации	азотсодержащих	соединений	
является	одним	из	ключевых	механизмов	поддер-
жания	и	накопления	органического	азота	в	почвах.	
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Принципиальное	 значение	 принадлежит	 ли-
тобионтным	микромицетам	и	лихенизированным	
грибам	 в	 формировании	 долговременного	 ре-
зервуара	органического	азота	(гумуса)	на	этапах	
первичного	 почвообразования	 и	 в	 примитивных	
почвах	 до	 момента	 заселения	 их	 растениями.	
Биомасса	грибов	в	разрушающихся	верхних	сло-
ях	 известняка	 достигает	 значительной	 величи-
ны	–	сотен	метров	в	1	грамме.

Далее,	грибы	синтезируют	различные	феноль-
ные	и	гетероциклические	соединения	и	являются	
главными	деструкторами	лигнина.	То	есть	их	дея-
тельность	 ведет	 к	формированию	пула	 танинов,	
фенолов	и	аналогичных	соединений	при	взаимо-
действии	с	которыми	легкодоступных	форм	азота	
(аминокислот,	аминосахаров,	белков	и	др.)	обра-
зуются	 стабильные	 азотсодержащие	 комплексы	
(например,	 лигнопротеины).	 Грибы,	 как	 сапро-
трофные,	так	и	микоризные,	оказывают	апосредо-
ванное	влияние	на	трансформацию	органических	
соединений	 азота	 путем	 улучшения	 структуры	
почвы,	 разрушение	 органических	 веществ	 фи-
зически	 предохраняется	 внутри	 агрегатов.	 По	
способности	 образовывать	 агрегаты	 почвенные	
микроорганизмы	 располагаются	 в	 таком	 поряд-
ке:	 грибы	 и	 слизеобразующие	 бактерии	 >	 акти-
номицеты	>	дрожжи	>	не	образующие	слизистых	
выделений	бактерии.	В	формирование	агрегатов	
участвуют	мицелиальная	сеть	 грибов,	полисаха-
риды,	гидрофобный	гликопротеин	–	гломалин.	

Роль микоризных грибов  
в снабжении растений азотом

Наряду	 с	 деятельностью	 сапротрофных	 гри-
бов	 по	 минерализации	 азотсодержащих	 соеди-
нений	до	аммония	и	деполимеризации	белков	до	
аминокислот,	 которые	 обеспечивают	 растения	
усвояемыми	 формами	 азота	 в	 почвах,	 прямым	
“каналом”	поступления	азота	в	растения	являют-
ся	 микоризные	 грибы.	 Подавляющее	 большин-
ство	 видов	 наземных	 растений	 (90%)	 вступают	
в	 мутуалистические	 отношения	 с	 микоризными	
грибами.	В	норме	они	являются	симбиотически-
ми,	так	как	гриб	получает	соединения	углерода,	а	
в	 корни	растения	увеличивается	 с	 его	помощью	
поступление	из	почвы	питательных	элементов	и	
иногда	воды.	

Поглощение	растениями	питательных	элемен-
тов	и	азота,	в	том	числе,	определяется	переносом	
его	 соединений	через	почву	и	 адсорбирующими	
возможностями	 корня	 –	 скорости	 адсорбции	 и	
площади	корневой	поверхности.	Ведущим	факто-
ром	повышения	поступления	минеральных	форм	

азота	в	растения	за	счет	микоризы	является	уве-
личение	площади	адсорбции	аммония	и	нитратов	
в	почве.	Отношение	длины	мицелия	микоризных	
грибов	к	длине	корней	лежит	в	диапазоне	от	300	
до	 8000.	 Длина	 мицелия	 эктомикоризных	 гри-
бов	на	корнях	ивы	100-300	см/см	и	504-8000	см/
см	корня	сосны,	что	дает	в	пересчете	0,75-2,24	и	
3,16-60	 см2/см2	 корня,	 то	 есть	 существенное	по-
вышение	 всасывающей	 поверхности	 корневой	
системы	у	этих	растений	(77).	При	биомассе	ми-
коризных	 грибов	 около	 5%	 от	 веса	 корней,	 они	
могут	 увеличить	 адсорбирующую	 поверхность	
на	75%.	Длина	гиф	микоризных	грибов	в	почвах	
под	сельскохозяйственными	угодьями	и	под	леса-
ми	составляет	от	16	до	2000	м/см3	 (60).Большая	
доля	 гиф	 располагается	 в	 почвенных	 порах,	 по	
которых	 распространяются	 почвенные	 воды	 и	
из	которых	они	проникают	в	агрегаты.	В	связи	с	
тем,	что	 грибные	 гифы	имеют	диаметр	меньше,	
чем	 тонкие	 корни	и	 корневые	 волоски,	 это	 дает	
им	явное	преимущество	в	проникновении	в	агре-
гаты,	мелкие	поры,	при	контакте	с	минеральными	
и	органическими	частицами.	Эндомикоризные	и	
эктомикоризные	грибы	имеют	специальные	гифы	
(«бегущие»	 гифы)	 и	 ризоморфы	 для	 организа-
ции	системы	транспорта	питательных	элементов,	
воды	 на	 значительные	 расстояния	 (до	 несколь-
ких	см	у	эндо-	и	метров	у	эктомикоризных	гри-
бов)	и	также	ряд	других	морфо-физиологических	
приспособлений	для	дальнейшего	их	переноса	к	
растению-хозяину.	 Все	 это	 позволяет	 растению	
получать	 азот	из	локусов	почвы,	 в	 которые	кор-
невая	 система	 без	 микоризных	 симбионтов	 не	
достигает.	Наличие	микоризы	может	заметно	по-
высить	 скорость	 поглощения	минерального	 азо-
та	(68).

В	 ненарушенных	 экосистемах,	 развитая	 сеть	
мицелия	 выполняет	 важную	 функциональную	
роль	 не	 только	 в	 распространении	 грибов,	 по-
глощении	 и	 передаче	 питательных	 элементов,	 в	
частности	 азота,	 из	 почвы	 в	 микоризные	 расте-
ния,	но	и	–	транслокации	их	между	растениями.	
Микоризные	 грибы,	 образующие	 эктомикоризу	
и	 арбускулярные	 микоризные	 грибы,	 имеющие	
низкую	 специфичность	 в	 отношении	 растений-
хозяев,	 формируют	 мицелиальные	 каналы	 для	
прямого	 перемещения	 питательных	 элементов	
между	растениями.	Экспериментально	показано,	
что	деревья	с	различной	фотосинтетической	эф-
фективностью,	связанные	посредством	эктомико-
ризных	грибов	могут	обмениваться	углеродом.	

Существуют	 сообщения	 о	 прямом	 перено-
се	 азота	между	бобовыми	и	небобовыми	расте-
ниями	через	мицелий	микоризных	грибов.	Этот	
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процесс	играет	важную	роль	в	стрессовых	усло-
виях,	особенно	в	почвах	с	низким	содержанием	
азота.	На	функционирование	мицелиальной	сети	
микоризных	 грибов	 существенное	 негативное	
влияние	оказывают	даже	минимальные	наруше-
ния	почвы.	Разрыв	мицелия	уменьшает	их	связи	
с	корнями	растений	и	связи	между	растениями,	
что	редуцирует	площадь,	 с	которой	идет	погло-
щение	 азота	 и	 нарушается	 его	 перераспределе-
ние	в	фитоценозе.

Еще	в	конце	XIX	века	Франком	было	высказа-
но	предположение,	что	эктомикориза	обеспечива-
ет	 растения	 сложными	 органическими	 соедине-
ниями,	и	они	являются	главным	источники	азота	
для	 растений	 в	 лесных	 почвах.	Давно	 известно,	
что	стерильные	корни	растений	поглощают	ами-
нокислоты,	 но	 это	 явление	 не	 рассматривалось	
как	 значимое	 в	 снабжении	 их	 азотом.	 Считали,	
что	почвенные	микроорганизмы	более	конкурент-
носпособны,	чем	растения	в	потреблении	амино-
кислот.	Согласно	этому	взгляду	только	то	количе-
ство	 неорганического	 азота,	 которое	 превышает	
микробные	потребности,	будет	потреблено	расте-
ниям.	Поэтому	исследования	по	определению	до-
ступности	почвенного	азота	растениям	были	ори-
ентированы	 преимущественно	 на	 определении	
запасов	минерализуемых	форм	азота	и	скорости	
образования	 неорганических	 соединений	 азота.	
То	 есть	 доступность	 органического	 азота	 расте-
ниям	рассматривалась	в	контексте	его	микробной	
минерализуемости.

В	 последние	 годы	 традиционный	 взгляд,	 что	
все	 растения	 зависят	 от	 неорганического	 азота	
и	 фосфора,	 образующихся	 благодаря	 минерали-
зующей	 активности	 микроорганизмов	 в	 почве	
меняется.	 Установлено,	 что	 в	 местообитаниях	 с	
низкой	 скоростью	 минерализации	 отбор	 благо-
приятствовал	возникновению	у	растений	грибов-
симбионтов,	которые	физиологически	“вооруже-
ны”	к	получению	этих	элементов	из	органических	
соединений.	

Микоризные	 корни	 и	 чистые	 культуры	мико-
ризных	грибов	обладают	высоким	сродством	аб-
сорбции	аминокислот,	но	диапазон	Km	не	намно-
го	 ниже,	 чем	 у	 немикоризных	 корней	 растений,	
но	 скорость	 их	 абсорбции	 значительно	 больше.	
Поэтому	 при	микоризной	 инфекции	 повышение	
площади	 абсорции	 и	 протеолитическая	 актив-
ность	грибов	более	важны	для	улучшения	исполь-
зования	растениями	органического	азота	(55).	

Получены	 данные,	 что	 органические	 со-
единения	 важный	 источник	 азота	 для	 расте-
ний	 с	 эрикоидной	 микоризой	 и	 эктомикоризой.	
Экологическое	значение	может	иметь	и	потребле-

ние	органического	азота	растениями	с	везикуляр-
ной	микоризой	и	безмикоризными	растениями.

Важность	органического	азота,	особенно	ами-
нокислот,	 была	 продемонстрирована	 для	 кон-
кретных	 видов	 растений	 различных	 экосистем,	
от	 арктической	 тундры	 до	 тропических	 лесов	 и	
пустынь.	Эти	данные	были	получены	на	основе	
лабораторных	исследований	по	усвоению	амино-
кислот	растениями	в	чистой	культуре,	анализу	ди-
намики	пула	аминокислот	в	почвах,	поглощении	
растениями	меченных	по	изотопам	аминокислот	
в	полевых	опытах	и	микрокосмах	почва-растение	
и	 данных	 естественному	 обогащению	 растений	
по	15N	(77).	

Немногим	более	10	лет	назад	было	предполо-
жено,	что	роль	микоризных	грибов	в	азотном	пи-
тании	 растений,	 преобладающих	 в	 экосистемах	
разных	 почвенно-климатических	 зон,	 также	 су-
щественно	 различается.	 Базисом	 такого	 предпо-
ложения	стали	наблюдения	о	доминировании	раз-
ных	типов	микориз	в	растительных	сообществах	
в	глобальном	масштабе,	в	широтном	направлении	
и	при	повышении	положения	над	уровнем	моря.	

У	эрикоидных	грибов-микоризообразователей	
(ЭРМГ)	можно	выделить	две	группы	ферментов,	
которые	обеспечивают	мобилизацию	азота	из	ор-
ганических	 полимерных	 молекул.	 Первая	 пред-
ставляет	лигниназы	и	полифенолоксидазы,	кото-
рые	расщепляют	лигнин,	полифенолы	и	танины	и	
образуют	доступные	азотные	формы,	что	позво-
ляет	его	использовать	растениям.	Вторая	группа	
ферментов	 непосредственно	 атакует	 азотсодер-
жащие	 соединения	 (хитин,	 белки,	 нуклеиновые	
кислоты).	У	эрикоидных	микоризообразователей	
не	обнаружены	лигнин-	(LiP)	и	марганец	перок-
сидаза	 (MnP),	 которые	 необходимы	 для	 прямой	
атаки	 ароматических	 структур,	 как	 осуществля-
ют	это	грибы	белой	гнили.	Однако	установлено,	
что	H. ericae продуцирует	 перекись	 водорода	 и	
гидроксильные	 радикалы	 в	 культуральную	жид-
кость.	Это	свидетельствует	об	их	участие	в	дегра-
дацию	лигнина.

Почвы	под	эрикоидными	растениями	характе-
ризуются	 высокой	 концентрацией	 полифеноль-
ных	соединений.	Ключевой	момент	в	понимании	
вклада	эрикоидной	микоризы	лежит	в	способно-
сти	 гриба	 не	 только	 использовать	многие	моно-
фенольные	 соединения,	 но	 и	 экскретировать	
лакказу,	катехол	оксидазу	 (48),	которые	участву-
ют	 в	 деградации	 гидролизуемых	 полифенолов.	
Ассимиляция	H. ericae	фенольных	соединений	и	
разрушение	комплексов	фенолов	и	азотсодержа-
щих	 соединений	 имеет	 принципиальное	 значе-
ние	с	точки	зрения	получения	растениями	азота.	
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Потребление	 H. ericae	 фенольных	 соединений	
снижает	 степень	 закрепления	 доступного	 азота	
в	комплексах	с	ними,	а	разрыв	связей	в	уже	об-
разовавшихся	комплексах	позволяет	этот	азот	ис-
пользовать.	Установлено,	 что	H. ericae	 образует	
полифенолоксидазу,	разрушающую	комплекс	та-
ниновая	 кислота-белок	 и	 внеклеточную	 кислую	
протеазу.	 Такие	же	 свойства	 проявляли	микори-
зообразователи	 рода	Oidiodendron,	 в	 отличие	 от	
5-ти	протестированных	эктомикоризных	 грибов.	
То	есть	стало	признанным	 (46),	что	эрикоидные	
микоризные	грибы	могут	расщеплять	модельные	
белки	и	ассимилировать	аминокислоты.	

Следует	акцентировать,	что	существует	прин-
ципиальное	разграничение	между	потреблением	
аминокислот	 немикоризными	 и	 микоризными	
растениями	 и	 способностью	 эрикоидных	 мико-
ризных	грибов	и	некоторых	эктомикоризных	гри-
бов	–	симбионтов	растений	осуществлять	прямую	
атаку	 соединений,	 содержащих	 аминокислоты,	
самих	 белков.	 Полагается,	 что	 доминирование	
эрикоидной	 микоризной	 группы	 грибов	 в	 вере-
сковых	экосистемах	является	свидетельством	на-
личия	и	эффективности	у	них	этих	двух	стратегий	
получения	азота.

Можно	 полагать,	 что	 эффективное	 повтор-
ное	использование	 азота	 грибами,	из	 клеточных	
стенок	отмершей	грибной	массы,	ослабляет	кон-
куренцию	 за	 азот	 между	 ними	 и	 растением.	 В	
целом,	проведенные	исследования	с	использова-
нием	модельных	соединений	и	естественных	для	
этих	 экосистем	 субстратов	 или	 их	 интермедиа-
тов,	что	эрикоидная	микориза	имеет	возможность	
встраиваться	в	процесс	иммобилизации	азотного	
цикла	 и	 содействовать	 прямому	 пути	 переноса	
этого	 ключевого	 лимитирующего	 рост	 элемента	
автотрофам	–	растениям.

Установление	 протеолитической	 активности	
эрикоидных	микоризных	грибов	в	середине	80-х	
годов	прошлого	века	инициировала	поиск	таких	
свойств	 у	 эктомикоризных	 грибов.	 С	 использо-
ванием	модельных	белков	исследовали	потенци-
альные	возможности	этих	грибов	в	расщеплении	
белков	 и	 переносе	 азота	 в	 ассоциированные	 с	
ними	 растения.	 Была	 обнаружена	 внеклеточная	
кислая	 карбоксилпротеиназа,	 ответственная	 за	
этот	процесс	у	эктомикоризных	грибов	(ЭКМГ).	
В	целом,	ЭКМГ	продемонстрировали	более	низ-
кую	протеолитическую	активность,	чем	ЭРМГ,	а	
многие	 не	 обладали	 такими	 свойствами.	 Только	
некоторые	из	них	могли	получать	азот	из	белков,	
закрепленных	в	комплексах	с	фенольными	кисло-
тами,	и	не	так	эффективно	в	сравнении	с	ЭРМГ.	
Протеолитические	 возможности	 и	 биоразноо-

бразие	 эктомикоризных	 грибов	 выше	 в	 грубых	
гумусовых	 почвах	 северных	 бореальных	 лесов,	
где	 нитрификация	 ограничена,	 чем	 в	 более	юж-
ных	 регионах,	 где	 имеется	 минеральный	 азот	 в	
почвах.	 Установлено,	 что	штаммы	 эктомикориз-
ного	грибов	рода	Hebeloma	из	холодных	местоо-
битаний	имели	существенно	более	высокую	про-
теолитическую	активность,	чем	происходящие	из	
умеренной	зоны	(105).	Оптимум	активности	про-
теазы	мог	быть	при	0-6оС,	что	указывает	на	благо-
приятствование	селекции	“протеиновых	грибов“	
в	арктических	и	бореальных	местообитаниях,	где	
совместное	действие	низких	температур,	кислот-
ности	и	качества	субстратов	ингибируют	минера-
лизацию	и	нитрификацию.

В	 последние	 годы	 внимание	 исследователей	
было	 обращено	 на	 оценку	 использования	 ЭКМ	
грибами	азота	из	природных	субстратов	(пыльцы,	
нематод,	колембол)	(92).	

Итак,	 эрикоидные	 и	 некоторые	 эктомикориз-
ные	 грибы	могут	 разлагать	 и	мобилизовать	 азо-
та	 из	 органических	 азотсодержащих	 полимеров	
(белки,	хитин),	и	азот,	недоступный	для	растений	
из-за	 закрепления	в	почвах	структурными	поли-
мерами	 (лигнином),	 танином	 и	 монофенолами.	
Способностью	 поглощать	 свободные	 амино-
кислоты	 из	 почвы	 обладают	 все	 типы	 микориз.	
Повышенный	 уровень	 обеспечения	 микоризных	
растений	 азотом	 неорганических	 соединений	 и	
свободными	 аминокислотами	 обусловлен,	 глав-
ным	 образом,	 увеличением	 адсорбирующей	 по-
верхности	корневой	системы,	а	из	органических	
веществ	активностью	гидролитических	и	окисли-
тельных	 ферментов	 микоризных	 грибов	 и	 (или)	
ассоциированных	с	ними	микроорганизмов.	

Недавно,	было	показано,	что	эктомикоризный	
гриб	 Laccaria bicolor	 может	 функционировать,	
поглощая	азот	из	мертвых	тел	колембол,	а	также	
как	хищник,	который	атакует	живые	особи	(70)	

Основные	 трудности	 в изучении	 физиологии	
эндомикоризных	 грибов	 и	 их	 роли	 в	 различных	
почвенно-биологических	процессах	связана	с	не-
возможностью	до	сегодняшнего	дня	их	культиви-
рования	на	средах.	

Одной	 из	 причин	 наблюдаемого	 распреде-
ления	 типов	 микориз	 в	 различных	 природно-
климатических	 зонах	 считается	 смена	 азота	 на	
фосфор	 как	 главного	 лимитирующего	 питатель-
ного	элемента	растений.	Преобладание	АМ	сим-
биоза	 в	 травянистых	 экосистемах	 связывается	 с	
выраженной	 способностью	 к	 поглощению	 фос-
фора.	При	движении	на	юг	в	почвах	растет	закре-
пление	фосфатных	ионов	в	солях,	что	ассоцииро-
вано	с	ростом	транспирации	и	испарением	и	(или)	
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рН	почв,	и	с	другой	стороны	растет	скорость	ми-
нерализации	и	нитрификации,	выше	содержание	
мобильного	иона	нитратов.	Эти	взгляды	находят-
ся	в	соответствии	с	восприятием	АМ	грибов	как	
не	способных,	в	отличие	от	ЭРМ	и	ЭКМ	грибов,	
к	минерализации	азотных	органических	соедине-
ний,	но	обладающих	возможностями	эффективно	
добывать	и	транспортировать	фосфор	из	почвы	в	
растения.	 За	последнее	десятилетие	представле-
ния	о	функциональных	возможностях	АМ	грибов	
несколько	 расширились.	 Установлено,	 что	 при	
определенных	условиях	АМГ	могут	быть	вовле-
чены	 в	 разложение	 органики	 и	 поглощение	 не	
только	неорганического	азота,	но	и	аминокислот	
из	почвы.	Следует	отметить,	что	пока	отсутству-
ют	работы	по	определению	прямого	и	косвенного	
влияния	АМГ	на	возможность	атаки	сложных	ор-
ганических	веществ,	и	получения	 закрепленных	
в	них	питательных	элементов,	в	частности	азота,	
растениями.

Результаты,	 полученные	 в	 последнее	 десяти-
летие	о	физиологических	способностях	микориз-
ных	грибов,	подтверждают	наличие	специфики	в	
составе	и	функциональной	роли	микориз	в	назем-
ных	экосистемах	при	рассмотрении	их	географи-
ческом	аспекте	и	положением	над	уровнем	моря	
(91,	 92).	Они	 поддерживают	 гипотезу,	 что	 в	 тех	
экосистемах,	 которые	 характеризуются	 удержа-
нием	 азота	 и	фосфора	 в	 сложных	 органических	
комплексах	 в	 почвах,	 отбор	 благоприятствовал	
эрикоидным	и	эктомикоризным	симбиотрофам	с	
хорошо	развитыми	сапротрофными	способностя-
ми	(92).	

Сопоставительный	 анализ	 разных	 видов	 рас-
тений	умеренной	зоны,	имеющих	микоризы	раз-
ных	типов,	показал,	что	эрикоидные	и	эктомико-
ризные	 грибы	 связаны	 с	 растениями	 экосистем,	
характеризующиеся	 низким	 оборотом	 углерода	
и	 питательных	 элементов,	 а	 арбускулярные	 ми-
коризные	 грибы	 –	 с	 высокой	 скоростью	 пре-
вращений	 биофильных	 элементов.	 Изменения	 в	
азотном	 питании	 у	 растений	 с	 разными	 типами	
микориз	можно	проследить	и	на	региональном	и	
локальном	уровнях.	

Итак,	 азотное	 питание	 за	 счет	 органического	
азота	 с	 помощью	 микоризы	 представляет	 важ-
ную	 стратегию	 адаптации	 растений	 в	 почвах	 с	
высоким	содержанием	органического	вещества	и	
низкой	 активностью	 минерализации,	 и	 является	
одним	из	путей	сбережения	азота	в	экосистемах.	
Такой	 тип	азотного	питания	исключает	их	 зави-
симость	 от	 минерализации,	 лимитирующей	 до-
ступность	неорганического	азота	и	довольно	на-
пряженную	конкуренцию	за	аммоний	и	нитраты.

Участие грибов в нитрификации  
в почвах

Грибы	 являются	 одними	 из	 наиболее	 актив-
ных	представителей	гетеротрофного	нитрифици-
рующего	сообщества	почв.	Биологический	смысл	
гетеротрофной	нитрификации	для	грибов	может	
заключаться	в	’’сбросе	электронов’’	при	холостом	
окислении	органических	веществ,	а	функции	ок-
сигенирования	у	них	могут	выполнять	фермент-
ные	 системы	 типа	 фенолоксидазы	 (тирозиназы)	
(31).	 Популярной	 является	 теория	 перекисного	
механизма,	 согласно	 которой	 выделяющийся	
при	 разложении	H2O2	 пероксидазой	 и	 каталазой	
активный	 кислород,	 окисляет	 различные	 соеди-
нения	 азота.	 Высоко	 активные	 фенолоксидаза	 и	
пероксидаза	 установлены	 у	 базидиальных	 дере-
воразрушающих	 грибов	 и	 подавляющего	 боль-
шинства	микромицетов	верхних	горизонтов	почв,	
опада	и	подстилки.	Активные	продуценты	катала-
зы	широко	распространены	среди	типичных	по-
чвенных	видов	микромицетов	родов	Penicillium, 
Aspergillus, Talaromyces, Myrothecium.	 В	 связи	 с	
тем,	что	у	гетеротрофов	нитрификация	не	связана	
с	энергетическим	метаболизмом	и	их	активность	
много	ниже,	чем	у	автотрофных	нитрификаторов,	
ей	долгое	время	не	придавали	должного	значения	
в	 экологическом	 аспекте.	 Образование	 сложных	
органических	 соединений	 с	 окисленным	 азотом	
(гидроксамовых	 кислот,	 нитрозо-	 и	 нитросоеди-
нений)	–	скорее	процессы	синтеза	физиологиче-
ски	активных	веществ,	чем	нитрификация	в	пря-
мом	ее	понимании.

Гетеротрофные	 микроорганизмы	 с	 отно-
сительно	 высокой	 активностью	 продукции	
нитритов	 и	 нитратов	 относятся,	 главным	 об-
разом,	 к	 бактериям,	 способным	 к	 аэробной	 де-
нитрификации,	 микроскопическим	 грибам	 и	
метанотрофам.	 Активность	 гетеротрофных	 бак-
терий	 –	 Thisphaera pantotropha,	 Pseudomonas. 
denitrificans, Alcaligenes faecalis,	 Pseudomonas 
aureginosa	 достигает,	 соответственно,	 35,4,	 2,6,	
11,9	 и	 12-90	 нмоль	 NH3	 .(мин-1.мг-1	 )	 (сухой	
вес),	у	грибов	–	Aspergillus flavus,	A. niger, A. wen-
tii,	 Penicilium nigricans,	 Absidia cylindrospora,	
Verticillium lecanii	–	14-120	мкг	N-NO3-	×	мл-1	(13,	
74,	100),	что	на	1-4	порядка	ниже,	чем	у	автотроф-
ных	нитрифицирующих	бактерий	–	Nitrosomonas 
europea,	Nitrosomonas sp.. -2-4	мг	N/мл	или	50	–	
2300	нмоль	NH3	.мин-1.мг-1	(сухой	вес)	(93).	

В	тоже	время	можно	полагать,	что	более	низкая	
нитрифицирующая	 активность	 грибов	 в	 сравне-
нии	с	автотрофными	нитрифицирующими	бакте-
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риями	может	быть	компенсирована	значительны-
ми	запасами	их	активной	биомассы	в	почвах.

К	нитрификации	способны	многие	виды	гри-
бов	 родов	 Aspergillus, Penicillium, Alternaria, 
Chry sosporium, Fusarium, Gliocladium, My ro the-
cium, Trichoderma.	Показано,	что	половина	из	86	
свежевыделенных	 культур	 проявляла	 нитрифи-
цирующую	активность	на	средах	с	органическим	
азотом,	 треть	штаммов	–	с	 аммонийным	азотом	
(образовывали	 гидроксиламин,	 гидроксамовые	
кислоты,	нитрит	или	нитрат).	Около	10%	штам-
мов	осуществляли	процесс	до	нитрита	и	нитрата.	
Способность	 к	 окислению	 аммонийного	 азота	
чаще	 наблюдали	 у	 микромицетов,	 выделенных	
из	почв	полупустынных	и	степных	зон,	чем	у	ви-
дов,	характерных	для	почв	таежной	зоны.	

Разнообразие	 почв	 по	 физико-химическим	
условиям	и	наличие	принципиальных	физиолого-
биохимических	различий	между	автотрофными	и	
гетеротрофными	нитрификаторами	позволяет	по-
лагать,	что	их	значение	может	варьировать	в	по-
чвах	разных	биоценозов	и	природных	зон.	К	на-
стоящему	времени	немногочисленные	сведения	о	
соотношении	 автотрофной	 и	 гетеротрофной	 ни-
трификации	в	почвах	получены	с	использованием	
разных	приемов	и	часто	противоречивы	(De	Boer,	
Kowalchuk,	 2001).	 Исследование	 особенностей	
нитрификации	на	основе	одних	и	тех	же	подходов	
дало	возможность	сопоставить	вклад	гетеротроф-
ных	и	автотрофных	микроорганизмов	в	этот	про-
цесс	в	почвах	различных	экосистем	(16).

Принципиально	 отличался	 отклик	 в	 измене-
нии	скорости	нитрификации	в	почвах	естествен-
ных	биоценозов	и	агроценозов	на	внесение	азота.	
Пептон	 вызывал	 существенное	 увеличение	 ско-
рости	нитрификации	во	всех	почвах,	под	различ-
ными	естественными	биоценозами	и	агроценоза-
ми.	В	 тоже	 время	интенсивность	 нитрификации	
достоверно	не	менялась	при	добавлении	сульфата	
аммония	в	ненарушенные	дерново-подзолистые	и	
серые	лесные	почвы	под	зрелыми	лесами,	темно-
каштановой	 почве	 под	 целинным	 степным	 раз-
нотравьем,	и	возрастала	в	почвах	залежей,	моло-
дых	лесов,	 почв	пустынной	 зоны	и	 агроценозов	
(рис.	4).	Такой	эффект	может	быть	связан	с	раз-
ной	 природой	 доминирующей	 группы	нитрифи-
катов	в	этих	почвах.	

Применение	 специфических	 ингибиторов	 ни-
трификации	 (50)	 позволило	 подойти	 к	 количе-
ственной	оценке	участия	гетеротрофных	микроор-
ганизмов	в	окислительном	звене	цикла	азота	в	этих	
почвах.	Предварительно	в	экспериментах	с	чисты-
ми	культурами	и	непосредственно	 в	почвах	были	
установлены	 концентрации	 аминотриазола	 и	 ни-

трапирина,	 при	 которых	 активность	 автотрофных	
нитрификаторов	и	метанотрофов	 (по-видимому,	и	
нитрификаторов-архей)	подавлена,	а	наблюдаемое	
образование	нитратов	обусловлено	деятельностью	
гетеротрофных	микроорганизмов.	Ингибирующее	
действие	этих	препаратов	на	рост	и	накопление	ни-
тратов	и	нитритов	у	грибов	проявляется	при	кон-
центрациях,	на	2-4	порядка	меньших,	чем	в	отно-
шении	автотрофных	нитрифицирующих	бактерий	
и	метанотрофов.	Доминирующая	роль	грибов	в	ге-
теротрофной	нитрификации	в	почвах	доказывалась	
намного	более	сильным	ингибирующим	действием	
на	нее	циклогексимида	в	сравнении	со	стрептоми-
цином.

Обнаружено,	 что	 гетеротрофная	 нитрифика-
ция	 интенсивнее	 протекает	 в	 почвах	 естествен-
ных	 экосистем	 в	 сравнении	 с	 почвами	 агроэко-
систем	 аналогичного	 зонального	 типа (рис.	 4). 
Ее	 активность	 уменьшается	 в	 следующем	 ряду	
почв:	ненарушенные	почвы	под	хвойными,	мел-
колиственными	 и	 широколиственными	 лесами,	
целинной	 степной	 растительностью,	 почвы	 под	
степной	 залежью	 и	 молодым	 или	 нарушенным	
лесом	и	в	агроэкосистемах.	Диапазон	изменения	
скорости	 гетеротрофной	 нитрификации	 соста-
вил	от	1,4-3,6	мкг	N-NO3

-/г/сут.	в	кислой	дерново-
подзолистой	почве	из-под	ельника-кисличника	до	
0,1-0,4	мкг	N-NO3

-/г/сут.	в	окультуренных	почвах.	
Скорость	автотрофной	нитрификации,	напротив,	
увеличивалась	в	этом	ряду	почв,	причем	в	боль-
шей	степени,	от	0,2-0,4	N-NO3

-/г/сут	в	почве	из-
под	ельника-кисличника	до	18,7	мкг	N-NO3

-/г/сут.	
в	 хорошо	 окультуренной	 коричневой	 карбонат-
ной	почве.

Вклад	 гетеротрофов	 в	 образование	 нитра-
тов,	 соответственно,	 был	 максимальным	 в	
дерново-подзолистой	 почве	 из-под	 ельника-
кисличника	–	достигал	95%,	в	серой	лесной	по-
чве	из-под	березняка	–	44%,	в	почвах	под	моло-
дым	сосняком	и	зрелым	дубняком	–	23	и	30%,	в	
темно-каштановой	почве	под	полынно-злаковой	
степью	–	33%.	Ниже	он	был	в	почвах	5-летних	
степных	залежей	–	до	19%,	но	постепенно	уве-
личивался	 с	 их	 возрастом	 (в	 среднем	 до	 30%).	
В	 пахотных	 почвах	 их	 участие	 в	 нитрифика-
ции	было	минимальным	и	варьировало	от	1	до	
16%,	 а	 при	 внесении	 в	 них	 сульфата	 аммония	
или	 пептона	 снижалось	 до	 1-8%.	 В	 дерново-
подзолистой	 почве	 из-под	 ельника-кисличника,	
серой	лесной	почве	из-под	березняка	и	целинной	
темно-каштановой	 почве	 участие	 гетеротрофов	
в	 нитрификации	 было	 таким	 же	 высоким	 при	
внесении	сульфата	аммония	или	пептона,	как	и	
без	их	добавки.	
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Установленные	 закономерности	 подтвержда-
ют	 и	 различия	 в	 численности	 автотрофных	 ам-
моний-	 и	 нитритокисляющих	 бактерий	 в	 этих	
почвах.	Она	была	на	несколько	порядков	выше	в	
почвах	агроэкосистем	в	сравнении	с	соответству-
ющими	 ненарушенными	 почвами	 лесных,	 степ-
ных	и	пустынных	экосистем,	в	которых	плотность	
их	популяций	была	крайне	низкая	(десятки-сотни	
клеток	на	1	г	почвы	согласно	методу	предельных	
разведений).

Таким	образом,	участие	автотрофных	и	гете-
ротрофных	 микроорганизмов	 в	 нитрификации	
определяется	 не	 только	 физико-химическими	
свойствами	почвы,	а	принадлежностью	почвы	к	
определенному	агро-	или	биоценозу,	стадией	его	
сукцессии	и	различными	антропогенными	и	при-

родными	воздействиями	на	почву.	Критическим	
фактором	 для	 ограничения	 жизнедеятельности	
автотрофных	нитрификаторов	является	меньшая	
доступность	для	них	аммония	в	почвах	естествен-
ных	экосистем,	в	сравнении	с	агроэкосистемами,	
в	связи	с	более	высоким	конкурентным	прессом	
со	 стороны	 гетеротрофных	 микроорганизмов,	
лучше	 обеспеченных	 доступным	 углеродом,	 и	
микотрофных	растений.	Известно,	что	константа	
Михаэлиса-Ментена	 (Км)	 ассимиляции	 аммония	
у	грибов	и	гетеротрофных	бактерий	значительно	
ниже	 (0,20	 мг	 N/л),	 чем	 у	 автотрофных	 нитри-
фицирующих	 бактерий	 (82).	 Наиболее	 жесткое	
подавление	 активности	 автотрофных	 нитрифи-
каторов	наблюдаемое	в	почвах	климаксных	ело-
вых	 лесов	 обусловлено	 сочетанием	 нескольких	

Рис.4.	Активность	нитрификации	в	почвах,		
1	–подавляется	ингибиторами	нитрификации	(ИН),		

2	–не	подавляется	ИН	(гетеротрофная	нитрификация);		
А	–почва	без	добавок,	Б	–с	добавлением	сульфата	аммония,	

В	–с	добавлением	пептона;		
почвы:	I,	X	–дерново-подзолистая,	II,	XI	–серая	лесная,		

III,	XII	–темно-каштановая,		
IV,	V	выщелоченный	брюнизем	под	дубовым	лесом		

и	сосняком,	VI,	VII	–под	45	и	50-летней	залежью	(прерия),	
VIII	–50-летняя	залежь	(прерия),	трава	периодически	

сжигается,	IX	–5-летняя	залежь	(прерия),	XIII	–коричневая	
карбонатная,	пашня,	XIV	–выщелоченный	чернозем,	пашня
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факторов	–	наряду	с	низким	рН	(возникает	про-
блемы	 обеспечения	 аммоний-монооксигеназы	
автотрофов	 в	 такой	 кислой	 среде	 аммиаком	 и	
защиты	от	 токсичных	концентраций	НNO2),	на-
личием	 ингибирующих	 их	 фенольных	 веществ,	
монотерпенов,	крайне	важным,	по	нашему	мне-
нию,	является	его	быстрая	иммобилизация	гете-
ротрофными	микроорганизмами,	 главным	обра-
зом,	грибами	(сапротрофными	и	микоризными).	
Это	обусловлено	постоянным	присутствием	до-
ступных	субстратов	(подстилки),	высоким	уров-
нем	водорастворимых	органических	соединений	
и	грибной	биомассы	в	этих	почвах.	Практически	
любые	нарушения	в	климаксном	лесу	(ветровал,	
пожар,	 рубка,	 рекреационная	 нагрузка)	 усили-
вающие	 минерализационные	 процессы	 и	 сни-
жающие	их	иммобилизационный	потенциал	по-
вышают	 конкурентноспособность	 и	 активность	
автотрофных	 нитрификаторов	 в	 кислых	 лесных	
почвах.	 Поэтому	 реальный	 вклад	 автотрофов-
нитрификаторов	 в	 образование	 нитратов	 в	 по-
чвах	природных	биоценозов	должен	быть	выше,	
чем	 согласно	 данным	 опытов	 с	 ненарушенной	
почвой.	 В	 почвах	 агроценозов,	 напротив,	 ми-
кробная	 биомасса	 и	 содержание	 органических	
веществ	 ниже,	 вносятся	 азотсодержащие	 удо-
брения,	известь,	проведением	вспашки	усилива-
ется	 аэрация,	 что	 обусловливает	 периодическое	
накопление	 аммонийного	 азота	 и	 оптимизацию	
условий	 жизнедеятельности	 автотрофных	 ни-
трификаторов.	 Все	 это	 приводит	 к	 практически	
полной	 передаче	 или	 усилению	 ведущих	 пози-
ций	 автотрофных	 нитрифицирующих	 бактерий	
и	нитрификаторов-архей	в	окислительном	звене	
цикла	 азота	 в	 окультуренных	 почвах,	 интенси-
фикации	процесса,	и	как	следствие	повышению	
потерь	азота	из	почв	в	форме	нитратов	и	закиси	
азота.	

Образование закиси азота 
микроскопическими грибами 
в почвах

Закись	 азота	 (N2O)	 –	 один	 из	 газов,	 ответ-
ственный	за	«парниковый	эффект»	и	разрушение	
озонового	слоя	в	стратосфере,	предохраняющего	
живые	 организмы	 Земли	 от	 ультрафиолетового	
излучения.	Серьезную	обеспокоенность	вызыва-
ет	 повышение	 в	 последние	 десятилетия	 темпов	
прироста	содержания	N2O	в	атмосфере	–	с	0,5±0,2	
до	1,2±0,1	ppb	в	год	(12,	36).	Анализ	литературы	
показывает,	 что	 вклад	многих	 групп	микроорга-
низмов	в	образование	и	сток	N2O	в	почвах	изучен	
недостаточно	или	абсолютно	не	известен.	Это	ка-

сается,	 в	 частности,	 грибов,	 доминирующих	 по	
биомассе,	во	многих	почвах.

До	90-х	годов	ХХ	века	имелось	всего	несколь-
ко	 сообщений	 о	 продукции	 закиси	 азота	 (N2O)	
грибами	(52	–	54).	Несмотря	на	заметное	несо-
ответствие	 в	 условиях,	 при	 которых	 эти	 иссле-
дователи	 наблюдали	 выделение	 N2O	 у	 грибов,	
наиболее	убедительным	выглядела	возможность	
ее	 продукции	 при	 восстановлении	 нитратов	
или	 нитритов	 в	 анаэробных	 и	 микроаэробных	
условиях.	Обнаружение	у	N2O-продуцирующих	
видов	 Fusarium oxysporum и Cylindrocarpon 
tonkiense цитохрома	Р-450	(временно	названного	
Р-450dNIR),	 индуцируемого	 нитратом	 и/или	 ни-
тритом	и	репрессируемого	аэрацией	подтверди-
ло	данное	предположение	(98;	108).	Дальнейшие	
исследования	показали,	 что	 существуют	и	 дру-
гие	виды	мицелиальных	микромицетов	и	дрож-
жей	 способные	 образовывать	 закись	 азота	 при	
росте	 на	 нитрит-содержащей	 среде	 в	 анаэроб-
ных	 условиях	 (14,	 98,	 106).	 Значительно	 реже	
встречается	 способность	 образовывать	 закись	
азота	 грибами	 на	 среде	 с	 нитратом.	 Наличие	
аммония	 в	 среде,	 в	 отличие	 от	 аэрации,	 не	 ин-
гибирует	выделение	закиси	азота	у	грибов	(73).	
Отмечали,	 что	 его	 введение	 в	 среду	 повысило	
трансформацию	N2O	из	нитратов	 в	 1,5-2,5	 раза	
(111).	 Ацетилен,	 ингибитор	 редуктазы	 закиси	
азота	у	денитрифицирующих	бактерий,	не	влиял	
на	 количество	 продуцируемой	 грибами	 закиси	
азота	 (73).	 Эти	 наблюдения	 свидетельствуют	 о	
том,	что	N2O	является	основным	конечным	про-
дуктом	анаэробного	восстановления	нитритов	и	
нитратов	у	микромицетов.

В	группу	грибов	с	относительно	высокой	ак-
тивностью	 образования	 N2О	 входят	 виды	 родов	
Fusarium, Chaetomium, Humicola, Cylindrocarpon, 
Trichoderma,	 которые	 являются	 деструкторами	
растительных	остатков	и	 типичными	обитателя-
ми	почв	и	корневой	зоны	растений.	

Принципиально	 важным	 этапом	 было	 уста-
новление	японскими	учеными	у	грибов	Fusarium 
oxysporum	 и	 Cylindrocarpon tonkiense	 цитохро-
ма	 Р450nor,	 который	 выполнял	 функции	 NO-
редуктазы	 и	 был	 непосредственно	 связан	 с	
восстановленным	 пиридиннуклеотидом	 без	 во-
влечения	 в	 электрон-транспортную	 цепь.	 Поиск	
фермента,	 ответственного	 за	 синтез	 окиси	 азота	
(NO),	 привел	 к	 обнаружению	 нитритредуктазы,	
Cu-содержащего	 белка	 близкого	 по	 свойствам	
к	 диссимиляторной	 нитритредуктазе	 денитри-
фицирующих	 бактерий	 (98,	 107,	 114)	 и	 позднее	
диссимиляторной	нитратредуктазы.	(23,	73,	108).	
Позднее	было	установлено,	что	в	условиях	анок-
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Таблица 13
Интенсивность выделения газообразного азота микроскопическими грибами  

в стерильных почвах и денитрификации в нативных почвах

Вариант/почва нмоль	N2O	ч
-1	⋅	г-1	почвы

Низинно-торфяная Дерново-
подзолистая

Выщелоченный	
чернозем

Fusarium oxysporum	11dn1 5,3 4,1 6,8
Fusarium solani 302	 – 5,2 9,5
Trichoderma longibrachiatum 18dn1 1,1 – –
Chaetomium globosum	1dn1 0,8 – –
Потенциальная	активность	денитрификации	(нативная	
почва	с	добавкой	нитрата	и	глюкозы)

109,1 75,2 130,2

Отношение	активности	выделения	N2O	грибами	к	
эмиссии	газообразных	форм	азота	из	нативных	почв,	%

0,4–4,9 5,4–6,9 5,2–7,3

–	–	нет	данных

сии	возможно	восстановление	нитратов	до	аммо-
ния	(101,	112).

Активность	образования	N2O	грибами	на	сре-
дах	значительно	(на	3-6	порядков)	ниже	(14,	73),	
чем	выделение	N2O	у	истинных	(респираторных)	
денитрифицирующих	 бактерий	 Pseudomonas 
stutzeri,	 Paracoccus denitrificans	 (79,	 114).	 Она	
близка	к	продукции	N2O	Propionibacterium freud-
enreichii	 (69),	 Propionibacterium acnes (43)	 и	
Enterobacter aerogenes (79),	 у	 которых	 редукция	
нитритов	 до	 закиси	 азота	 имеет	 детоксикацион-
ный	механизм.

Вклад	грибов	в	эмиссию	N2O	из	почв,	опреде-
ляли	 на	 основе	 ингибиторного	 подхода	 и	 путем	
сравнения	 интенсивности	 выделения	 N2O	 гри-
бами	в	стерильной	почве	с	активностью	ее	обра-
зования	 микробным	 комплексом	 нативных	 почв	
(табл.	12,	13).	

При	 внесении	 мицелия	 грибов	 (Fusarium 
oxysporum	 11dn1,	F. solani 302),	 образующих	 за-
кись	 азота	 при	 восстановлении	 нитратов	 и	 ни-
тритов	 на	 питательных	 средах	 в	 анаэробных	 и	
микроаэробных	 условиях,	 в	 стерильные	 почвы	
и	 инкубации	 их	 при	 пониженном	 парциальном	
давлении	 кислорода	 была	 обнаружена	 эмиссия	
этого	газа	(25).	Максимальных	значений	эмиссия	
N2O	у грибов достигала	при	содержании	воды	в	
почве	50%,	что	соответствует	полной	влагоемко-
сти	и	 замещением	 атмосферы	воздуха	на	 аргон.	
Продукция	N2O	у Fusarium solani 302	существен-
но	не	различалась	при	замене	атмосферы	воздуха	
на	аргон	при	влажности	почвы	50%.	Образование	
N2O	отмечали	и	при	30%	влажности	почвы	с	ат-

мосферой	воздуха	во	флаконе,	т.е	в	микроаэроб-
ных	условиях.	Внесение	нитратов	(50	мкг	N-NO3	
г-1)	 повышало	 в	 два	 раза	 активность	 выделения	
N2O	 грибом	 (табл.	 12),	 однако	 она	 существен-
но	 не	 возрастала	 при	 дальнейшем	 повышении	
их	 концентрации	 в	 дерново-подзолистой	 почве.	
Продукция	N2O	этими	грибами	достигала	28	мкг	
N-N20/г	за	10	суток	в	дерново-подзолистой	почве	
без	дополнительного	внесения	источников	азота	
и	89-167	мкг	N-	N2O	/г	в	вариантах	с	обогащением	
почвы	нитритами	или	нитратами.	В	этих	услови-

Таблица 12
Активность денитрификации и образования 

закиси азота Fusarium oxysporum 11dn1 
в дерново-подзолистой почве

Варианты Нативная 
почва*, 
нмоль 

N2O/г ' ч

F. oxysporum 
11dn1 в 

стерильной 
почве, нмоль 

N2O/г'ч

Доля  
от общей 
эмиссии 
N2O и N2 

из почвы, 
%

Без	добавок 6,1 0,25 4
50	мкг	N-NO3/г	 6,5 0,54 8
Глюкоза	(2,5	
мг/г)	+	110	мкг	
N-NO3/г	

214,0 1,01 0,5

Коэффициент	
вариации	
данных,	%

15% 50% >50%

*	–окультуренная	дерново-подзолистая	почва	
(Почвенный	стационар	МГУ)
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ях	наблюдали	развитие	гриба	Fusarium oxysporum	
11dn1	в	почве,	его	биомасса	возросла	с	0,39±0,05	
до	0,66±0,06	мг	сухого	мицелия	на	грамм	почвы	
с	 7	 по	 14	 сутки.	 Активность	 образования	 заки-
си	 азота	 Fusarium oxysporum 11dn1	 достигала	
0,25±0,1	нмоль	N2O	ч

-1	⋅	г-1	почвы,	что	в	пересчете	
на	биомассу	гриба	составило	0,38±0,15	нмоль	N2O	
⋅	ч-1	⋅	мг-1	сухого	мицелия.	Интенсивность	образо-
вания	N2O	микромицетами	в	почвенных	условиях	
близка	 к	 ее	продукции	на	питательных	 средах	 с	
нитратами,	на	которых	активность	его	выделения	
порядка	0,5	нмоль	N2O	⋅	ч

-1	⋅	мг-1	сухого	мицелия.
Выделение	 N2O	 фузариями	 обнаружено	 при	

восстановительных	 условиях	 и	 в	 других	 по-
чвах	–	низинно-торфяной	и	выщелоченного	чер-
нозема.	 Менее	 активные	 штаммы	 денитрифи-
цирующих	 грибов Trichoderma longibrachiatum 
18dn1	 и	Chaetomium globosum	 1dn1	 также	 обра-
зовывали	N2O	в	почвах	разных	типов	–	дерново-
подзолистой	 почве,	 выщелоченном	 черноземе	
и	низинно-торфянной	почве	при	создании	в	них	
анаэробных	и	микроаэробных	условий	(табл.	13).	
Эмиссия	N2O	существенно	(в	3-10	раз)	возрастала	
при	добавлении	нитритов	или	нитратов	в	почвы,	
инокулированные	 этими	 грибами.	 Уровень	 про-
дукции	N2O	грибами	Trichoderma longibrachiatum 
18dn1,	Chaetomium globosum	1dn1	в	почве	был	как	
и	на	питательных	средах	на	порядок	ниже	в	срав-
нении	с	штаммами	рода	Fusarium. 

Вклад	грибов	в	процесс	денитрификации	в	по-
чве,	 определенный	 путем	 сравнения	 активности	
выделения	N2O	активными	штаммами	в	стериль-
ной	почве	с	интенсивностью	эмиссии	газообраз-
ных	 соединений	 азота	 при	 денитрификации	 из	
нативной	 окультуренной	 дерново-подзолистой	
почвы,	 показывает,	 что	 он	 может	 составлять	 от	
долей	 до	 нескольких	 процентов	 (табл.	 12-13).	
Участие	 грибов	 в	 формирование	 потока	 газоо-
бразных	соединений	азота	из	почв	в	оптимальных	
условиях	для	денитрификации	достигало	8%.	

Использование	 ингибиторного	 подхода	 для	
дифференциальной	оценки	участия	грибов	и	бак-
терий	в	образование	закиси	азота	в	почвах	также	
указывало,	что	доминирующую	роль	(>90-95%)	в	
этом	процессе	играют	бактерии.	

Вместе	 с	 тем,	 при	 определенных	 условиях	 в	
почвах	роль	грибов	в	эмиссии	газообразных	форм	
азота,	в	частности	N2O,	который	не	восстанавли-
вается	ими	до	N2,	в	атмосферу	может	быть	более	
значимой.	 На	 это	 указывают	 недавние	 публика-
ции,	 в	 которых	 установлено	 большее	 снижение	
выделения	N2O	из	удобряемой	бурой	почвы	и	по-
лупустынной	почвы	при	добавке	циклогексимида	
(антигрибного	антибиотика),	чем	стрептомицина	

(58,	 75).	 Выделение	 N2O	 из	 почвы	 лесного	 пи-
томника	в	аэробных	условиях	и	увеличение	этого	
потока	в	12.6	раза	при	обработке	почвы	хлорпи-
крином	также	связывают	с	деятельностью	грибов	
(99).	Высокий	уровень	продукции	N2O	из	кислых	
почв	обусловлен	не	 только	 активностью	 грибов,	
но	 подавлением	 бактерий-денитрификаторов,	
восстанавливающих	 N2O	 до	 N2	 (N2O-редуктаза	
ингибируется	при	рН<6,0)	(51).

	 Важно	 также	 отметить,	 что	 выделение	 N2O	
грибами	из	стерильной	дерново-подзолистой	по-
чвы	 обнаружено	 нами	 не	 только	 в	 анаэробных	
условиях,	 но	 и	 при	 инкубации	 почвы	 в	 микро-
аэробных	 условиях.	 Это	 соответствует	 данным,	
полученным	в	опытах	на	питательных	средах	по	
оценке	 активности	 образования	 N2O	 грибами	 в	
аэробных,	микроаэробных	и	анаэробных	услови-
ях	 (14).	 В	 последствие	 было	 установлению,	 что	
для	индукции	денитрификации	и	проявления	мак-
симальной	 активности	 образования	 N2O	 грибам	
необходимо	 небольшое	 количество	 кислорода,	 а	
избыток	репрессирует	его	продукцию	(111).	

Взаимодействие грибов  
и диазотрофных бактерий

Позитивное	 воздействие	 грибов	 на	 нитроге-
назную	активность	бактерий	было	неоднократно	
продемонстрировано	 при	 их	 совместном	 выра-
щивании	 на	 питательных	 средах	 (2,	 22,	 35,	 66).	
Повышение	интенсивности	азотфиксации	у	бак-
терий	 при	 развитии	 совместно	 с	 грибами	 свя-
зывают,	 помимо	 создания	 пула	 легкодоступных	
сахаров	 грибными	 гидролазами,	 со	 снижением	
парциального	давления	кислорода	в	ассоциациях,	
иммобилизацией	азота,	продуцированием	факто-
ров	 роста	 и	межвидовым	переносом	молекуляр-
ного	 водорода	 (22,	 35,	 66).	Азотные	 соединения	
подавляют	 нитрогеназную	 активность	 у	 чистых	
культур	 бактерий.	В	 смешанной	 культуре	 бакте-
рии	часто	проявляют	более	высокую	активность	
из-за	 снижения	концентрации	аммония	и	нитра-
тов	в	связи	ассимиляцией	их	грибами.	Увеличение	
поступления	азота	(с	0,2	до	2	мг	N/г)	в	размоло-
тую	 целлюлозу,	 инокулированную	 Trichoderma 
harzianum	 и Clostridium butyrinum,	 объясняли	
падением	 уровня	 кислорода	 из-за	 4-х	 кратного	
роста	его	потребления	грибом	при	небольшой	до-
бавке	аммония	(109).	Снижение	уровня	кислоро-
да	 в	 подстилках	 в	 регионах	 с	 теплым	 климатом	
благоприятствует	 более	 высокому	 уровню	 азот-
фиксации,	 в	 сравнении	 с	 северными	 областями,	
где	разложение	опада	замедленно	(67).
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А. В. Кураков. Роль грибов в глобальном круговороте азота

Значительно	 меньше	 информации	 имеется	 о	
влиянии	грибов	на	активность	азотфиксации	не-
посредственно	 в	 почве.	 В	 качестве	 механизмах	
стимуляции	 диазотрофных	 бактерий	 наиболее	
вероятными	представляются	снабжение	их	энер-
гетическими	субстратами	за	счет	гидролиза	гри-
бами	полимеров,	 ограничение	поступления	 кис-
лорода	 и	 иммобилизация	 минерального	 азота	 в	
почвах.

Стимуляция	 азотфиксации	 установлена	 в	
стерильной	 дерново-подзолистой	 почве,	 обога-
щенной	 растительными	 субстратами,	 и	 диазо-
трофной	бактериями	совместно	с	грибом,	облада-
ющим	целлюлазной	и	лигниназной	активностью.	
Активность	азотфиксации	была	в	2-4	раза	выше	в	
почве	с	добавкой	целлюлозы	в	виде	измельченной	
фильтровальной	бумаги	и	штаммов	Bacillus cere-
us var. mycoides Л1 совместно	 с	Trichoderma as-
perellum МГ6,	чем	при	внесении	только	триходер-
мы	(17).	Увеличение	азотфиксации,	но	в	меньшей	
степени,	наблюдали	при	совместной	инокуляции	
этих	культур	в	почвы	с	растительными	остатками	
топинамбура	и	гидролизным	лигнином.

Опыты	 с	 внесением	 в	 дерново-подзолистую	
почву	 соломы,	 травянистых	 растений,	 листьев	
древесных	растений	и	хвои,	также	продемонстри-
ровали	четкую	зависимость	интенсивности	азот-
фиксации	от	доступности	растительных	остатков	
к	микробной	деградации	в	почве	(содержанию	в	
них	 лигнина).	 Данные	 люминесцентной	 микро-
скопии	указывают	на	увеличение	в	1,5-5	раз	био-
массы	 жизнеспособного	 мицелия	 грибов	 после	
четырех	недель	инкубации	почв	с	целлюлозой	и	
различными	растительными	остатками	и	корре-
ляционную	связь	между	активностью	азотфикса-
ции	с	интенсивностью	деструкции	растительных	
субстратов.	 Азотфиксации	 значительно	 (на	 80-
90%)	снижается	при	совместном	внесении	угле-
водных	 полимеров	 (крахмала	 или	 растительных	
остатков)	с	циклогексимидом	(с	дополнительной	
добавкой	 антибиотика	 через	 неделю)	 в	 почву	
(17).	Этот	факт	является	прямым	свидетельством	
взаимосвязи	процессов	разложения	грибами	рас-
тительных	полимеров	и	фиксации	молекулярного	
азота	бактериями	в	почвах.

Имеются	данные	об	обогащении	почвы	азотом	
при	внесении	в	нее	растительных	остатков	с	куль-
турами	 диазотрофов	 и	 грибов-целлюлолитиков.	
Заметное	повышение	содержания	азота	наблюда-
ли	в	почвах	после	применении	соломы	пшеницы	
совместно	 с	 культурами	Clostridium butiricum	 и	
Penicillium corylophilum или	Trichoderma harzia-
num	 и	 инкубации	 при	 повышенной	 влажности	
(часто	при	100%	ПВ	почвы)	(67,	109).	В	услови-

ях	 полной	 влагоемкости	 почвы	 в	 поддержании	
азотфиксирующей	 активности	 анаэробных	 и	
факультативно-анаэробных	 бактерий	 на	 соломе	
могли	участвовать	и	ранее	синтезированные	гри-
бами	целлюлазы	(66).

За	счет	азотфиксации	в	разрушающихся	остат-
ках	 сахарного	 тростника	 обеспечивается	 еже-
годное	 поступление	 в	 почву	 10-40	 кг	 N/га.	 Это	
существенное	 количество	 азота,	 которое	 наряду	
с	 фиксацией	 молекулярного	 азота	 бактериями	 в	
ризосфере,	 объясняет	 длительное	 поддержание	
азотного	 статуса	почв	при	 традиционных	систе-
мах	выращивания	сахарного	тростника.	

При	 ассоциированном	 развитии	 диазотрофов	
и	грибов	на	растительных	остатках	могут	актив-
но	 синтезироваться	 меланины,	 которые	 пред-
ставляют	 важнейший	 путь	 закрепления	 фикси-
рованного	 N2	 в	 виде	 устойчивых	 органических	
соединений	в	почвах.	Пигменты-хиноны	и	мела-
нины	способны	к	аутоокислению	и	восстановле-
нию	 (3,	 11),	 роль	 которых	 как	источников	и	 по-
средников	 в	 окислительно-восстановительных	
микробных	 процессах	 в	 природе	 доказана	 (78,	
85).	 Внеклеточные	 хиноны	 могут	 предохранять	
анаэробов	от	кислорода	 (8).	Поэтому	можно	по-
лагать,	 что	 хиноны	 и	 меланины	 могут	 выпол-
нять	 роль	 протекторов	 от	 избытка	 кислорода	
для	диазотрофов,	которые	развиваются	в	тесной	
ассоциации	 с	 грибами.	 Прямых	 экспериментов	
указывающих	на	наличие	взаимосвязи	меланино-
генеза	и	азотфиксации	при	асоциированном	раз-
витии	грибов	и	бактерий	нет,	но	можно	привести	
косвенные	свидетельства.	Имеются	наблюдения,	
что	образование	меланиновых	пигментов	корре-
лирует	 с	 высокой	 нитрогеназной	 активностью	
аэробных	 азотфиксаторов	 Azotobacter chroococ-
cum	 и	 Azospirillum brasilense.	 Подтверждением	
взгляда	о	возможном	позитивном	влиянии	гриб-
ного	меланиногенеза	служат	опыты	по	оценке	со-
пряженного	 протекания	 образования	 меланинов	
при	 деструкции	 растительных	 остатках	 и	 дина-
мики	 азотфиксации.	 Значительное	 увеличение	
меланиноподобных	 соединений	 обнаружено	 в	
соломе	пшеницы	при	ее	разложении	обогатитель-
ной	культурой	микроорганизмов,	полученной	на	
основе	остатков	сахарного	тростника	(67).

Образование	меланинов	характерно	для	лито-
фильных	грибов,	доминирующих	на	поверхности	
выветриваемых	 горных	 пород	 (Exophiala spp., 
Phoma euporea, Alternaria alternata, Cladosporium 
cladosporioides, Ulocladium spp., Stachybotrys 
atra,	 черных	 дрожжеподобных	 грибов	 с	 мери-
стематическим	 ростом).	 Вероятно,	 что	 их	 роль	
не	 ограничивается	 повышением	 устойчивости	
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грибов	 к	 неблагоприятным	 физико-химическим	
условиям,	но	может	быть	фактором	оптимизации	
уровня	 кислорода	 для	 ассоциированных	 с	 ними	
диазотрофных	 бактерий.	 Это	 предположение	
основывается	на	положение	о	меланинах	как	об	
окислительно-восстановительных	 (ОВ)	 полиме-
рах,	которые	должны	функционировать	in	vivo	в	
качестве	донора	или	акцептора	электронов	в	 за-
висимости	от	ОВ	условий,	создающихся	в	клетке	
под	давлением	тех	или	иных	воздействий.

Значительный	 прогресс	 достигнут	 в	 послед-
ние	годы	в	изучении	состава	и	взаимоотношений	
диазотрофных	 бактерий	 (ассоциативных	 и	 клу-
беньковых)	 и	 микоризных	 грибов.	 Установлена	
стимуляция	 многими	 из	 них	 микоризообразова-
ния	 и	 позитивное	 влияние	 микоризы	 на	 функ-
ционирование	диазотрофных	бактерий.	При	ми-
коризации	 бобовых	 возрастает	 нитрогеназная	
активность	 клубеньковых	 бактерий,	 улучшается	
азотное	питание	растений.	Усиленный	рост	внеш-
него	 вегетативного	 мицелия	 эктомикоризы	 дол-
жен	обусловливать	обогащение	диоксидом	угле-
рода	 и	 снижение	 уровня	 кислорода,	 повышать	
доступность	углерода,	обеспечивая,	 таким	обра-
зом,	 идеальную	 нишу	 для	 развития	 ассоциатив-
ных	азотфиксирующих	бактерий.	Подтверждение	
этому	необходимо	получить	в	опытах	с	меченным	
15N	азотом.	Об	интенсификации	деятельности	ди-
азотрофов,	 ассоциированных	 с	 эктомикоризны-
ми	 грибами,	 косвенно	 свидетельствуют	 данные	
о	 несоответствии	 между	 содержанием	 азота	 в	
подстилке	и	количеством	азота	полученным	рас-
тениями	 (88).	В	 этой	 ситуации	 дополнительный	
азот	мог	быть	получен	не	только	от	диазотрофов,	
но	и	за	счет	транслокации	из	минеральных	гори-
зонтов	 почвы.	 Во	 многих	 случаях	 позитивный	
эффект	для	растений	от	бактерий	ассоциирован-
ных	 с	 эндомикоризными	 грибами	 объясняется,	
главным	 образом,	 синтезом	 микроорганизмами	
физиологически-активных	веществ	и	подавлени-
ем	патогенов.	Дальнейшее	изучение	механизмов	
адгезии	и	метаболических	взаимоотношений	в	ас-
социациях	между	почвенными	бактериями	и	ми-
коризными	 грибами	 позволят	 определить	 новые	
параметры	для	создания	смешанных	микробных	
инокулятов	для	растениеводства.	Арбускулярные	
микоризные	 грибы	 являются	 уникальными	 на	
сегодня	 представителями	 царства	Mycota	 в	 сво-
ей	 способности	 быть	 хозяевами	 бактерий	 (49).	
Функциональное	 значение	 эндобактерий	 арбу-
скулярных	 грибов	не	 ясно.	Установлена	область	
ДНК	с	предполагаемым	геном,	кодирующим	ни-
трогеназу	(nif	оперон)	(83).	Выявление	штаммов	
эндомикоризных	 грибов,	 содержащих	 эндосим-

биотические	 бактерии	 с	 такими	 важными	 свой-
ствами,	как	наличие	nif-генов,	может	дать	новые	
стратегические	перспективы	в	области	биологи-
ческого	земледелия.	

Заключение

Грибы	способны	осуществлять	ключевые	про-
цессы	круговорота	 азота	 (N)	 в	 биосфере	 (иммо-
билизацию	 и	 формирование	 пула	 стабильных	
N-содержащих	 органических	 соединений	 в	 по-
чвах,	деполимеризацию	полимерных	N	соедине-
ний,	 аммонификацию,	 нитрификацию,	 восста-
новление	окисленных	форм	азота	при	гипоксии	и	
аноксии	до	закиси	азота	и	аммония,	а	в	условиях	
коденитрификации	 и	 до	 молекулярного	 азота),	
обеспечивать	физико-химические	условия	и	энер-
гетическое	 снабжение	 бактерий	 –	 азотфиксато-
ров.	Принципиальное	 значение	 в	 регулирование	
интенсивности	 процессов	 азотного	 цикла	 в	 эко-
системах	играют	взаимодействия	грибов	разных	
трофических	групп	(сапротрофных,	микоризных,	
патогенных,	хищных)	с	другими	организмами,	не	
только	с	бактериями,	но	и	водорослями,	растени-
ями	и	животными.	

Существует	 определенная	 специфика	 в	 спо-
собности	 грибов,	 разных	 систематических	 и	
эколого-трофических	 групп,	 осуществлять	 раз-
личные	 звенья	 цикла	 азота.	 Почвенные	 грибы,	
например,	 активно	 ассимилируют	 аммонийный	
и	аминный	азот,	и	подавляющее	большинство	из	
них	 –	 нитраты	 и	 нитриты.	 Протеолитики	 пред-
ставлены	широким	спектром	характерных	для	на-
земных	экосистем	видов	родов Penicillium, Mucor, 
Aspergillus, Stachybotrys, Alternaria, Paecylomyces, 
Cladosporium, Fusarium, Chaetomium	 и	 многих	
других.	Меньше	 среди	 грибов	 разнообразие	 ни-
трификаторов.	 Эта	 способность	 наиболее	 выра-
жена	у	распространенных	в	почвах	видов	родов	
Penicillium, Aspergillus, Fusarium, Myrothecium, 
Gliocladium и	 ряда	 других.	 Восстановление	 ни-
тратов	 и	 нитритов	 до	 закиси	 азота	 в	 условиях	
пониженного	 парциального	 давления	 кислорода	
свойственно	 некоторым	 видам	 родов	 Fusarium, 
Trichoderma, Cylindrocarpon, Chaetomium, 
Gliocladium	и	в	заметно	меньшей	степени	другим	
таксонам.	 Среди	 видов	Fusarium, Chaetomium	 и	
некоторых	 других	 имеются	 представители,	 спо-
собные	как	 гетеротрофной	нитрификации,	 так	и	
диссимиляторному	восстановлению	нитратов/ни-
тритов	в	условиях	гипоксии.

Грибы	выработали	разнообразные	механизмы	
адаптации	 для	 ассимиляции	 и	 сохранения	 азота	
при	развитии	в	почве	и	других	компонентах	на-
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земных	экосистем.	Большинство	из	них	усваива-
ют	 разнообразные	 азотсодержащие	 соединения,	
растут	в	широком	диапазоне	концентраций	азота	
и	 содержание	 азота	 в	 их	 мицелии	 может	 суще-
ственно	варьировать	в	зависимости	от	его	нали-
чия	в	окружающей	среде.	Многие	из	них	синте-
зируют	 ферменты,	 необходимые	 для	 гидролиза	
растительных	субстратов	и	резистентных	к	разло-
жению	азотсодержащих	соединений	(гуминовых	
кислот,	танин-белковых	комплексов),	при	крайне	
низких	 концентрациях	 азота	 в	 местообитании.	
Грибы,	благодаря	гифальному	строению,	а	у	неко-
торых	групп	мицециальным	тяжам	и	ризоморфам,	
имеют	возможность	 вести	широкий	поиск	 азота	
в	почвах	и	других	эконишах	и	перераспределять	
его	в	зоны	роста	и	репродуктивные	органы,	или	
другие	области,	где	доступного	азота	недостаточ-
но.	Транслокация	грибами	азотных	соединений	в	
наземных	экосистемах	способствует	повышению	
эффективности	 его	 использования	 и	 предотвра-
щению	потерь	из	системы.	Для	некоторых	грибов	
показана	 способность	 к	 реутилизации	 азота	 по-
средством	автолиза	части	старых	гиф	и	использо-
вания	 собственных	азотсодержащих	соединений	
для	 синтеза	 новых	 клеточных	 структур.	 В	 при-
родных	местообитаниях	широко	распространено	
развитие	грибов	в	ассоциациях	с	азотфиксирую-
щими	микроорганизмами	и	хищничество,	благо-
даря	 чему	 они	 могут	 получать	 дополнительные	
источники	 азота.	 Грибы	 обладают	 уникальными	
возможностями	 эффективно	 использовать	 ам-
миак	 и	 другие	 соединения	 азота	 из	 атмосферы.	
Получение	ими	азота	таким	путем	позволяет	ра-
сти	 на	 субстратах	 с	 минимальным	 его	 содержа-
нием.	Аккумулирование	грибами	азота	из	самых	
разнообразных	 соединений,	 при	 наличии	 его	 в	
экстремально	 низких	 концентрациях,	 причем	не	
только	из	субстратов,	на	которых	они	развивают-
ся,	но	и	атмосферы,	позволяет	при	высоком	пуле	
грибной	биомассы	поддерживать	большое	содер-
жание	органического	азота	в	почвах.	

В	 случае	 высокого	 содержания	 азота	 в	 среде	
грибы	способны	к	образованию	в	больших	коли-
чествах	белков	и	хитина,	запасанию	азота	в	глута-
миновой	кислоте,	глутамине	в	вакуолях,	у	многих	
грибов	при	недостатке	углеводов	в	форме	мочеви-
ны	и	нерастворимых	белковых	включениях.	При	
избыточном	 количестве	 азота	 грибы	имеют	 воз-
можность	ограничивать	его	поступление	в	клетку	
до	определенных	пределов,	 удалять	 его	резервы	
во	внешнюю	среду,	а	в	условиях	гипоксии	–	сни-
жать	концентрацию	азота,	восстанавливая	нитри-
ты	и	нитраты	до	закиси	азота	и	аммония.	

Грибы	 играют	 ведущую	 роль	 в	 формирова-
ние	пула	 гуминовых	 веществ	 в	 почвах.	 Грибная	
биомасса	 представляет	 важнейший	 источник	
устойчивых	 к	 деградации	 гетероциклических	
азотсодержащих	 веществ	 (комплексов	 мелано-
протеинов	с	хитином).	Грибные	меланины	явля-
ются	одними	из	наиболее	близких	по	структуре	и	
составе	соединений	к	гуминовым	кислотам	почв.	
Грибы	 образуют	 активные	 оксидазы	 (перокси-
дазы,	 фенолоксидазы)	 и	 гидролазы	 и	 разлагают	
лигноцеллюлозы	 до	 различных	 стабильных	 фе-
нилпропановых,	ароматических	соединений.	Эти	
соединения	 впоследствие	 служат	 блоками	 но-
вых	 устойчивых	N-содержащих	 комплексов	 (гу-
миновых	 кислотт,	 белок-лигниновых	 структур).	
Участие	 грибов	 чрезвычайно	 важно	 для	форми-
рования	почвенных	агрегатов,	физически	предо-
храняющих	разрушение	органических	веществ	в	
почвах.	

Одним	из	механизмов	лучшего	удержания	азо-
та	в	природных	экосистемах	является	микотроф-
ность	растений.	Посредством	микоризных	грибов	
у	 растений	 не	 только	 возрастает	 возможность	
успешно	конкурировать	с	почвенными	микроор-
ганизмами	за	минеральные	формы	азота,	но	и	ис-
пользовать	азот	органических	соединений	почвы.	
Согласно	 новой	 концепции,	 в	 которой	 акцент	 с	
минерализации	органических	N-содержащих	ве-
ществ	 до	 аммонийного	 азота	 как	 центрального	
звена	 цикла	 азота	 перенесен	 на	 деполимериза-
цию	 органических	 N-содержащих	 веществ	 до	
мономеров,	катализируемой	внеклеточными	фер-
ментами,	 как	 главную	 стадию,	 лимитирующую	
образование	 биологически	 доступного	 азота,	 в	
осуществление	этого	процесса	ведущая	роль	при-
надлежит	грибам.	Возможность	азотного	питания	
растений	за	счет	органического	азота	с	помощью	
микоризы	 представляет	 принципиальный	 меха-
низм	их	адаптации	к	почвам	бореальных	и	альпий-
ских	зон	с	высоким	содержанием	органического	
вещества	и	низкой	активностью	минерализации.	
Такой	способ	получения	азота	устраняет	или	сни-
жает	 довольно	 напряженную	 конкуренцию	 их	 с	
микроорганизмами	за	минеральный	азот.

Сопоставление	 функциональных	 возможно-
стей	 бактерий	 и	 грибов	 в	 трансформации	 азота	
в	 почвах	 указывает	 на	 их	 взаимодополняющий	
характер,	 что	 во	 многом	 обеспечивает	 стабиль-
ность	круговорота	азота	в	наземных	экосистемах.	
Принципиальная	роль	бактерий	не	только	в	фик-
сации	молекулярного	азота,	но	и	ускорение	про-
цессов	трансформации	азота,	а	функциональные	
возможности	грибов	позволяют	им	успешно	удер-
живать	и	сохранять	азот	в	почвах	и	экосистемах	в	

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



84

Экология грибов и лишайников

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

целом.	Об	этом	свидетельствуют	наблюдения,	что	
уменьшение	соотношения	грибной	и	бактериаль-
ной	 биомассы	 в	 почвах,	 при	 практически	 неиз-
менной	общей	микробной	биомассе,	ведет	к	ро-
сту	активности	аммонификации,	нитрификации	и	
газообразных	потерь	азота.	

В	целом,	участие	грибов	в	цикле	азота	(иммо-
билизации,	 аммонификации	 и,	 в	 ряде	 ситуаций,	
нитрификации)	 значимей	 в	 почвах	 природных	
экосистем,	что	обусловливает	его	более	высокий	
уровень	запасания	и	удержания	в	системе	(рис.	5).	
Роль	 бактерий	 возрастает	 в	 почвах	 агроэкоси-
стем,	 что	 интенсифицирует	 круговорот	 азота,	 и	
растения	получают	возможность	ассимилировать	
минеральный	азота	в	короткий	период	вегетации.	
Одновременно,	 более	 высокая	 удельная	 метабо-
лическая	активность	бактерий,	особенно	в	окис-
лении	 и	 восстановлении	 азотных	 соединений,	
обусловливает	 увеличение	 потерь	 азота	 из	 этих	
почв	в	форме	нитратов,	закиси	азота	и	молекуляр-
ного	азота

Этот	вывод	находится	в	соответствии	с	общим	
принципом	стратегии	изменения	сообществ,	если	
бактерии	и	грибы	рассматривать	в	контексте	r-K	
континиума,	а	агроценозы	как	хронически	моло-
дые	нестабильные	экосистемы	в	сравнении	с	при-
родными	климаксными	экосистемами.	

Анализ	 данных	 о	 распространение	 и	
физиолого-биохимических	 особенностях	 бакте-
рий	и	грибов,	позволяет	констатировать,	что	ан-
тропогенные	нарушения	природных	экосистем	и	
интенсификация	 сельскохозяйственного	 произ-
водства	 (уничтожение	 естественного	 раститель-

ного	покрова,	обработка	почв,	применение	пести-
цидов,	удобрений)	ведет	к	снижению	роли	грибов	
в	круговороте	основных	биофильных	элементов	в	
глобальном	масштабе.	Это,	несомненно,	является	
одной	из	причин	возрастания	потока	лабильных	
соединений	 азота	 из	 почв	 в	 сопряженные	 сре-
ды	 (атмосферу,	водоемы,	подпочвенные	грунты)	
и	 их	 загрязнения,	 а	 также	 изменению	 климата.	
Регулирование	соотношения	активной	биомассы	
грибов	 и	 бактерий	 представляется	 важным	 ин-
струментом	для	снижения	потерь	азота	и	оптими-
зации	процессов	его	трансформации	в	агроэкоси-
стемах.	
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И.В. Ставишенко

ОСНОвНыЕ заКОНОМЕРНОСтИ 
ПРЕОбРазОваНИЯ СООбщЕСтв 
КСИЛОтРОфНых ГРИбОв  
ПОД вОзДЕйСтвИЕМ аНтРОПОГЕННых  
И ПРИРОДНО-КЛИМатИчЕСКИх фаКтОРОв
Аннотация:	 Изучены особенности функционирования ксилотрофных грибов на участках средне- и южнотаежных 

лесов Западной Сибири и урала в зонах воздействия нефтегазодобычи, рекреации, аэротехногенного 
загрязнения полиметалической пылью в комплексе с сернистым ангидридом и кислыми газами, 
содержащими фтористые соединения, а также на участках естественных горных лесов в градиенте 
высотной зональности. установлено, что в пессимальных условиях под воздействием антропогенных 
и зональных климатических факторов в ксиломикокомплексах снижается таксономическое 
разнообразие, подавляется генеративная и конкурентная активность, наблюдается увеличение 
активности фитопатогенного компонента и доминирование видов с ресупинатными пленчатыми 
и арахноидными плодовыми телами. В лесных экосистемах с высокой рекреационной нагрузкой 
отмечено появление синантропных видов, увеличение численности экологически пластичных видов, а 
также эксплерентных видов, характерных для ранних этапов разложения древесины.

Ключевые	слова:	 ксилотрофные грибы, функциональная структура, ксиломикокомплексы, аэротехногенное 
загрязнение, полиметалическая пыль в комплексе с сернистым ангидридом, фтористые соединения, 
рекреация, горные леса, высотная зональность, генеративная активность, конкурентная активность, 
фитопатогенная активность.

Stavishenko I.V

base regularities in the transformation 
of xylotroPhyC fungi Communities  
under influenCe of anthroPogeniC  
and hight-altitude natural Climat faCtors
Summary:	 The communities of xylotrophyc fungi were studied in the south, middle and northern taiga sub zones of 

Western siberia and ural, in the forests growing in the region of oil and gas production, heavy industry 
enterprises, recreation and in the natural mountain forests in the high–altitude gradient. structural and 
functional rearrangements in these communities under influence anthropogenic and natural high-altitude 
climate factors were revealed. The reduction of taxonomic diversity, the lowering of generative and 
competition activity, but increase the activity оf phytopatogen complex in xylotrophyc fungi communities in 
forests growing in industrial region as well as in the natural high-altitude relief places were exposed.

Keywords:	 xylotrophyc fungi, oil and gas production, heavy industry enterprises, recreation, natural mountain forests, 
high–altitude gradient, functional rearrangements, generative activity, competition activity, phytopatogen 
complex.
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Ксилотрофные	 базидиальные	 грибы	 явля-
ются	 неотъемлимым	 компонентом	 лесных	 эко-
систем,	 определяющим	 их	 устойчивость	 и	 про-
дуктивность	 (Бондарцева,	 2000;	 Мухин	 и	 др..	
2000;	Tyler,	1984	и	др.).	В	связи	с	этим,	вопросам	
пространственной	 и	 функциональной	 организа-
ции	 сообществ	 ксилотрофных	 грибов	 уделяет-
ся	 значительное	 внимание	 (Степанова,	 Мухин,	
1979;	 Научные	 основы	 …,	 1992;	 Мухин,	 1993;	
Стороженко,	2000;	Арефьев,	2002	и	др.).

Ксилотрофные	 грибы	 обладают	 высокой	
чувствительностью	 к	 изменению	 природно-
климатических	и	антропогенных	факторов	и	в	по-
следнее	время	рассматриваются	как	самостоятель-
ный	 объект	 биоиндикации	 лесных	 фитоценозов.	
В	 результате	 проведенных	 ранее	 исследований	
установлено,	что	в	лесных	экосистемах,	подверга-
ющихся	 воздействию	 промышленных	 выбросов,	
уменьшается	 численность	 грибов	 в	 сравнении	 с	
их	 средней	 распространенностью,	 сокращается	
видовое	 разнообразие,	 возрастает	 патогенность	
паразитических	 видов	 и	 переход	 к	 паразитизму	
сапротрофных	(Юпина	и	др.,	1986;	Юпина,	1987;	
Гордиенко,	 Горленко,	 1987;	 Бондарцева,	 Свищ,	
1991;	Василяускас,	1991;	Крутов,	1992;	Арефьев,	
1996,	 1997,	 Змитрович,	 1997;	 Брындина,	 2000;	
Grywacz,	Wazny,	1973	и	др.).	Тем	не	менее,	к	на-
стоящему	 времени	 многие	 аспекты	 преобразо-
ваний	 микобиоты	 под	 действием	 природных	 и	
антропогенных	факторов,	особенно	на	региональ-
ном	 уровне,	 остаются	 недостаточно	 исследован-
ными.

С	 целью	 выявления	 особенностей	 функцио-
нирования	и	оценки	современного	состояния	со-
обществ	ксилотрофных	грибов	бореально-лесной	
зоны	Урала	и	Западной	Сибири	были	проведены	
микологические	 исследования,	 направленные	на	
изучение	функциональной	структуры	ксиломико-
комплексов	на	участках	леса	в	относительно	не-
нарушенных	условиях	и	подвергающихся	антро-
погенному	воздействию	районах.

Были	 рассмотрены	 следующие	 типы	 воздей-
ствий:

I.	 Техногенные	 загрязнения,	 хозяйственная	
деятельность	и	рекреация:

•	 разливы	 нефти	 и	 сильно	 минерализован-
ных	 вод,	 выбросы	 продуктов	 неполного	
сгорания	 газа	 в	факелах	 (северная	 и	 сред-
няя	подзона	тайги	Западно-Сибирской	рав-
нины,	р-ны	г.	Покачи,	г.	Пыть-Ях);

•	 аэротехногенные	загрязнения	(полиметали-
ческая	 пыль	 в	 комплексе	 с	 сернистым	 ан-
гидридом	и	кислыми	газами,	содержащими	
фтористые	 соединения)	 (подзона	 южной	

тайги	 Урала:	 Среднеуральский	 медепла-
вильный	 завод,	 Кировградский	 медепла-
вильный	 завод,	 Полевской	 криолитовый	
завод);

•	 экспериментальная	 безотходная	 нефтедо-
быча,	ограниченная	хозяйственная	деятель-
ность	и	рекреация	 (средняя	подзона	тайги	
Западно-Сибирской	 равнины:	 природный	
парк	«Кондинские	озера»).

II.	Природно-климатические	факторы	в	гради-
енте	 высотной	 зональности	 в	 южной	 и	 средней	
подзонах	 таги	 (Средний	 и	 Северный	Урал:	 гор-
ные	массивы	Больной	и	Малый	Сутук,	Денежкин	
Камень).

Материал  
и методы исследований

Объектами	исследований	были	ксилотрофные	
базидиальные	 грибы,	 представляющие	 экологи-
ческую	 (и	 трофическую)	 группу	 видов,	 для	 ко-
торых	древесный	субстрат	является	основой	для	
развития	и	расселения	(Бурова.	1986).	Изучались	
преимущественно	 афиллофороидные	 грибы	 –	
виды	 с	 непластинчатым	 строением	 гименофора	
(Donk,	1964,	1971).

Функциональная	 структура	 комплексов	 кси-
лотрофных	 грибов,	 традиционно	 рассматривае-
мых	в	качестве	консортов	автотрофных	растений	
(Бурова.	 1986;	 Каратыгин,	 1993;	 Мухин,	 1993;	
Бондарцева,	2000	и	др.),	была	описана	на	уровне	
мероценоза	–	консорции.

Сообщества	ксилотрофных	 грибов	–	ценоми-
кокомплексы	 изучались	 методом	 постоянных	 и	
временных	пробных	площадей	(ПП).

За	счетную	единицу	вида	принимали	единицу	
субстрата	с	развившимися	базидиомами	(Мухин,	
1993).	Субстратом	являлась	отмершая	древесина:	
отпад	(ветви,	валеж,	сухостой,	пни,	корни	и	т.д.)	
с	развившимися	базидиомами	и	без	них,	а	также	
живые	 деревья,	 пораженные	 фитопатогенными	
грибами.

Стадии	разложения	отмершей	древесины	оце-
нивались	по	пятибалльной	шкале,	предложенной	
П.	В.	Гордиенко	(Цит.	по:	Бурова,	1986):

•	 I	–	древесина	с	плотной	корой,	отмершая	в	
текущем	году;

•	 II	–	древесина	такая	же	плотная,	но	с	види-
мыми	признаками	деструкции;

•	 III	–	верхний	слой	древесины	мягкий,	кора	
местами	отпала;	

•	 IV	 –	 разложение,	 оцениваемое	 визуально,	
проникает	на	значительную	глубину,	гниль	
пластинчатая	или	призматическая;
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•	 V	–	остается	лишь	форма	ствола,	кора	ме-
стами	 отпала,	 на	 поверхности	 обычно	 хо-
рошо	развиты	синузии	мхов	и	лишайников.

Таксономический	 состав	 и	 численность	 кси-
лотрофных	 грибов	 выявлялся	 на	 маршруте	 по	
периметру	пробной	площади	и	внутри	нее	–	ме-
тодом	 ленточных	 ходов.	 Ширина	 полосы	 учета	
составляла	 около	 2–2.5	 м. Субстрат,	 на	 котором	
не	было	плодовых	тел,	считали	«незаселенным»,	
хотя	 в	 древесине	 может	 развиваться	 вегетатив-
ный	 мицелий,	 но	 базидиомы	 не	 формировались	
в	 неблагоприятных	 условиях	 (Бондарцев,	 1953).	
Численность	 грибов	 на	 исследуемых	 площадях	
определялась	 как	 количество	 учтенных	 единиц	
вида	в	пересчете	на	100	единиц	субстрата	(шт./100	
ед.	субстрата).	На	пробных	площадях	изучалось	
не	 менее	 100	 единиц	 отпада	 каждого	 лесообра-
зующего	вида.

Видовое	 разнообразие	 биоты	 дереворазру-
шающих	грибов	оценивали	при	помощи	индекса	
разнообразия	Симпсона	(Бигон	и	др.,	1989).

Патогенные	 виды	 грибов	 на	 исследуемых	
участках	леса	выявляли	при	визуальном	осмотре	
растущих	 деревьев,	 скрытые	 гнили	 определяли	
по	 кернам,	 взятым	 буравом	 Пресслера	 из	 10	 –	
15	 стволов	 деревьев	 лесообразующих	 видов	 на	
высоте	 1.3	 м	 и	 у	шейки	 корня.	При	 визуальной	
оценке	 фитосанитарного	 состояния	 древостоя,	
определяемой	 по	 наличию	 базидиом	 на	 стволах	
живых	деревьев,	фаутность	была	занижена.

Изучались	следующие	ценотические	характе-
ристики	ксиломикокомплексов:

1. Видовое богатство связано	 с	 простран-
ственной	 неодородностью	 абиотической	 среды,	
диапазоном	доступного	ресурса,	возрастом	сооб-
щества	и	 зависит	от	наличия	экстремальных,	не	
совместимых	с	жизнью	организмов	абиотических	
факторов	(Бигон	и	др.,	1989).

2.	Генеративная активность	 (численность	
учетных	единиц	макромицетов)	как	и	биомас-
са	 плодовых	 тел	 находится	 в	 прямой	 зависи-
мости	 от	 биомассы	 мицелия,	 определяющего	
интенсивность	 ксилолиза	 древесины	 (Бурова,	
1986).	

3.	Состояние деструкции отпада определяет-
ся	как	соотношение	отпада	разных	этапов	разло-
жения	(%)	и	приводится	в	качестве	дополнитель-
ной	 характеристики	 ценотической	 микогенной	
активности.

4.	 Видовое разнообразие	 показывает	 коли-
чественные	 соотношения	 между	 входящими	
в	 сообщество	 видами	 и	 определяет	 структуру	
микобиоты,	 зависит	 от	 наличия	 экстремальных	
факторов	 среды,	 под	 действием	 которых	 толе-

рантные	 виды	 получают	 преимущество	 перед	
чувствительными.

5.	Конкурентная активность	(доля	входящих	
в	 многовидовые	 микоценоячейки	 макромицетов	
от	общей	численности,	%)	отражает	условия	сре-
ды	обитания:	в	оптимальных	для	роста	и	разви-
тия	 ксилотрофных	 грибов	 условиях	 возрастает	
конкуренция	за	субстрат	и,	как	следствие,	увели-
чивается	 количество	 многовидовых	 микоценоя-
чеек	(Мухин,	1993).

6.	 Фитопатогенная	 активность	 характеризу-
ет	 относительную	 представленность	 фитопа-
тогенных	 грибов	 в	 составе	 микобиоты	 (доля	 от	
общей	 численности,	%).	 В	 ряде	 случаев	 допол-
нена	 характеристикой	 фаутности	 древостоя.	 В	
зоне	промышленных	выбросов,	непосредственно	
влияющих	на	живые	древесные	растения	и	осла-
бляющих	их	устойчивость	к	поражению	вредите-
лями,	активизируется	размножение	и	расселение	
многих	патогенных	и	сапротрофных	организмов	
(Гордиенко,	 Горленко,	 1987).	 Наличие	 скрытой	
гнили	 –	 это	 эколого-иммунологический	 фактор,	
отражающий	 устойчивость	 растений	 к	 пораже-
нию	 фитопатогенными	 грибами,	 поскольку	 в	
пессимальных	условиях	обитания	базидиомы	на	
пораженных	фитопатогенными	грибами	деревьях	
могут	 длительное	 время	 не	 развиваться	 (Жуков,	
1978).

1. Состояние ксиломикокомплексов 
в районе промышленной 
нефтегазодобычи

Микологические	исследования	проводились	
в	естественных	лесных	биогеоценозах	северной	
и	 средней	 подзон	 тайги	 Ханты-Мансийского	
автономного	 округа	 (ХМАО),	 испытывающих	
воздействие	 нефтегазодобывающих	 предпри-
ятий	 (месторождение	 «Тепловское»,	 вблизи	 г.	
Пыть-Ях,	месторождение	«Южнопокачевское»,	
вблизи	 г.	 Покачи)	 (Ставишенко	 и	 др.,	 2001;	
Ставишенко,	2002;	Ставишенко	и	др.,	2002).

Основные	типы	воздействия:	нефтяные	разли-
вы	(в	том	числе	разливы	пластовых	вод	с	нефтью),	
разливы	 сильно	 минерализованных	 пластовых	
вод,	 загрязнение	 поллютантами	 при	 сжигании	
попутного	 газа	 в	 факелах	 (предельные	 углево-
дороды,	диоксиды	серы	и	азота,	марганец,	пыль,	
окись	углерода	и	др.),	 а	 также	 тепловое	излуче-
ние	 последних.	 Древостои	 были	 представлены	
сосновыми	и	кедрово-еловыми	лесами,	произрас-
тающими	на	подзолистых,	глеево-подзолистых	и	
болотно-подзолистых	почвах	(табл.	1).
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Таблица 1
Характеристика исследуемых участков леса

№ 
ПП

Тип 
леса

Тип 
загрязнения

Расстояние 
от источника 

загрязнения, м

*Уровень 
воздействия

Северная подзона тайги
1' Сосняк	лишайниковый многолетнее	действие	факела	

(аварийный	режим)
100 сильный

11 Сосняк	лишайниковый многолетнее	действие	факела	 230 сильный
2' Сосняк	лишайниковый многолетнее	действие	факела 240 средний
12 Сосняк	лишайниковый многолетнее	действие	факела 300 средний
3' Сосняк	лишайниковый многолетнее	действие	факела 250 слабый
13 Сосняк	лишайниковый многолетнее	действие	факела 440 слабый
8-1 Сосняк	бруснично-лишайниковый нефть 0 сильный
8-2 Сосняк	бруснично-лишайниковый нефть 0 слабый
8К Сосняк	бруснично-лишайниковый фоновый 100 фоновый
9 Сосняк	лишайниковый засоленные	пластовые	воды 0 сильный
9К Сосняк	лишайниковый фоновый 100 фоновый

Средняя подзона тайги
1 Кедровник	осоково-сфагновый многолетнее	действие	факела	

(потушен)
200 слабый	–

остаточный
1К Кедровник	бруснично-осоково-

сфагновый
фоновый 330 фоновый

5 Кедровник	ягодниково-зеленомошный. многолетнее	действие	факела		
с	низкой	трубой

60 сильный

5К Кедровник	ягодниково-зеленомошный. фоновый 200 фоновый
9А Кедровник	ягодниково-зеленомошный. многолетнее	действие	факела		

с	высокой	трубой
200 сильный

9B Кедровник	ягодниково-зеленомошный. фоновый 530 фоновый
4 Кедровник	осоково-долгомошный засоленные	пластовые	воды		

с	нефтью
0 слабый

4К Кедровник	осоково-долгомошный фоновый 130 фоновый
6 Кедровник	ягодниково-зеленомошный. засоленные	пластовые	воды	с	

нефтью
0 Сильный

6К Кедровник	багульниково-зеленомошный фоновый 65 фоновый

Примечание.	*)	–оценка	уровня	воздействия	факела	принята	с	учетом	объема	сжигаемого	газа,	периодом	горения	и	
конструкции	трубы.

1.1. Влияние газовых факелов

Видовое	богатство	 сообществ	ксилотрофных	
грибов	 зависи	 от	 многих	 характеристик	 лесно-
го	 фитоценоза:	 видового	 богатства	 древесных	
видов,	 количества,	 породного	 разнообразия	 и	
состояния	 разложения	 отпада,	 размеров	 иссле-
дуемого	 участка	 леса	 и	 онтогенеза	 лесной	 рас-
тительности.	 Кроме	 того,	 у	 некоторых	 видов	
грибов,	 согласно	 биологическим	 особенностям	
развития,	плодовые	тела	образуются	не	ежегод-

но.	Поэтому,	по	нашему	мнению,	применитель-
но	к	относительно	небольшим	участкам	лесного	
фитоценоза,	вследствие	мозаичности	раститель-
ного	 покрова,	 показатель	 видового	 богатства	
ксилотрофных	грибов,	все	же	не	может	являться	
основным	 индикационным	 параметром.	 Тем	 не	
менее	 за	 период	 наблюдений	 в	 северотаежной	
подзоне	на	подвергающихся	сильному	загрязне-
нию	(ПП	1′,	ПП	11)	участках	леса	количество	ви-
дов	дереворазрушающих	грибов	снизилось	поч-
ти	вдвое	–	на	50%,	а	в	зоне	со	средним	уровнем	
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загрязнения	на	участках	леса	ПП	2'	и	ПП	12	–	на	
44%	и	36%	соответственно,	по	сравнению	с	тако-
вым	в	зоне	слабого	загрязнения	(ПП	3	и	ПП	13)	
(табл.	2).

В	подзоне	средней	тайги	на	участке	ПП	1,	где	
в	результате	гибели	деревьев	от	действия	факе-
ла	образовалось	большое	количество	отмершей	
древесины,	 происходит	 увеличение	 таксоно-
мического	 состава	 ксилотрофных	 грибов	после	
того,	 как	 факел	 был	 потушен.	 В	 зоне	 действия	
факела	 с	 низкой	 трубой	 на	 участке	 ПП	 5,	 при	
наличии	большого	количества	отмершей	древе-

сины,	образовавшейся	в	результате	гибели	дере-
вьев,	 также	 наблюдается	 увеличение	 видового	
богатства,	которое	все	же	остается	ниже	фоново-
го.	В	зоне	действия	факела	с	высокой	трубой	на	
участке	ПП	9А,	несмотря	на	присутствие	боль-
ших	запасов	отмершей	древесины,	число	видов	
ксилотрофных	грибов	не	увеличивается	и	отста-
ет	от	фонового.

Воздействие	факелов	отрицательно	влияет	на	
генеративную	 активность	 ксилотрофных	 бази-
диомицетов	 (рис.	 1).	 Прирост	 обилия	 грибов	 за	
время	 иследований	 в	 зоне	 воздействия	 факелов	
отстает	 от	 условно	 фоновых	 показателей.	 В	 се-
веротаежной	подзоне	к	концу	наблюдений	в	зоне	
с	 сильным	уровнем	 воздействия	 (ПП	1',	ПП	11)	
численность	 ксилотрофных	 грибов	 в	 хвойных	
консорциях	ниже	на	56.7%	и	71.9%	по	сравнению	
с	 таковыми	 в	 зоне	 слабого	 воздействия,	 а	 в	 ли-
ственных	–	ниже	на	100%.	В	зоне	со	средним	уров-
нем	воздействия	(ПП	2',	ПП	12)	обилие	грибов	в	
хвойных	консорциях	снижено	на	79%	и	52.3%	по	
сравнению	с	таковым	в	зоне	слабого	воздействия,	
в	лиственных	консорциях	–	на	28.5%.

В	среднетаежной	подзоне	на	участке	леса	ПП	1	
после	прекращения	действия	факела	численность	
ксилотрофных	 грибов	 остается	 ниже	фоновой	 в	
хвойных	консорциях	на	82%,	в	лиственных	–	на	
17%.	В	зоне	действия	факела	с	низкой	трубой	на	
участке	леса	ПП	5	генеративная	активность	гри-
бов	в	хвойных	консорциях	ниже	фоновой	на	30%,	
в	лиственных	–	на	46%.	В	зоне	действия	факела	
с	высокой	трубой	на	участке	леса	ПП	9А	обилие	
ксилотрофных	грибов	остается	ниже	фонового	в	
хвойных	консорциях	–	на	46%,	в	лиственных	–	на	
71%.

Угнетение	генеративной	активности	на	участ-
ках	леса	в	зоне	действия	факелов	оказывает	вли-
яние	 на	 деструкцию	 отпада.	 Согласно	 данным	

Таблица 2
Видовое богатство* ксилотрофных грибов  

в микоценокомплексах участков леса в зоне 
воздействия факелов и в фоновых условиях 

(по годам наблюдений)

Индекс
ПП

Количество видов грибов
1998 г. 1999 г. 2000 г.

1' 7 10 9
11 3 5 6
2' 9 12 10
12 3 6 7
3' 16 19 18
13 6 5 11
1 21 26 27
1К 18 38 26
5 14 15 28
5К 22 23 38
9А 23 20 23
9Б 22 32 30

Примечание.	 *)	 –учитывались,	 главным	 образом,	
трутовые	грибы.

Рис./ 1.	Динамика	генеративной	активности	ксилотрофных	грибов	на	участках	в	зоне	воздействия	факелов	и	в	
фоновых	условиях	(по	годам	наблюдений)
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последнего	 года	 наблюдений	 запасы	 отпада	 на	
заключительных	 этапах	 деструкции	 в	 условно	
фоновых	 и	 слабозагрязненных	 участках	 лесных	
фитоценозов	выше,	чем	на	исследуемых	участках	
в	загрязненной	зоне	(рис.	2).

Анализ	 количественных	 соотношений	 видов	
в	 микоценокомплексах	 учасков	 леса	 в	 зоне	 дей-
ствия	 факелов	 и	 в	 условно	 фоновых	 условиях	
позволил	 выявить	 устойчивые	 к	 данному	 типу	
загрязнения	 таксоны.	 В	 северотаежной	 подзоне	
на	участках	леса	с	сильным	уровнем	воздействия	
(ПП	1′,	ПП	11)	несколько	увеличивается	числен-
ность	 Gloephyllum protractum, Trichaptum abieti-
num;	 на	 участках	 леса	 со	 средним	 уровнем	 воз-
действия	 (ПП	 2′,	 ПП	 12)	 возрастает	 активность	
Armillaria borealis, Fomes fomentarius, Inonotus 
rheades, Stereum sanguinolentum,	 а	 численность	
Bjerkandera adusta, Trametes ochracea, T. trogii	
сравнима	с	таковой	на	участках	леса	в	зоне	слабо-
го	воздействия	(ПП	3′,	ПП	13).	В	подзоне	средней	
тайги	 на	 участке	 леса	 в	 зоне	 действия	 факела	 с	
низкой	трубой	(ПП	5)	увеличивается,	в	сравнении	
с	фоновой,	активность	Phellinus tremula, Pleurotus 
pulmonarius, Punctularia strigosozonata, Stereum 

sanguinolentum, Trametes ocharacea, Trichaptum 
abietinum.	 На	 участке	 леса	 в	 зоне	 действия	 фа-
кела	 с	 высокой	 трубой	 (ПП	 9А),	 в	 сравнении	 с	
фоновыми	 условиями,	 повышается	 численность	
Bjerkandera adusta, Phellinus tremula, Pleurotus 
pulmonarius, Punctularia strigosozonata, Trametes 
trogii, Trichaptum abietinum.	На	участке	леса	ПП	1,	
расположенном	 возле	 потушенного	 факела,	 про-
должительное	 время	 остается	 высокой	 числен-
ность	Trichaptum abietinum, Stereum sanguinolen-
tum, а	 также	возрастает,	 в	 сравнении	 с	фоновой,	
активность	Phellinus igniarius и P. laevigatus.

Характеристика	 среды	 обитания	 по	 пред-
ставленности	 многовидовых	 микоценоячеек	
в	 составе	 сообществ	 ксилотрофных	 грибов	 на	
учасках	леса	в	зоне	действия	факелов	и	в	услов-
но	 фоновых	 условиях	 приведена	 в	 табл.	 3.	 В	
условиях	подзоны	северной	 тайги	на	участках	
леса	в	зоне	слабого	воздействия	(ПП	3′,	ПП	13)	
доля	грибов,	формирующих	многовидовые	ми-
коценоячейки,	за	время	наблюдений	возросла	в	
среднем	на	35%,	на	участках	леса	в	зоне	средне-
го	воздействия	факелов	увеличения	количества	
многовидовых	 микоценоячеек	 не	 отмечалось	

Рис 2.	Состояние	деструкции	отпада	на	участках	леса	в	зоне	воздействия	факелов	
и	в	фоновых	условиях.	II-V	–стадии	деструкции	древесины
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Таблица 3
Доля ксилотрофных грибов,  

формирующих многовидовые 
микоценоячейки, в микоценокомплексах 
участков леса в зоне воздействия факелов  

и в фоновых условиях (по годам наблюдений)

Индекс
ПП

Доля грибов, входящих в многовидовые 
микоценоячейки, %

1998 1999 2000

1′ 0 30,3 36,4
11 0 0 0
2′ 0 11,8 0
12 0 0 0
3′ 0 19,7 27,4
13 0 7,4 27,3
1 16,4 29 14
1К 25 36,4 56,1
5 15,6 9,5 24
5К 35,4 26,8 53,5
9А 12,5 25 39,4
9Б 47,9 47,6 60,6

(ПП	2′,	ПП	12),	а	в	зоне	сильного	воздействия	
численность	видов,	формирующих	многовидо-
вые	 микоценоячейки,	 возросла	 на	 17%	 только	
в	 шлейфе	 факела,	 работающего	 в	 аварийном	
режиме	 (ПП	 1′).	 В	 условиях	 подзоны	 средней	
тайги	 на	 участках	 леса	 в	 зоне	 действия	 факе-
лов	 (ПП	1,	ПП	5,	ПП	9А)	доля	формирующих	
многовидовые	 микоценоячейки	 грибов	 всегда	
меньше,	чем	в	фоновых	условиях	 (ПП	1К,	ПП	
5К,	ПП	9Б).

Влияние	выбросов	газовых	факелов	на	устой-
чивость	 деревьев	 к	 повреждению	 фитопатоген-
ными	 грибами	 иллюстрируют	 данные	 табл.	 4.	
Поврежденность	 деревьев	 гнилями	 в	 зонах	 воз-
действия	факелов	в	целом	возрастает	в	сравнении	
с	фоновыми	условиями.	Однако,	на	участке	леса	
в	зоне	сильного	загрязнения	возле	постоянно	ра-
ботающего	факела	(ПП	11)	повреждаемость	дере-
вьев	подавляется.

В	 районе	 исследований	 на	 стволах	 растущих	
деревьев	 были	 обнаружены	 Fomes fomentarius, 
Inonotus obliquus, Phellinus igniarius, Piptoporus 
betulinus	(на	березе),	Phellinus tremulae	(на	осине),	
P. pini	(на	сосне).	Представленность	фитопатоген-
ных	 грибов	 в	 микоценокомплексах	 древостоев	 в	
зоне	действия	факелов	и	в	фоновых	условиях	при-
ведено	в	таблице	5.	Согласно	полученным	данным,	
можно	проследить	тенденцию	ингибирования	раз-

вития	 паразитических	 базидиальных	 грибов	 на	
участках	леса	в	 зоне	 с	 сильным	уровнем	воздей-
ствия	и,	напротив,	увеличение	доли	фитопатогенов	
в	зоне	со	средним	и	слабым	уровнем	воздействия	
по	сравнению	с	фоновыми	условиями.

Таблица 4
Доля деревьев со скрытой гнилью  

на участках леса в зоне воздействия факелов 
и в фоновых условиях

Индекс 
ПП

Количество деревьев  
со стоволовой гнилью, %

Сосна Кедр Береза Осина ∑
1′ 20 - - - 20
11 0 - - - 0
2′ 10 - - - 10
12 25 - - - 25
3′ 10 - - - 10
13 10 - - - 10
1 - 3,3 6,7 10 20
1К - 3 3 12,2 18,2
5 - 0 - 35 35
5К - 10 10 - 20
9А - 14,3 - 42,9 57,2
9Б - 5 - 40

Таблица 5
Доля фитопатогеных грибов 

 в микоценокомплексах участков леса  
в зоне действия факелов  

и в фоновых условиях  
(по годам наблюдений)

Индекс
ПП

Доля фитопатогенных грибов, %
1998 г. 1999 г. 2000 г.

1′ 36,4 1,5 2,4
11 25 0 0
2′ 9,2 3 21,6
12 3,1 2,6 4,8
3′ 8,6 8,1 13,1
13 7,6 3,6 2,7
1 6,2 4,4 3,2
1К 0 2 0
5 31,3 23,8 9
5К 3,1 1,8 4,2
9А 8,1 2,3 1,5
9Б 1,8 0 5,2
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1.2. Влияние разливов нефти

После	 аварийного	 разлива	 нефти	 на	 участке	
сосняка	лишайникового	(ПП	8-1;	ПП	8-2)	все	де-
ревья	погибли.	В	комплексах	ксилотрофных	гри-
бов	на	загрязненных	участках	леса	снизилось	ви-
довое	 богатство	 и	 генеративная	 активность,	 в	
сравнении	 с	фоновыми	 условиями	 (ПП	 8Л),	 от-
сутствует	конкурентная	активность	(табл.	6).

Все	валежные	стволы	на	загрязненных	участ-
ках	 леса	 были	 залиты	 нефтью,	 однако	 по	 мере	
вымывания	 осадками	 и	 инфильтрации	 нефти	 в	
почву,	 субстрат	постепенно	колонизируется	кси-
лотрофными	 грибами.	 Согласно	 данным	 рис.	 3	
можно	 видеть,	 что	 запасы	 соснового	 отпада	 на	
заключительных	 этапах	 деструкции	 на	 участке	
леса	в	зоне	сильного	нефтяного	разлива	(ПП	8-1)	
на	73%	меньше,	чем	в	фоновых	условиях,	в	зоне	
слабого	загрязнения	(ПП	8-2)	–	ниже	на	60%.

Березовый	 субстрат	 на	 участках	 леса	 в	 зоне	
нефтяного	разлива	разлагается	интенсивно:	чис-
ленность	Phellinus igniarius	и	Fomes fomentarius,	

развивающихся	 выше	 линии	 нефтяного	 загряз-
нения	–	на	сухостойных	березах	и	пнях,	практи-
чески	 не	 уступает	 фоновой.	 Данные	 виды,	 по-
видимому,	толерантны	к	нефтяному	загрязнению.

1.3. Влияние разливов пластовых вод

Крупные	аварийные	разливы	пластовых	вод	
приводят	 к	 гибели	 древостоя:	 на	 участке	 леса	
ПП	9,	где	исследования	проводились	после	схо-
да	пластовых	вод,	древостой	представлен	в	виде	
сухостоя,	а	на	затопленном	засоленной	пласто-
вой	 водой	 с	 примесью	нефти	 участке	 леса	ПП	
6	древостой	полностью	выпал	и	был	 затоплен.	
На	погруженном	в	засоленные	пластовые	воды	с	
примесью	нефти	отпаде	наблюдалась	тотальная	
гибель	базидиом,	не	способных	существовать	в	
анаэробных	 условиях.	Поскольку	 уровень	 под-
топления	исследуемого	участка	леса	существен-
но	 не	 снизился,	 микологические	 исследования	
здесь	в	последующие	годы	не	проводились.	На	
участке	соснового	леса	ПП	9	отмечается	значи-

Таблица 6
Динамика основных характеристик комплексов ксилотрофных грибов участков леса в зоне 

нефтяных загрязнений и в фоновых условиях

Характеристики 
микокомплексов

Индекс ПП
ПП 8-1 ПП 8-2 ПП 8К

1998 г. 1999 г. 2000 г. 1998 г. 1999 г. 2000 г. 1998 г. 1999 г. 2000 г.
Видовое богатство* 2 3 5 4 9 3 10 10 15

Генератив-ная	
активность,шт./	
100	ед.	
субстрата

Хвойные	
консорции

0,01 1,3 0,8 0,01 3,4 1,1 14,5 11,5 16,2

Лиственные	
консорции

0,1 0 36,4 0,3 53,8 16,7 75 100 90

Доля	грибов,	входящих		
в	многовидовые	
микоценоячейки,	%

0 0 0 0 0 0 14,8 0 24,3

Примечание.	*)	–учитывались,	главным	образом,	трутовые	грибы.

Риc. 3. Состояние	деструкции	
отпада	на	участках	леса	в	зоне	
аварийного	разлива	нефти		
и	в	фоновых	условиях.		
II-V	–стадии	деструкции	

древесины
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тельное	обеднение	видового	состава,	угнетение	
генеративной	 и	 конкурентной	 активности	 кси-
лотрофных	 грибов,	 по	 сравнению	 с	 фоновыми	
показателями	 (табл.	 7).	 Увеличения	 численно-
сти	каких-либо	видов	ксилотрофных	грибов	на	
участке	леса	в	зоне	сильного	аварийного	разли-
ва	пластовых	вод,	в	сравнении	с	фоновой,	не	вы-
явлено.	Тем	не	менее,	регулярно	развивающие-
ся	 в	 нижней	 части	 валежных	 стволов	Antrodia 
serialis	 и	 A. xantha,	 по-видимому,	 проявляют	
некоторую	 резистентность	 к	 данному	 типу	 за-
грязнения.

Небольшое	 подтопления	 пластовыми	 вода-
ми	на	участке	леса	ПП	4	вызвало	частичное	от-
мирание	 деревьев.	 Дополнительный	 свободный	
субстрат,	после	вымывания	из	него	солей	осадка-
ми,	успешно	заселился	ксилотрофными	грибами.	
К	концу	наблюдений	показатели	генеративной	и	
конкурентной	активности	ксилотрофных	базиди-
омицетов	на	участке	леса	в	зоне	слабого	загрязне-
ния	даже	немного	превысили	фоновые.

На	 участке	 леса	 в	 зоне	 слабого	 подтопления	
(ПП	4)	происходит	рост	численности	видов	с	R-	
и	 RK-	 жизненными	 стратегиями:	 видов,	 харак-
терных	 для	 начальных	 этапов	 биодеструкции,	
ксеротолерантных	видов,	приспособленных	к	из-

менившимся	в	результате	дополнительной	инсо-
ляции	условиям	среды	обитания,	а	также	видов,	
устойчивых	к	остаточному	загрязнению	(Antrodia 
xantha, Dishomitus squalens, Fomes fomentarius, 
Gloeophyllum protractum, Phellinus igniarius, P. 
tremula, Piptoporus betulinus, Pleurotus pulmonar-
ius, Skeletocutis amorpha, Stereum sunguinolentum, 
Trichaptum abietinum, T. biforme).

Увеличение	активности	фитопатогенных	видов	
грибов	на	 участке	 леса	 в	 зоне	 слабого	подтопле-
ния	подтоварной	водой	с	примесью	нефти	отража-
ет	 некоторое	 увеличение	 фаутности	 древостоя,	 в	
сравнении	с	фоновыми	условиями	(табл.	8).

Таблица 7
Динамика основных характеристик комплексов ксилотрофных грибов участков леса  

в зоне разлива пластовых вод и в фоновых условиях

Индекс 
ПП

Год  
исследований

Видовое 
богатство*

Генератив-ная активность,  
шт./ 100 ед. субстрата

Доля грибов, 
входящих  

в многовидовые 
микоценоячейки, %

Доля фитопато-
генных грибов,

%Хвойные 
консорции

Лиственные 
консорции

4 1998 23 6,4 43,1 32,3 19
1999 27 6,9 44,6 16,7 18,5
2000 22 16,1 64,3 30,8 10,3

4К 1998 12 7,5 49,4 34,8 14
1999 17 7,3 50,5 38,3 13,8
2000 25 16 53,7 30,1 9,6

6 1998 0 0 0 0 0
6К 1998 8 4,3 39,4 14 0
9 1998 1 0,01 - 0 0

1999 4 2,7 - 0 0
2000 5 2,7 - 0 0

9К 1998 2 6 - 0 0
1999 6 10 - 10,5 0
2000 8 13,2 - 11,1 0

Примечание.	*)	–учитывались,	главным	образом,	трутовые	грибы.

Таблица 8
Фаутность древостоя в зоне слабого 

загрязнения засоленной пластовой водой  
с примесью нефти и в фоновых условиях

Индекс 
ПП

Деревья со стволовой гнилью, %
Кедр Осина

4 5 35
4К 4,8 28,6
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Отмирание	древостоя	после	аврийных	выбро-
сов	пластовых	вод	отражается	в	увеличении	запа-
сов	отпада	на	ранних	этапах	разложения	(рис.	4).

2. Состояние ксиломикокомплексов 
в районе аэротехногенных 
загрязнений

Исследования	 проводились	 на	 территории	
Среднего	 Урала	 в	 естественных	 сосновых	 и	
елово-пихтовых	лесах	в	подзоне	южной	тайги	в	
районах	 загрязнения	 полиметаллической	 пылью	
в	 комплексе	 с	 сернистым	 ангидридом	 и	 кислы-
ми	газами,	содержащими	фтористые	соединения	
(Первоуральско-Ревдинский	промузел,	окрестно-
сти	городов	Кировград	и	Полевской)	(Ставишенко	
и	др.,	2004;	Ставишенко,	2005).

Основные	 ценопараметры	 ксиломикоком-
плексов	 в	 градиенте	 воздействия	 аэрополлю-
тантов	приведены	в	табл.	9,	10	и	11.	Сравнение	
полученных	 данных	 с	 характеристиками	 со-
обществ	 ксилотрофных	 грибов	 естественных	
ненарушенных	 участков	 леса	 Висимского	 го-
сударственного	 природного	 биосферного	 запо-
ведника	(ВГБЗ)	позволило	выявить	сокращение	
таксономического	 состава	 и	 численности	 кси-
лотрофных	 грибов,	 максимально	 выраженное	
в	 микобиоте	 хвойных	 консорций.	 Наибольшее	
снижение	 генеративной	 активности	 наблюда-
лось	 вблизи	 Кировградского	 медеплавильного	
завода	(КМЗ).	Однако	под	воздействием	загряз-
нения	кислыми	газами	и	фтористыми	соедине-
ниями	 Полевского	 криолитового	 завода	 (ПКЗ)	
развитие	ксилотрофных	 грибов	подавляется	на	
большей	площади.

Таблица 9
Основные ценопараметры сообществ ксилотрофных грибов в градиенте  

аэротехногенного загрязнения Среднеуральского медеплавильного завода  
и в фоновых условиях (по материалам исследований 2002 г.)

Характеристики 
микокомплексов 

Древесный 
субстрат

Фоновые 
условия 

Расстояние от источника загрязнения
1,3 км 2,5 км 4,5 км 7 км

Видовое	богатство	
(количество	видов)

Береза 34 8 12 18 17
Ель 18 10 13 17 17
Пихта 15 8 11 - 14

Численность	грибов,		
шт./	100	ед.	субстрата

Береза 183 56,3 106,9 101,5 178,6
Ель 134,1 63,0 73,9 118,1 129,4
Пихта 90,4 26,4 47,6 - 89,7

Доля	грибов,	формирующих	
многовидовые	
микоценоячейки,		
%

Береза 75,1 0 48,4 43,9 74,0
Ель 76,9 48,3 61,8 90,3 68,2
Пихта 68,2 75 27,1 - 28,7

Доля	фитопатогенных		
грибов,	%

Береза 1,7 3,6 - 5,7 8
Ель 1,3 0 0 1,2 0
Пихта 1,4 0 4,7 - 3,4

Рис.4.	Состояние	деструкции	
отпада	на	участках	леса	в	зоне	

разлива	пластовых	вод		
и	в	фоновых	условиях.	
	II-V	–стадии	деструкции	

древесины
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Таблица 10
Основные ценопараметры сообществ ксилотрофных макромицетов в градиенте 

аэротехногенного загрязнения Кировградского медеплавильного завода и в фоновых условиях 
(по материалам исследований 2003 года)

Характеристики 
микокомплексов

Древесный 
субстрат

Фоновые 
условия

Расстояние от источника 
загрязнения

1 км 2 км 3 км 4 км

Видовое	богатство	
(количество	видов)

Сосна 11 3 12 19 13
Береза 30 20 18 21 25

Численность	грибов,	
шт./100	ед.субстрата

Сосна 153,6 11,6 43,4 101,4 137,2
Береза 218,8 68,8 34,5 161,1 194,9

Доля	грибов,	формирущих	
многовидовые	
микоценоячейки,	%

Сосна 88,4 0 19,4 45,2 61

Береза 83,4 42,7 58,1 69,0 73,9

Доля	фитопатогенных	
грибов,	%

Сосна 0 0 0 0 0
Береза 1,7 2,3 5,1 4,2 0,9

Следствием	 подавления	 развития	 ксилотроф-
ных	грибов	на	участках	леса	в	зоне	аэротехноген-
ных	загрязнений	является	снижение	конкуренции	
за	субстрат,	и	уменьшение	доли	грибов,	формиру-
ющих	 многовидовые	 микоценоячейки.	 Согласно	
этому	показателю	в	наиболее	пессимальных	усло-
виях	 находятся	 ксиломикокомплексы	 участков	
леса,	 максимально	 приближенные	 к	 источникам	
загрязнения.

Некоторые	толерантные	к	воздействию	аэро-
поллютантов	 виды	 ксилотрофных	 грибов	 уве-
личивают	 численность	 в	 зоне	 загрязнения.	 В	

микобиоте	 участков	 леса	 в	 зоне	 воздействия	
выбросов	полиметаллической	пыли	в	комплек-
се	 с	 сернистым	 ангидридом	 (СУМЗ,	КМЗ)	 на-
блюдается	повышенная	в	сравнении	с	фоновы-
ми	 условиями	 численность	 Armillaria mellea, 
Antrodia xantha, Cerrena unicolor, Fomitopsis 
rosea, Gloeophyllum abietinum, Hymenochaete 
mougeotii, Inonotus obliquus, Lenzites betulinus, 
Phellinus chrysoloma, P. hartigii, Piptoporus bet-
ulinus, Trametes ochracea, T. versicolor.	 В	 ми-
кобиоте	 участков	 леса	 в	 зоне	 воздействия	 вы-
бросов	фторсодержащих	соединений	и	кислых	

Таблица 11
Основные ценопараметры сообществ ксилотрофных макромицетов  

в градиенте аэротехногенного загрязнения Полевского криолитового завода  
и в фоновых условиях (по материалам исследований 2003 года)

Характеристики 
микокомплексов

Древесный 
субстрат

Фоновые 
условия

Расстояние от источника 
загрязнения

1 км 2 км 3 км 4 км
Видовое	богатство	
(количество	видов)

Сосна 11 5 11 15 18
Береза 30 8 5 26 17

Численность	грибов,	
шт./100	ед.субстрата

Сосна 153,6 26,3 35,1 34,5 65,1
Береза 218,8 68,4 103,3 117, 126,7

Доля	грибов,		
формирущих	многовидовые	
микоценоячейки,	%

Сосна 88,4 7,7 13,2 23,1 43,9

Береза 83,4 34,6 29 63,2 61,8

Доля	фитопатогенных	
грибов,	%

Сосна 0 0 0 7,8 0
Береза 1,7 11,5 0 7,3 1,3

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



100

Экология грибов и лишайников

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

газов	(ПКЗ)	увеличивается	обилие	Bjerkandera 
adusta, Inonotus obliquus, Lenzites betulinus, 
Porodaedalea pini, Trametes versicolor.	Следует	
отметить,	что	на	участках	леса	вблизи	ПКЗ	(1-2	
км)	 в	 хвойных	 консорциях	 развиваются,	 глав-
ным	образом,	виды	с	пленчатыми	и	арахноид-
ными	базидиомами	 (Coniophora arida, Stereum 
sanguinolentum	и	др.),	а	обычный	и	массовый	в	
фоновых	 условиях	Gloeophyllum sepiarium	 со-
вершенно	не	встречается	на	протяжении	2	км.

Наличие	больших	запасов	отпада	ранних	эта-
пов	деструкции	на	исследуемых	участках	леса	в	
зоне	воздействия	промышленных	выбросов	пока-
зано	на	рисунке	5.	

Увеличение	доли	отпада	ранних	этапов	деструк-
ции	непосредственно	связано	с	ростом	фитопато-
генной	активности	в	зоне	загрязнения.	На	стволах	
живых	деревьев	были	обнаружены	Armillaria mel-
lea, Cerrena unicolor, Climacocystis borealis, Fomes 
fomentarius, Fomitopsis pinicola, Inonotus obliquus, 
Phellinus igniarius, P. hartigii, Piptoporus betulinus, 
Porodaedalea chrysoloma.	Многие	паразитические	
грибы	не	образуют	базидиомы	вблизи	источника	
загрязнения,	 но	 выявление	 скрытых	 стволовых	
гнилей	 указывает	 на	 увеличение	фаутности	 дре-
востоя	в	градиенте	аэротехногенного	загрязнения	
(табл.	12).

Таким	образом,	согласно	существующим	воз-
зрениям	 (Арефьев,	 Мухин,	 1997),	 повышенная	
активность	обладающих	R	и	RK-стратегиями	ви-
дов	–	первичных	и	вторичных	колонизаторов	дре-
весины,	развивающихся	в	небольшом	объеме	суб-
страта	и	заселяющих	его	периферийные	участки	
или	развивающихся	 в	 обособленных	условиях	 в	
древесине	живых	деревьев	в	микобиоте	участков	
леса	вблизи	промышленных	предприятий	(КМЗ,	
ПКЗ	и	СУМЗ),	наряду	с	угнетением	или	полной	
элиминацией	 доминирующих	 биодеструкцию	
древесины	виолентных	видов,	свидетельствует	о	
синантропизации	микобиоты.

Рис. 5.	Состояние	деструкции	отпада	
на	участках	леса	в	градиенте		
аэротехногенных	загрязнений.		

II-V	–стадии	деструкции	древесины.

Таблица 12
Доля фаутных деревьев в составе древостоя в градиенте аэротехногенных загрязнений  

и в фоновых условиях, %

Древесная 
порода

Фоновые 
условия

Расстояние от источника загрязнения, км
СУМЗ КМЗ ПКЗ

1,3 2,5 4,5 7 1 2 3 4 1 2 3 4
Береза 50 54,5 35,7 36,4 60 - - - - - - - -
Сосна - - - - - 60 10 10 16,7 9.1 0 18,2 0
Ель 22,6 45,5 27,3 10 18,2 - - - - - - - -
Пихта 10 58,3 90 60 45,5 - - - - - - - -
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3. Состояние ксиломикокомплексов 
в районе экспериментальной 
безотходной нефтедобычи, 
регламентированной 
хозяйственной деятельности  
и рекреации

Микологические	 исследования	 проводи-
лись	 в	 южной	 части	 Советского	 района	 Ханты-
Мансийского	 автономного	 округа	 на	 территории	
природного	 парка	 «Кондинские	 озера»,	 которая	
согласно	 ботанико-геграфическому	 районирова-
нию	относится	к	Кондо-Сосьвинской	среднетаеж-
ной	 провинции	 (Растительный	 покров	….,	 1985).	

Ограниченное	природопользование	на	территории	
приодного	парка	включает	опытно-промышленную	
безотходную	 добычу	 нефти	 предприятием	 ТПП	
«Урайнефтегаз»	на	месторождении	«Тальниковое»,	
рубки	ухода	за	лесом,	туризм,	сбор	дикоросов,	лю-
бительскую	 охоту	 и	 рыбную	 ловлю.	 Кроме	 того,	
природные	 комплексы	 парка	 «Кондинские	 озера»	
используются	 как	 традиционные	 места	 массово-
го	 отдыха	 населения.	 Исследование	 состояния	
комплексов	 ксилотрофных	 грибов	 охраняемой	
территории	 было	 выполнено	 в	 2004	 –	 2007	 гг.	 в	
естественных	сосновых	лесах	различных	возраст-
ных	групп	в	той	или	иной	степени	подверженных	
антропогенному	воздействию	 (Ставишенко,	 2008)	
(табл.	13).

Таблица 13
Характеристика исследованных участков леса.

Индекс ПП Тип леса Группа возраста 
древостоя

Типы воздействия

1 2 3 4

1 Сосняк	зеленомошно-
лишайниково-брусничный

Спелые,	
приспевающие

Слабая	рекреационная	нагрузка,	ранее	
проводилась	подсочка	деревьев	(условный	
контроль)

2 Сосняк	лишайниково-
брусничный

Спелые,	
приспевающие

Слабая	рекреационная	нагрузка,	ранее	
проводилась	подсочка	деревьев	(условный	
контроль)

3
Северный	пляж		
у	оз.	Арантур

Сосняк	бруснично-
лишайниковый,	сосняк	
мелкотравный

Спелые,	
приспевающие

Высокая	рекреационная	нагрузка	(отпад	
представлен	исключительно	пнями),	
проезд	автотранспорта,	ранее	проводилась	
подсочка	деревьев

4
место	отдыха		
у	оз.	Понтур

Сосняк	бруснично-
лишайниковый,	сосняк	
зеленомошно-багульниковый

Приспеваю-	щие,	
средневоз-растные

Умеренная	рекреационная	нагрузка,	рубки	
ухода	за	лесом,	проезд	автотранспорта.	
Древостой	пройден	низовым	пожаром

4′
место	отдыха		
у	оз.	Понтур

Сосняк	бруснично-
лишайниковый

Приспевающие	 Умеренная	рекреационная	нагрузка,	рубки	
ухода	за	лесом,	проезд	автотранспорта.	
Древостой	пройден	низовым	пожаром

4′′
место	отдыха		
у	оз.	Понтур

Сосняк	бруснично-
лишайниковый

Приспевающие Умеренная	рекреационная	нагрузка,	ранее	
проводилась	подсочка	деревьев,	проезд	
автотранспорта.	Древостой	пройден	
низовым	пожаром

4′′′
место	отдыха		
у	оз.	Понтур

Сосняк	бруснично-
лишайниковый

Приспевающие Умеренная	рекреационная	нагрузка,	ранее	
проводилась	подсочка	деревьев,	проезд	
автотранспорта.	Древостой	пройден	
низовым	пожаром

5
Детский	
спортивно-
оздоровительный	
лагерь	вблизи		
оз.	Арантур

Сосняк	багульниково-
ягодниковый		
(брусника.	голубика),	сосняк	
лишайниковый

Приспевающие,	
средневозрастные

Высокая	рекреационная	нагрузка,	
строительство,	проезд	автотранспорта
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Окончание табл. 13
1 2 3 4

6
деревня	вблизи	оз.	
Арантур

Сосняк	зеленомошно-
лишайниковый,	небольшой	
участок	сосняка	
зеленомошно-сфагнового

Приспеваю-щие,	
средневоз-растные,	
отдельно	стоящие	
спелые	деревья

Высокая	рекреационная	нагрузка,	
строительство,	проезд	автотранспорта.	
Древостой	местами	пройден	низовым	
пожаром.

7
стоянка	рыбаков	у	
оз.	Понтур

Сосняк	высокотрав-
ный;	ельник	мелкотравный

Спелые	 Слабая	рекреационная	нагрузка

8	
кустовая	скважина
К-16

Сосняк	бруснично-
лишайниковый,	местами-
сосняк	зеленомошно-
багульниковый

Приспеваю-щие,	
средневоз-растные

Нефтедобыча,	ранее	проводилась	
подсочка	деревьев,	проезд	автотранспорта	

9	
кустовая	скважина
К-28

Сосняк	бруснично-
лишайниковый

Приспеваю-щие,	
средневоз-растные

Нефтедобыча,	проезд	автотранспорта	

10
кустовая	скважина
К-29

Сосняк	бруснично-
лишайниковый

Приспеваю-щие,	
средневоз-растные

Нефтедобыча,	проезд	автотранспорта

11
дожимная	насосная	
станция	(ДНС)

Сосняк	бруснично-
лишайниковый

Средневоз-растные,	
отдельно	стоящие	
перестойные	
деревья

Нефтедобыча,	проезд	автотранспорта,	
строительство,	хозяйственная	рубка	леса.	
Древостой	местами	пройден	низовым	
пожаром.

12
кустовая	скважина	
К-14

Сосняк	бруснично-
лишайниковый,	местами-
сосняк	зеленомошно-
багульниковый

Средневоз-
растные,	
молодняки

Нефтедобыча,	проезд	автотранспорта.	
Древостой	пройден	низовым	пожаром.	

Примечание.	4′,	 4′′,	 4′′′	 -	 в	2006	и	2007	 гг.	исследовались	дополнительные	участки	леса	у	разных	стоянок	рыбаков	
вблизи	оз.	Понтур.

Основные	ценопараметры	ксиломикокомплек-
сов	 охраняемой	 территории	 парка	 на	 участках	
леса	в	условно	фоновых	районах	и	в	подвергаю-
щихся	 повышенным	 антропогенным	 нагрузкам	
районах	приведены	в	табл.	14.

Согласно	полученным	за	время	исследований	
данным,	 на	 участках	 леса	 в	 районах	 рекреации	
и	 добычи	 нефти	 видовой	 состав	 ксилотрофных	
грибов	обеднен,	в	сравнении	с	условно	фоновы-
ми	условиями	(ПП1,	ПП	2).	Высокое	видовое	бо-
гатство	ксилотрофных	грибов	на	участке	сосняка	
высокотравного	и	ельника	мелкотравного	(ПП	7)	
в	большей	степени	связано	с	уникальностью	этих	
биотопов.

Наибольшее	 снижение	 генеративной	 актив-
ности	 ксилотрофных	 грибов	 в	 районе	 рекреа-
ционного	 воздействия	отмечено	на	 участке	леса	
вблизи	 Северного	 пляжа	 у	 оз.	 Арантур	 (ПП	 3),	
где	весь	отпад	представлен	в	виде	пней,	посколь-
ку	вся	валежная	древесина	регулярно	собирается	
населением	для	разведения	костров.	В	районе	не-
фтедобычи	 максимальное	 снижение	 генератив-

ной	активности	ксилотрофных	грибов	выражено	
вблизи	кустовой	скважины	К-29	(ПП	10).

Поскольку	 древесина	 является	 основным	 ре-
сурсом	для	роста	и	развития	ксилотрофных	гри-
бов,	 оценка	 ценотической	 генеративной	 актив-
ности	 была	 дополнена	 сведениями	 о	 состоянии	
деструкции	 отпада	 на	 исследуемых	 участках	
леса	за	период	наблюдений	(рис.	6).	В	сосновых	
древостоях	 исследуемого	 района	 преобладают	
боры-беломошники,	 в	 которых	 количество	 есте-
ственного	отпада	невелико,	и	большая	его	часть	
находится	на	поздних	этапах	деструкции	(IV,	V).	
Однако	вследствие	ветровала	2006	г.	к	концу	на-
блюдений	 резко	 возросла	 доля	 отпада	 ранних	
этапов	 разложения	 на	 участке	 леса	 в	 условно	
фоновых	 условиях	 (ПП	 1).	 Следует	 отметить,	
что	спелый	и	перестойный	древостой	на	данном	
участке	 территории	ранее	пройден	подсочкой,	и	
у	более	55%	вываленных	и	обломанных	деревьев	
обнаружены	стволовые	гнили.

Увеличение	 запасов	 отпада	 на	 ранних	 стади-
ях	разложения	(I,	II,	III)	на	участках	леса	в	в	зоне	
рекреации	и	нефтедобычи	обусловлено	главным	
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образом	хозяйственной	деятельностью:	рубкой	и	
повреждением	 деревьев.	 Особенно	 велика	 доля	
отпада	 ранних	 стадий	 разложения	 на	 участках	
леса	 вблизи	 Северного	 пляжа	 оз.	 Арантур	 (ПП	
№3)

Ценотическая	 конкурентная	 активность	 в	
микобиоте	 участков	 леса	 в	 зоне	 антропогенно-
го	 воздействия	 в	 большинстве	 случаев	 сниже-
на,	в	сравнении	с	фоновой.	В	зоне	воздействия	
рекреационных	 нагрузок	 максимальная	 конку-
рентная	 активность	 видов,	 в	 сравнении	 с	 фо-
новыми	 условиями,	 отмечена	 на	 участке	 леса	
вблизи	 стоянки	 рыбаков	 на	Мысе	 Еловый	 (ПП	
№7),	что	скорее	всего	является	отражением	бо-
лее	 благоприятных	 лесорастительных	 условий.	
Минимальная	 конкурентная	 активность	 отме-
чалась	в	микобиоте	участков	леса	вблизи	места	
отдыха	у	оз.	Арантур	(ПП	№3)	и	кустовой	сква-
жины	К-14	(ПП	№12).

Увеличение	фитопатогенной	активности	в	ми-
кобиоте	 участков	 спелых	 и	 перестойных	 лесов	
парка,	 скорее	 всего,	 обусловлено	 проводимой	
ранее	подсочкой	деревьев	и	естественным	старе-
нием	древостоя.	Однако,	не	смотря	на	достаточно	
высокую	фитопатогенную	активность	 в	 условно	
фоновой	зоне	(ПП	1,	ПП	2)	(табл.	14),	рост	дан-
ного	показателя	в	2-3	раза	в	рекреационной	зоне	
(ПП	3,	ПП	4,	ПП	5)	прямо	указывает	на	превы-
шение	антропогенной	нагрузки.

Анализ	 ценотической	 структуры	 комплексов	
ксилотрофных	 грибов	 парка	 позволил	 выявить	
виды,	 увеличивающие	 численность	 при	 антро-
погенном	 воздействии.	 При	 появлении	 допол-
нительного	 древесного	 субстрата	 в	 результате	
строительных	работ,	хозяйственных	рубок,	разве-
дения	костров	и	пожаров	 возрастает	 активность	
пионерных	 колонизаторов	 отпада:	 RK-стратегов	
Dichomitus squalens,	 Gloeophyllum sepiarium,	

Таблица 14
Динамика основных характеристик комплексов ксилотрофных грибов природного парка 

«Кондинские озера

Год  
исследований

№ ПП
1 2 3 4* 5 6 7** 8 9 10 11 12

Видовое богатство, количество видов
2004 13 11 6 7 10 11 - 11 8 10 10 9
2005 21 13 10 14 16 18 35 15 11 12 10 11
2006 16 12 5 6/12 12 11 - 11 11 14 15 8
2007 16 13 6 7 13 9 - 17 12 7 12 7

Численность видов, шт./100 ед.субстрата
2004 27,5 23,5 20,3 31,6 24,6 30,5 - 43,5 13,9 29,3 45,7 42,6
2005 16,6 31,1 24,4 36,9 24,4 42,3 113 25,6 21,1 23 39,7 19,4
2006 38,9 35,8 18,3 11,8/35 33,5 35,2 - 65,1 37,5 24,6 56,3 42,7
2007 27,1 23,5 16,8 28,4	 42,6 21,8 - 40,3 17,8 11,3 34,1 12,5

Доля грибов в многовидовых микоценоячейках, %
2004 14,3 24 0 16,7 13,8 16,7 - 24 0 29,2 17,8 14
2005 16 30 6,9 17,7 16,4 23,8 59,8 9,8 18,6 16,2 8,7 8
2006 58,5 29,6 0 0/29,2 27,3 3,4 - 37,1 32,5 46,7 17,1 36,6
2007 35,6 32,5 11,1 0 16,3 16,2 - 25,9 19,1 10 27,4 0

Доля фитопатогенных видов, %
2004 10,7 8 53,3 10 3,6 0 - 0 8,6 4,2 0 2,3
2005 4 3 48 9,7 12,2 0 4,6 2,4 2,3 8,1 0 4
2006 6,2 16,7 63,6 54,5/26,8 20,0 0 - 0 5,0 0 0 2,4
2007 17,8 20 66,7 42 44,9 0 - 1,9 9,5 20 0 0

Примечание.	
*	–в	2006	г.	исследованы	дополнительные	участки	леса;	
**	–на	участке	леса	ПП	7	в	2004,	2006,	2007	гг.	исследования	не	проводились.
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Trichaptum fuscoviolaceum, Skeletocutis amor-
pha,	 психроксеротолерантного	 и	 пирофильного	
Antrodia xantha. Постоянное	 повреждение	 дере-
вьев	и	 обеднение	разнообразия	и	 обилия	 сапро-
трофного	комплекса,	способствуют	значительно-
му	росту	численности	фитопатогена	Porodaedalea 
pini,	 в	 особенности	 выраженному	 на	 участках	
леса	вблизи	Северного	пляжа	оз.	Арантур	(ПП	3).	
На	участках	леса	возле	хозяйственных	сооруже-
ний	обнаружены	синантропные	виды:	Fibroporia 
vailantii, Serpula himantioides.	Возрастание	арид-
ности	местообитаний	в	районе	нефтедобычи	обу-
словливает	 увеличение	 активности	 Coniophora 
arida.

4. Функциональная структура 
ксиломикокомплексов в градиенте 
высотной зональности

Микологические	исследования	проводились	на	
Среднем	и	Северном	Урале	в	естественных	южно-	
и	среднетаежных	лесах	в	градиенте	высотной	зо-
нальности	 горных	 массивов	 Большой	 и	 Малый	
Сутук	и	Денежкин	Камень	(Ставишенко,	2005).

В	 высотно-топографическом	 градиенте	 гор-
ного	 массива	 Большой	 и	 Малый	 Сутук	 были	
исследованы	 участки	 верхнего	 подпояса	 суб-
неморальных	 и	 нижнего	 подпояса	 умеренно-
бореальных	 горных	 лесов:	 ельник	 нагорный	
(вершина,	699	м	у.м.),	пихто-ельник	высокотравно-
крупнопапоротниковый	(вершина,	576	м	у.м.),	ель-
ник	высокотравно-крупнопапоротниковый	(склон,	
585	м	у.м.),	ельник	крупнопапоротниковый	(склон,	
540-535	м	у.м.),	ельник	зеленомошно-хвощевый	и	
мелкотравный	(подножье,	396-390	м	у.м.).

В	 высотном	 градиенте	 горного	 массива	
Денежкин	 Камень	 исследованы	 участки	 в	 под-
гольцовом	 и	 горно-лесном	 поясах:	 кедровые	
редкостойные	 мелколесья,	 березовые	 криволе-
сья,	 елово	 пихтовые	 густо	 сомкнутые	мелколе-
сья	(800-650	м	у.м.),	сосновые	и	сосново-еловые	
ягодниковые	 леса	 (530-505	 м	 у.м.),	 сосново-
еловые	 высокотравные	 и	 мелкотравные	 леса	
(335-305	м	у.м.).

В	результате	исследований	на	участках	леса	в	
градиенте	 высотной	 зональности	 горных	масси-
вов	Большой	и	Малый	Сутук	и	Денежкин	Камень	
был	описан	таксономический	состав	и	выявлены	
основные	 количественные	характеристики	пара-

Рис. 6.	Состояние	деструкции	отпада	на	исследуемых	участках	леса	в	природном	парке	
«Кондинские	озера»	(по	годам	наблюдений).		

I-V	–этапы	деструкции
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метров	 функциональной	 структуры	 комплексов	
ксилотрофных	 грибов	 (табл.	 15,	 16).	На	 основа-
нии	полученных	данных	установлено,	что	генера-
тивная	и	конкурентная	активность	ксилотрофных	
грибов	 в	 высотном	 градиенте	 горных	 массивов	
Большой	 и	 Малый	 Сутук	 и	 Денежкин	 Камень	
ослабевают	с	увеличением	высоты	рельефа,	а	фи-
топатогенная	активность,	напротив,	–	возрастает	
(табл.	15,	16).

Т.е.	с	повышением	высоты	рельефа	и	ухудше-
нием	лесорастительных	условий	в	элювиальных	
и	 транзитных	 биотопах	 увеличивается	 актив-
ность	фитопатогенного	компонента	микобиоты,	а	
с	понижением	высоты	рельефа	к	аккумулятивным	
биотопам	происходит	возрастание	активности	са-
протрофного	компонента	микобиоты	и	межвидо-
вой	конкуренции.

При	этом	следует	отметить,	что	из-за	неболь-
ших	запасов	отпада	на	высоких	участках	рельефа	
в	подгольцовом	поясе	(г.	Денежкин	Камень,	высо-
та	800	–	650	м	у.м.),	конкуренция	ксилотрофных	
грибов	за	древесный	субстрат	несколько	повыша-
ется.	На	высоких	участках	рельефа	подгольцово-
го	пояса	в	хвойных	микоконсорциях	не	были	най-
дены	базидиомы	фитопатогенных	 видов	 грибов,	
что	может	быть	обусловлено	физиологическими	
особенностями	 деревьев	 низкобонитетных	 дре-
востоев	(плотная	древесина,	небольшой	диаметр	
ствола).

На	 больших	 высотах	 (800	м,	 750	м)	 в	 хвой-
ных	микоконсорциях	 подгольцового	 пояса	 пре-
обладают	 виды	 с	 пленчатыми	 и	 арахноидными	
базидиомами,	развивающимися	в	нижней	сопри-
касающейся	 с	 почвой	 части	 валежных	 стволов	
(Stereum sunguinolentum, Vesiculomyces citrinus 
и др.).	 В	 лиственных	микоконсорциях	 в	 биото-
пах	высоких	участков	рельефа	преимуществен-
но	остаются	виды,	 способные	развиваться	вну-
три	 ствола	 живого	 дерева	 –	 в	 обособленных	 и	
более	 оптмальных,	 по	 сравнению	 с	 внешними,	
температурно-влажностных	 условиях	 (Inonotus 
obliquus, I. rheades, Piptoporus betulinus, Phellinus 
cinereus).

Максимальное	таксономическое	разнообразие	
хвойных	 микоконсорций	 в	 высотном	 градиенте	
горного	массива	Большой	и	Малый	Сутук	отме-
чено	в	транзитных	биотопах	склонов,	где	лучше	
сохранились	участки	девственных	темнохвойных	
лесов.	 В	 высотном	 градиенте	 горного	 массива	
Денежкин	 Камень	 таксономическое	 разнообра-
зие	 хвойных	 микоконсорций	 наиболее	 высоко	 в	
лесном	 поясе,	 особенно	 в	 аккумулятивных	 био-
топах	подножий.	Видовое	богатство	лиственных	
микоконсорций	 также	 высоко	 в	 акумулятивных	
местообитаниях	подножий	гор,	а	увеличение	это-
го	 показателя	 на	 плато	 нагорных	 террас,	 скорее	
всего,	 связано	 с	 большим	 распространением	 в	
древостое	лиственных	деревьев.

Таблица 15
Основные характеристики комплексов ксилотрофных грибов в зональном градиенте  

горного массива Денежкин Камен

Характеристики Консорции Высота рельефа, м у.м.
800 750 710 650 530 505 335 305

Количество
видов

Хвойные 5 5 9 13 10 12 19 19
Лиственные 9 16 15 15 7 10 11 13

Численность	
ксилотрофных	грибов,	
шт./100	ед.субстрата

Хвойные 19,1
/21

9,9
/19,6

20,0
/30,7

34,3
/30,7

31,5
/29,2

37,8
/24,3

68,5
/57,1

80,2
/86,3

Лиственные 13,7
/37,1

18,9
/40,5

52,4
/71,7

63,6
/96,8

90,5
/100

65,3/
78,6

104,4
/100

126,9
/97,5

Доля	ксилотрофных	
грибов	в	многовидовых	
микоценоячейках,	%

Хвойные 15,4
/0

0
/0

40,0
43,5

29,4
/22,2

27,6
/25,8

32,3
/23,5

43,4
/35,7

45
/47,6

Лиственные 28,6
/0

16,7
/13,3

18,2
/30,3

37,1
/40

28,9
/45,5

31,2
/31,8

44,7
/46,9

49
/41

Доля	фитопатогенных	
ксилотрофных	грибов,	%

Хвойные 0
/0

0
/9,1

0
/4,3

0
/0

10,3
/3,2

6,5
/0

4
/0

4,3
/0

Лиственные 14,3
/7,6

12,5
/13,3

0
/9,1

20
/13,3

10,5
/9,1

6,3
/6,8

6,4
/9,7

6,1
/2,6

Примечание.	В	числителе	–данные	2004	г.,	в	знаменателе	–2005	г.
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Заключение

Антропогенные	 воздействия	 (нефтедобыча,	
аэротехногенные	 загрязнения,	 хозяйственные	
рубки,	 рекреация)	 на	 лесные	 экосистемы,	 как	 и	
ухудшение	 природно-климатических	 условий	 в	
высотно-зональном	 градиенте	 обусловливают	
снижение	 таксономического	 разнообразия,	 по-
давление	 генеративной	 и,	 как	 следствие,	 конку-
рентной	 активности	 ксилотрофных	 грибов.	 В	
этой	 связи,	 накопление	 в	 лесных	 ценозах	 боль-
ших	 запасов	 отпада	 ранних	 этапов	 разложения	
может	 служить	 одним	 из	 показателей	 снижения	
микогенной	активности	и	деградации	лесной	ми-
кобиоты.

Ухудшение	 лесорастительных	 условий	 под	
действием	неблагоприятных	климатических	фак-
торов	при	повышении	высоты	рельефа	или	в	ре-
зультате	 антропогенных	 воздействий	 оказывает	
влияние	 на	 усиление	 активности	 фитопатоген-
ного	компонента	микобиоты	лесных	экосистем	и	
увеличение	фаутности	древостоя.

Под	 влиянием	 антропогенных	 воздействий	 и	
при	 ухудшении	 природно-климатических	 усло-
вий	 в	 лесной	 микобиоте	 возрастает	 активность	
некоторых	 характерных	 для	 ранних	 этапов	 раз-
ложения	древесины	эксплерентных	и	экологиче-
ски	 пластичных	 видов	 грибов.	 В	 пессимальных	
условиях	 обитания	 (высокие	 участки	 рельефа,	

участки	 леса	 вблизи	 промышленных	 предприя-
тий)	 в	 микокомплексах	 преобладают	 виды	 с	 ко-
роткоживущими	 ресупинатными	 пленчатыми	 и	
арахноидными	плодовыми	телами,	развивающи-
мися	преимущественно	в	соприкасающихся	с	по-
чвой	нижних	частях	субстрата	и	фитопатогенные	
виды,	обособленные	в	древесине	живого	дерева	в	
более	благоприятной,	по	сравнению	с	внешними	
условиями,	среде.
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Таблица 16
Основные характеристики комплексов ксилотрофных грибов в зональном градиенте  

горного массива Большой и Малый Сутук

Характеристики Консорции Высота рельефа, м у.м.
699 576 585 540-535 390 396

Количество	
видов

Хвойные 14 26 30 29 24 23
Лиственные 13 5 - 9 16 15

Численность	
ксилотрофных	грибов,	
шт./100	ед.субстрата

Хвойные 49,5
/38

80,6
/82

98,9
/69,9

104,7
/109,7

158,5
/156,8

154,5
/143,5

Лиственные 66,7
/121,7

-
/-

116,7
/-

100
/136,3

214,3
/169,2

113,2
/117,5

Доля	ксилотрофных	
грибов	в	многовидовых	
микоценоячейках,	%

Хвойные 35,4
/39,1

56,5
/49

57,1
/59,3

61,9
/57,3

77,5
/74,8

69,6
/71,7

Лиственные 30
/53,6

-
/-

42,9
/-

66,7
/66,7

66,7
/68,2

41,6
/45

Доля	фитопатогенных	
ксилотрофных	грибов,	
%

Хвойные 2,2
/2,2

4,6
/3

2,2
/3,5

0,7
/0,9

2,1
/0

0
/0

Лиственные 15
/14,3

-
/-

0
/-

0
/0

0
/9,1

3,9
/2,5

Примечание.	В	числителе	–данные	2004	г.,	в	знаменателе	–2005	г.
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В. Г. Стороженко

СтРуКтуРа И фуНКцИИ  
ГРИбНОГО КОМПЛЕКСа  
ЛЕСНОГО бИОГЕОцЕНОза
Аннотация:	 Доказывается правомерность выделения грибной биоты лесов в структуру ценотического уровня на 

основе присутствия в её строении морфологических, экологических и функциональных характеристик, 
которые рассматриваются с макротопических и социальных позиций. Социальная функция грибной 
биоты определяется как гиперфункция, направленная на формирование наиболее оптимальных 
структур лесных сообществ.

Ключевые	слова:	 лесной микоценоз, социальная функция, структура лесного сообщества

V. G. Storozhenko

struCture and funCtion  
of fungai Communities  
of forest biogeoCoenosis
Summary:	 author described morphological, ecological and functional structures of forests mycocenosis and pick out 

mycolevels, micromycocenosis and mycosinusions in morphological and ecological structures of forest 
mycocenos. In functional structures he pick out position of individual and social measuring of fungal 
communities. author demonstrate, what social function of fungal biot be able represent as a hyperfunction 
by forming of structures forest communities.

Keywords:	 forest mycocenosis, social function, structures of forest communities

	 Лесную	 экосистему	 в	 лесоведении	 принято	
рассматривать	как	сообщество	автотрофов	и	ге-
теротрофов,	 объединенных	 в	 единый	 организм,	
социальную	 структуру,	 в	 которой	 количествен-
ный	 состав	 и	 функциональные	 задачи	 всех	 ее	
участников	 взаимообусловлены	 консортивны-
ми	 связями.	 Грибная	 гетеротрофная	 компонен-
та	 лесного	 биогеоценоза	 является	 одной	 из	 его	
важнейших	 структур,	 отвечающей	 за	 процессы	

утилизации	биомассы	и	принимающей	непосред-
ственное	участие	в	формировании	других	струк-
тур	 лесного	 сообщества.	 Если	 первый	 тезис	 не	
оспаривается,	 то	 второй	 –	 формирующая	функ-
ция	 грибной	биоты	–	подвергается	 сомнению	и	
нередко	отрицанию.	Между	тем	именно	задачам	
формирования	 структур	 сообществ	 автотрофов	
обязана	 существованию	 в	 биоте	 грибных	 гете-
ротрофов	обширная	группа	грибов,	обладающих	
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свойствами	паразитизма,	факультативного	сапро-
фитизма	и	факультативного	паразитизма.	Задачи	
утилизации	биомассы	лесов	и	задачи	формирова-
ния	структур	автотрофов	в	общем	функциониро-
вании	грибной	биоты	тесно	переплетены	между	
собой	и	связаны	со	структурой	самого	грибного	
сообщества.	 Прежде	 чем	 приступать	 к	 изложе-
нию	наших	позиций	по	определенным	выше	по-
ложениям,	необходимо	утвердиться	в	понимании	
того,	 что	 грибная	 биота	 лесов	 в	 иерархии	 био-
геоценозов	занимает	равноправное	положение	с	
другими	структурами	лесного	сообщества,	в	том	
числе	 с	 фитоценозом,	 и	 также	 рассматривается	
как	ценоз.

Грибная биота – структура 
ценотического уровня

Тезис	о	том,	является	ли	грибная	биота	лесов	
самостоятельной	структурой	или	ее	следует	счи-
тать	одним	из	консортов,	входящих	в	фитоценоз,	
дискутируется	до	сих	пор	особенно	в	среде	гео-
ботаников.	А	между	тем	один	из	основоположни-
ков	геоботаники	и	биогеоценологии	В.Н.Сукачев	
(1961),	описывая	строение	лесного	биогеоценоза	
выделял	в	его	структуре	наряду	с	фитоценозом,	
зооценозом	 и	 микробоценоз,	 в	 состав	 которого	
основной	 компонентой	 входят	 грибы	 и	 грибо-
подобные	 организмы.	В	 современной	 трактовке	
гетеротрофный	 комплекс	 определяется	 как	 ми-
коценоз.	 	Микоценоз	входит	в	состав	био-
геоценоза	 как	 самостоятельная	 структура	 и	 это	
положение	 доказывается	 таксономической	 обо-
собленностью	 грибов	 как	 отдельного	 царства,	
обоснованной	 макротаксономическим	 делени-
ем	биоты	Земли	 (Кусакин,	Дроздов,	1994,	1998;	
Cavalier-Smith,	 1995;	 Margulis,	 Schwartz,	 1982	
и	 др.),	 присутствием	 в	 его	 структуре	 морфоло-
гического,	 экологического	 и	 функционального	
строения	(Стороженко,	1992,	2007)	и	той	ролью,	
которую	он	играет	как	утилизатор	биомассы,	на-
ращиваемой	 автотрофами.	 Соглашаясь	 с	 такой	
трактовкой	 положения	 грибной	 биоты	 в	 струк-
турах	 лесного	 биогеоценоза,	 можно	 приступать	
к	более	подробному	освещению	выдвинутых	по-
ложений.

Структура лесного микоценоза

Как	 известно	 лесное	 сообщество,	 тем	 более	
сообщество	эволюционного	развития,	имеет	зако-
номерно	определенное	строение,	которое	расчле-
няется	на	биогеогоризонты	и	синузии	вертикаль-
ной	 и	 горизонтальной	 структур	 как	 надземной,	

так	и	подземной	частей	фитоценоза.	Весь	объем	
биомассы	фитоценоза	 в	 то	 же	 время	 является	 в	
разные	 периоды	 его	 жизни	 субстратом	 для	 ге-
теротрофной	 компоненты	 лесного	 сообщества.	
Грибы	очень	тесно	«встроены»	в	структуры	фи-
тоценозов	 по	 их	 морфологическому,	 экологиче-
скому	и	функциональному	строению	и	понятно,	
что	вся	грибная	биота	лесного	сообщества	имеет	
все	признаки	такого	же	строения.	Определенные	
группы	 грибов	 трофически	 и	 топически	 «при-
вязаны»	 к	 структурам	 биогоризонтов	 и	 синузий	
автотрофов,	образуют	микогоризонты	и	микоси-
нузии	(Стороженко,	2007)	и	ни	одна	из	них	не	мо-
жет	 заменить	другую.	В	 то	же	время	некоторые	
группы	 грибов	 имеют	 довольно	 значительную	
степень	 свободы	в	пищевой	 специализации,	 что	
позволяет	им	создавать	переходные	зоны	трофо-
топического	присутствия.

Морфологическое строение	 микоценоза	 рас-
членяется,	вслед	за	морфологическим	строением	
фитоценоза,	как	субстратной	основы	гетеротроф-
ных	 организмов,	 на	 вертикальное	 (стратифика-
ция)	 и	 горизонтальное	 (мозаичность).	 В	 верти-
кальном	 строении	 можно	 отметить,	 во-первых,	
непрерывность	представленности	грибов	по	всем	
горизонтам	(слоям)	древесного	полога,	во	вторых,	
определенную	 последовательность	 в	 сменяемо-
сти	видов,	относящихся	к	различным	группам	по	
типу	 питания,	 по	 вертикальной	 структуре	 дере-
вьев.	Эта	последовательность	легко	определяется	
в	микогоризонты	(рис.1).

Представленное	расчленением	микоценоза	от-
нюдь	не	означает	обособленность	групп	грибов,	
относящихся	к	различным	микогоризонтам.	В	со-
ставе	каждой	из	приведенных	выше	групп	грибов,	
присутствуют	виды	по	 типу	питания	 способные	
заполнять	переходные	позиции.	Иными	словами,	
в	микоценозе	все	группы	грибов,	относящихся	к	
различным	 микогоризонтам,	 связаны	 в	 единый	
комплекс	трофическим	цепями	и	топически	име-
ют	общего	хозяина	на	разных	стадиях	его	онтоге-
неза	и	разложения.	

В	 горизонтальном	 строении	 микоценоз	 рас-
членяется	на	отдельные	мозаики,	которые,	одна-
ко,	не	повторяют,	границы	микроценоза	фитоце-
ноза.	 Элементарной	 единицей	 горизонтальной	
структуры	 микоценоза	 можно	 признать	 отдель-
ное	растение	фитоценоза,	ствол	древесного	отпа-
да,	пень	или	их	фрагменты,	заселенные	грибами.	
Эту	 элементарную	 единицу	 можно	 представить	
как	микромикоценоз.	Микромикоценоз	–	это	ком-
плекс	грибов,	зачастую	вмещающий	в	себя	разно-
родные	группы	грибов,	отличающихся	от	других	
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Рис. 1.	Схематическое	изображение	
морфологической	структуры	лесного	

биогеоценоза

микромикоценозов	экобиологическими	свойства-
ми,	но	объединенных	общим	субстратом

В	том	случае,	когда	какой-то	возбудитель,	об-
ладающий	 высокой	 агрессивностью	 и	 патоген-
ностью,	 распространяется	 по	 площади	 лесного	
биогеоценоза	и	поражает	многие	растения,	обра-
зуя	очаги	поражения,	границы	микромикоценоза	
логично	расширить	до	границ	очага	поражения.

Экологическое строение	 микоценоза,	 как	 и	
морфологическое,	следут	рассматривать	в	контек-
сте	 строения	 фитоценоза,	 в	 котором	 элементар-
ной	структурной	единицей	экологического	строе-
ния	 принято	 считать	 синузию.	 Следуя	 за	 таким	
расчленением	можно	говорить,	что	элементарной	
структурной	 единицей	 экологического	 строения	
микоценоза	является	микосинузия.	В	описанном	
выше	 микромикоценозе	 может	 присутствовать	
несколько	микосинузий.	Например,	если	отдель-
ное	 дерево	 или	 ствол	 (или	 его	 фрагмент)	 дре-
весного	 отпада,	 или	 пень	 рассматривается	 нами	
как	микромикоценоз	в	горизонтальном	строении	
микоценоза,	то	на	каждом	таком	субстрате	может	
присутствовать	 несколько	 объединенных	 общим	
субстратом,	но	обособленных	друг	от	друга	оча-
гов	 функционирования	 грибных	 возбудителей	
болезней.	На	одном	дереве	может	присутствовать	
раковая	 рана,	 вызванная	 комплексов	 грибов	или	
одним	видом	гриба,	обособленные	друг	от	друга	
стволовая,	комлевая	или	корневая	гнили	вызван-
ные	 различными	 видами	 дереворазрушающих	
грибов.	

Микосинузии,	 как	 и	 растительные	 синузии,	
можно	 квалифицировать	 по	 различным	 при-

знакам,	 как	 пространственным,	 временным,	 ка-
чественным,	 количественным.	 В	 вертикальном	
строении	 выделяются	 микосинузии	 микогори-
зонтов,	в	горизонтальном	строении	микосинузии	
микромикоценозов	 микоценоза.	 По	 типу	 пита-
ния	 грибов,	 образующих	 микосинузии,	 выделя-
ются	 микосинузии	 паразитной,	 факультативной,	
сапротрофной,	 симбиотрофной	 групп	 грибов.	
Микосинузиии	 облигатных	 паразитов	 можно	
встретить	 в	 микогоризонте	 фотосинтезирующе-
го	 слоя,	 микосинузии	 грибов	 факультативной	
группы	 –	 в	 микогоризонте	 стволового	 слоя,	 ми-
косинузии	сапротрофной	группы	грибов	–	в	ми-
когоризонте	 ксилотрофов	 валежа,	 микосинузии	
симбиотрофной	группы	–	в	микогоризонте	корне-
вого	слоя.

По	 времени	 функционирования	 различаются	
микосинузии	 кратковременные	 (например,	 дей-
ствующие	в	течение	одного	вегетационного	пери-
ода),	периодически	повторяющиеся,	длительного	
действия,	ограниченные	во	времени	интервалом	
жизни	 дерева,	 периодом	 разложения	 валежного	
ствола	и	т.д.	

Таким	 образом,	 можно	 вполне	 определнно	
утверждать,	 что	 структура	 микоценоза	 лесного	
биогеоценоза	по	морфологическим	и	экологиче-
ским	параметрам	занимает	все	его	пространство,	
насыщена	грибами	различных	групп	по	типу	пи-
тания	и	взаимоотношениям	с	автотрофами,	обра-
зующими	единый	сложный	комплекс.	

Эволюционно	все	грибное	сообщество	лесно-
го	 биогеоценоза	 в	 представленном	 структурном	
содержании	 запрограммировано	 на	 выполнение	
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ряда	важнейших	задач,	в	конечном	счете	обеспе-
чивающих	один	из	основных	гетеротрофных	ци-
клов	в	круговороте	вещества	и	энергии	и	лесных	
экосистемах.

В	 функциональном	 плане	 лесной	 микоценоз	
можно	 рассматривать	 с	 позиций	 структурного 
измерения,	с	позиций	макротопического (геогра-
фического) измерения	 и	 с	 позиций	 социального 
измерения.

Функциональная структура	 микоценоза	 в	
элементарном	 объеме	 рассматривается	 как	 кон-
сорция.	В	классическом	понимании	консорция	–	
это	 «сочетание	 популяций	 высшего	 растения….	
со	 связанными	 с	 этими	 высшими	 растениями	
популяциями	 низших	 растений	 и	 животных»	
(Лавренко,	 1959),	 в	 нашем	 случае	 –	 гриба	 (или	
комплекса	 грибов)	 с	 автотрофом	 (или	 автотро-
фами).	 Грибы,	 обладающие	 в	 разной	 степени	
паразитическими	 или	 факультативными	 свой-
ствами	и	симбиотрофы	относятся	к	консументам.	
Обширная	группа	грибов,	не	связанная	напрямую	
ни	трофически,	ни	топически	с	автотрофами,	но	
осуществляющая	 одну	 из	 важнейших	 функций	
в	 жизни	 биогеоценоза	 и	 составляющая	 трофи-
ческий	 уровень,	 не	 входит	 в	 растительную	 ас-
социацию	и	номинально	не	входит	в	консорцию	
автотрофов.	К	ним	относятся	грибы-сапротрофы	
(или	ксилотрофы),	разлагающие	отмершую	часть	
фитоценоза.	Вероятно,	все	организмы,	в	том	чис-
ле	 и	 грибы,	 трофически	 и	 топически	 связанные	
с	 разложением	 органического	 отпада	 биогеоце-
ноза	и	поэтому	не	входящие	в	состав	консорций	
автотрофов,	целесообразно	выделять	в	специфи-
ческую	консорцию	мортмассы.	Мортмасса	в	био-
геоценозе	может	составлять	отдельную	структу-
ру,	 которая	 обладает	 всеми	 признаками	 ценоза	
(Стороженко,	2008).	

Позиция макротопического (географического) 
измерения объясняет	изменение	состава	и	эколо-
гических	особенностей	видов	и	комплексов	гри-
бов	в	связи	с	географическим	положением	лесных	
массивов.	 При	 этом	 географическое	 положение	
лесов	 связывается	 с	 зональными	 характеристи-
ками	 лесного	 покрова,	 ландшафтными	 особен-
ностями	территорий,	климатическими	особенно-
стями	 регионов,	 присутствием	и	 особенностями	
гидрологической	сети,	положением	над	уровнем	
моря	и	т.д.	

Позицию социального измерения	грибного	со-
общества	 лесного	 биогеоценоза	 можно	 оценить	
как	 наиболее	 сложно	 воспринимаемую,	 неодно-
значную,	но	в	то	же	время	обьясняющую	эволю-
ционное	 предназначение,	 эволюционные	 задачи	
и	возможности	грибной	биоты	лесов.	Во	многом	

ее	содержание	связано	с	нашим	антропоцентри-
ческим	отношением	к	той	роли,	которую	должны	
играть	 грибы	 в	 функционировании	 лесных	 со-
обществ	 и	 сами	 леса	 в	 функционировании	 био-
сферы	и	в	удовлетворении	наших	потребностей.	
Грибы,	 относящиеся	 по	 типу	 питания	 к	 парази-
там,	 факультативным	 сапротрофам	 и	 факульта-
тивным	 паразитам,	 вызывают	 ослабление,	 бо-
лезнь	и	зачастую	гибель	как	отдельных	органов,	
так	 в	 целом	 отдельных	 деревьев.	 Можно	 гово-
рить,	что	как	с	позиций	эволюционного	развития,	
так	 и	 с	 антропоцентрических	 позиций	 грибы	 в	
этом	 случае	 действительно	 выступают	 как	 воз-
будители	 определенных	 заболеваний	 различных	
органов	 субъектов	 фитоценоза.	 Подчеркиваем,	
что	при	этом	мы	говорим	о	поражении	отдельных	
деревьев.

Позицию	 социального	 измерения грибной	
биоты	 следует	 рассматривать	 как	 одно	 из	 про-
явлений	 социальной	 структуры	 всего	 лесного	
сообщества,	которое	развивается	по	определен-
ным	законам	взаимного	функционирования	всех	
его	 членов.	 Грибы	не	 составляют	 здесь	 исклю-
чения,	 рассматриваются	 как	 ценоз,	 в	 котором	
действуют	свои	жесткие	законы,	обусловленные,	
тем	не	менее,	общими	законами	функционирова-
ния	лесного	сообщества.	В	свою	очередь	лесное	
сообщество	как	социальная	структура	в	сукцес-
сионном	 процессе	 «обречено»	 на	 движение	 к	
наиболее	совершенному	состоянию,	это	движе-
ние	эволюционно	«запрограммировано»	и	также	
лежит	в	сфере	социального	развития	лесного	со-
общества.	

Грибы,	 являясь	 гетеротрофной	 структурой	 с	
составом	 грибов,	 обладающих	 различной	 пище-
вой	 специализацией,	 в	 социальном	 устройстве	
леса,	 выполняют	 две	 основные	 функции:	 функ-
цию	 ослабления	 автотрофов	 через	 поражение	
различных	 органов,	 перевода	 определенного	 ко-
личества	автотрофов	из	категории	живых	в	кате-
горию	древесного	отпада	и	функцию	утилизации	
отмершей	биомассы	через	ее	разложение	с	выде-
лением	СО2,	Н2О	и	энергии.	Консортивными	взаи-
моотношениями	между	автотрофами	и	грибами	и	
грибами	внутри	микоценозов	первая	функция	до-
зирует	отпад	автотрофов	в	необходимом	для	дви-
жения	сообщества	в	сукцессионном	процессе	на	
каждом	его	этапе.

Таким	 образом,	 объединяя	 рассмотренные	
функциональные	 задачи	 грибной	 биоты	 лесных	
сообществ	 в	 единое	 целое,	 можно	 констатиро-
вать,	что	основная	гиперфункция	грибной	биоты	
лесов	–	это	регуляция	структур	лесного	сообще-
ства	на	пути	его	сукцессионного	движения	к	со-
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стоянию	наибольшего	баланса	всех	его	консортов	
и	консортивных	взаимоотношений.	Эту	социаль-
ную	 функцию	 можно	 признать	 главенствующей	
во	 всех	 проявлениях	 жизни	 грибов	 в	 генезисе	
лесов.	Все	другие	функциональные	возможности	
грибов	 (ксилолитическая,	 адаптационная,	 анта-
гонистическая	 функции,	 особенности	 трофо-
топического	выбора	и	т.д.)	связаны	именно	с	этой	
основной	функцией.

Проявления	 закономерностей	 структурной	 и	
функциональной	 организации	 грибной	 биоты	 в	
генезисе	 лесных	 сообществ на	 индивидуальном	
уровне	не	нуждаются	в	коментариях,	всем	извест-
ны,	определяются	трофо-топическими	приорите-
тами	видов	и	групп	грибов	и	проявляются	в	осо-
бенностях	поражения	отдельных	деревьев.	

На	 социальном	 уровне	 эти	 закономерности	
требуют	более	подробных	комментариев.

Гиперфункция	 участия	 грибов	 в	 регулировке	
структур	лесных	биогеоценозов	в	сукцессионном	
движении	 их	 к	 состоянию	 наибольшей	 сбалан-
сированности	 определяет	 строго	 дозированное	
участие	грибов	в	поражении	определенного	чис-
ла	 деревьев	 и	 других	 растений	 фитоценозов	 на	
всех	этапах	сукцессии.	Эта	закономерность	выра-
ботана	 лесными	 сообществами	 в	 эволюционной	
истории	их	развития	и	очень	отчетливо	проявля-
ется	в	коренных,	не	затронутых	антропогенными	
воздействиями,	 девственных	 лесах.	 Зная	 струк-
турные	 особенности	 фитоценозов	 таких	 лесов	
их	лесоводственные	характеристики	очень	легко	
предсказать	параметры	сопутствующей	им	гриб-
ной	 биоты.	 В	 данном	 случае	 мы	 имеем	 в	 виду	
дереворазрушающий	 комплекс	 коренных	 лесов,	
который	 нами	 в	 наибольшей	 степени	 изучен	 и	
который	 имеет	 наиболее	 тесные	 консортивные	
связи	с	растениями	фитоценоза.	Упомянутое	до-
зирование	 как	 «механизм»	 регулировки	 струк-
тур	фитоценозов,	 имеет	 количественные	и	 каче-
ственные	оценки,	которые	определены	и	описаны	
(Стороженко,	 2002,	 2007	 и	 др.).	 Величины	 этих	
показателей	 в	 соизмерении	 с	 зональным	 поло-
жением	 лесов,	 их	 динамическими	 характери-
стиками	имеют	некоторые	колебания,	но	вполне	
сравнимы.	 В	 общем	 виде	 основные	 тенденции	
функционирования	 грибов	дереворазрушающего	
комплекса,	как	одной	из	характеристик	социаль-
ного	устройства	биогеоценозов	в	лесах	эволюци-
онного	развития,	можно	охарактеризовать	следу-
ющим	образом.

В	 устойчивых	 коренных	 лесах	 видовой	 со-
став	 грибов	 дереворазрушающего	 биотрофного	
комплекса	 сбалансирован	 по	 соотношению	 ви-
дов	различной	пищевой	специализации.	Общей	

для	 всех	 лесов	 закономерностью	 качественных	
характеристик	 комплексов	 биотрофных	 дере-
воразрушающих	 грибов	 явилось	 стремление	 к	
балансу	 возбудителей,	 вызывающих	 различные	
типы	 поражения	 автотрофов	 (деструктивные	 и	
коррозионные	 гнили)	 в	 древостоях	 климаксо-
вых	фаз	динамики,	 то	 есть	 к	 1.	С	продвижени-
ем	 в	 динамических	 показателях	 биогеоценозов	
в	область	демутации	или	дигрессии	этот	баланс	
нарушается	в	сторону	преобладания	количества	
деревьев,	 пораженных	 одним	 или	 несколькими	
видами	грибов,	вызывающих	коррозионные	или	
деструктивные	 гнили.	 При	 увеличении	 доли	
деревьев	 с	 коррозионными	 гнилями	 в	 фазах	
демутации	 видовой	 состав	 возбудителей,	 вы-
зывающих	 эти	 гнили,	 как	 правило,	 состоит	 из	
одного	 или	 нескольких	 видов	 с	 преобладанием	
наиболее	 активных.	 С	 углублением	 в	 фазу	 ди-
грессии	 возрастает	 не	 только	 количество	 дере-
вьев	с	присутствием	деструктивных	гнилей,	но	
и	общий	видовой	состав	различных	биотрофных	
дереворазрушающих	грибов,	во	многих	случаях	
с	преобладанием	возбудителей,	вызывающих	де-
структивные	гнили.

В	коренных	разновозрастных	лесах	деревья,	
пораженные	 дереворазрушающими	 биотроф-
ными	 грибами	 независимо	 от	 величины	 обще-
го	 поражения	 древостоя,	 относительно	 равно-
мерно	распределяются	по	площади	сообщества,	
поражая	отдельные	деревья.	Очагового	пораже-
ния	 деревьев	 и	 активизации	 распространения	
какого-то	 одного	 вида	 биотрофа	 в	 таких	 лесах	
нет.

Виды	биотрофов,	обладающих	способностью	
к	 увеличению	 патогенности	 и	 агрессивности	 и	
как	 результат	 к	 очаговому	 распространению,	 не	
могут	 использовать	 эту	 способность	 и	 присут-
ствуют	 в	 биогеоценозе	 как	 рядовые	 биотрофы,	
находясь	 в	 составе	 других	 дереворазрушителей	
биотрофного	поля	биогеоценоза.	

В	 составе	 ксилотрофного	 комплекса	 дере-
воразрушающих	 грибов	 присутствует	 большая	
группа	 видов,	 проявляющих	 антагонистические	
свойства	 разной	 степени	 активности	 к	 патоген-
ным	 видам	 биотрофов,	 в	 определенной	 степени	
осуществляющих	 контроль	 за	 их	 распростране-
нием	 по	 площади	 лесных	 сообществ	 в	 микого-
ризонтах	подстилочного,	корневого,	комлевого	и	
стволового	слоев	микоценоза.	

В	целом,	сбалансированный	по	видовому	со-
ставу	и	пищевой	специализации	микоценоз	устой-
чивых	 коренных	 лесов,	 в	 том	 числе	 комплексы	
дереворазрушающих	 грибов	 биотрофной	 и	 кси-
лотрофной	 групп,	 соответствует	 динамическим	
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характеристикам	 биогеоценозов,	 имеет	 вполне	
определенную	структуру	и	иерархическую	под-
чиненность	 видов,	 осуществляя	контроль	 за	 те-
кущим	 отпадом	 нужного	 количества	 деревьев	
из	состава	древостоя.	Числовые	характеристики	
процесса	ослабления	и	отпада	«нужного»	биоге-
оценозу	количества	автотрофов	из	состава	древо-
стоев	определены	и	описаны	(Стороженко,	2002,	
2007)	Такие	общие	характеристики	лежат	в	осно-
ве	выполнения	грибами	формирующей	функции,	
которую	мы	определили	как	гиперфункцию.	

Если	 принимать	 обозначенную	 выше	 пози-
цию	 социальной	 функции	 грибной	 биоты,	 и	 в	
частности	 комплекса	 дереворазрушающих	 гри-
бов,	 то	 становятся	 очевидными	 перспективы	 ее	
практического	применения	при	создании	и	фор-
мировании	лесов	различного	назначения.	С	био-
геоценотических	позиций	становятся	понятными	
причины	возникновения	очагового	распростране-
ния	 некоторых	 биотрофов	 (Heterobasidion anno-
sum	(Fr.)	Bref.,	видов	рода	Armillaria spp.)	в	лесах	
искусственного	 происхождения,	 определяются	
пути	 формирования	 устойчивых	 лесных	 сооб-
ществ	различного,	в	том	числе	и	рекреационного	
использования.
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Д.Ю. Александров, А.В. Александрова

ОСОбЕННОСтИ вИДОвОГО СОСтава 
МИКРОМИцЕтОв, РаСПРОСтРаНЯЕМых  
На шЕРСтИ МЕЛКИх МЛЕКОПИтающИх
Аннотация:	 Изучен видовой состав сапротрофных микроскопических грибов, выделяемых с шерсти мелких 

млекопитающих. Работа проведена на юго-западе Тверской области в верхнем течении реки Волга. 
Исследовали образцы шерсти четырех наиболее многочисленных видов мелких млекопитающих. 
Электронная микрофотография образцов показала наличие спор на шерсти. Проведено сравнение 
видов, выделяемых из подстилки и с шерсти. Всего было идентифицировано 205 видов микромицетов. 
Из них в лесной подстилки обнаружены 118 видов, а на шерсти изучаемых зверьков – 167, из 
которых 87 видов (42%) микромицетов были обнаружены только на шерсти, 80 видов (39% от общего 
числа видов) – общие для подстилки и шерсти, и 38 видов (19%) отмечены только в подстилке. 
Показано различие состава спор микромицетов распространяемых на шерсти разных видов мелких 
млекопитающих. Видовой состав микромицетов на шерсти может являться маркером используемого 
зверьками пространства. Выявлены сезонные изменения состава спор на шерсти. При сравнении 
оболочки спор и строение конидеогенного аппарата показаны возможные адаптации микромицетов к 
распространению на шерсти. 

Ключевые	слова:		 микроскопические грибы, мелкие млекопитающие, распространение грибных спор.

D.Yu. Alexandrov, A.V. Alexandrova

sPeCifiC features of the miCrosCoPiC fungi 
ComPosition sPreading  
on the fur of small mammals
Summary:	 We studied the composition of saprotrophic microscopic fungi which was isolated from fur of small mammals. 

The work was fulfilled in south-west part of Tver region in upper reaches of Volga river. Fur samples from 
four most abundant small mammals species were studied. observing with scanning electron microscope of 
samples revealed the presence of spores on fur. The comparison of fungi composition found on fur and in 
litter was fulfilled. In total 205 microscopic fungi species was found. among them 118 species were found 
in litter and 167 on studied fur samples, while 87 (42%) were present on fur only, 80 (39% of total) were 
common both for fur and litter, and 38 (19%) were found in litter only. The group of species separated from 
fur and not found in collected litter samples can be divided into two parts: species which developed in 
habitats connected with small mammals life activity (keratinophilous species -; coprophilous species) –and 
species growing in “visiting places”, not typical for sample collection (as burrows, nesting, hollows, etc.). 
For example, demonstrated existence of transport on fur of small mammals the wood pathogen fungus 
spiniger meineckellus (anamorph of heterobasidion annosum), causes serious root-rots of coniferous trees. The 
microscopic fungi composition on fur of different mammal species can be used as markers of microhabitat 
used by small animals. It was shown that some special morphological features are developed in saprotrophic 
microscopic fungi, that helps to attach corresponding spores to fur. The variations of spores composition on 
hairs depending on vegetation period detected. Investigation of microscopic fungi spores composition found 
on skins of small mammals permits to determine the biodiversity of fungi.

Keywords:	 microscopic fungi, small mammals, dispersal of fungal spores. 
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Для	 понимания	 процессов	 функционирова-
ния	 и	 динамики	 экосистем	 необходимо	 изуче-
ние	 взаимодействий	 различных	 групп	 организ-
мов.	 Классифицируя	 биоценологические	 связи,	
В.Н.	Беклемишев	(1951),	выделил	четыре	главных	
типа:	трофические,	топические,	форические	и	фа-
брические.	Внимание	исследователей,	как	прави-
ло,	сосредоточено	на	изучении	трофических	и	то-
пических	взаимодействий.	Однако	и	другие	типы	
взаимодействий	 представителей	 разных	 царств	
имеют	не	меньшее	значение	для	функционирова-
ния	и	устойчивости	биогеоценозов.	Зоохория	рас-
тений	животными	достаточно	хорошо	исследова-
на.	Значительно	меньше	изучены	связи	грибов	и	
животных,	хотя	еще	В.Н.	Беклемишев	(1951)	от-
мечал,	что	«форические	связи	с	различными	жи-
вотными	играют	в	жизни	грибов	громадную	роль	
и	вызывают	с	их	стороны	множество	разнообраз-
ных	приспособлений».	

Рассматривая	 распространение	 спор	 грибов	
животными,	 следует	 отметить,	 что	 для	 форезии	
микроорганизмов	 и	 грибов	 отмечается	 экто	 и	
эндо	форезия	(Malloch,	Blackwell,	1992).	Если	оба	
этих	способа	дисперсии	грибов	беспозвоночными	
исследованы	достаточно	хорошо,	то	для	переноса	
млекопитающими,	 удовлетворительно	 исследо-
вано	только	явление	энодзофорезии	(распростра-
нение	 спор	 при	 прохождении	 через	 желудочно-
кишечный	тракт)	(Cazares,	Trappe,	1994;	Currah	et	
al.,	2000).	

Сообщество	мелких	млекопитающих	характе-
ризует	 высокая	 численность,	 связь	 с	 определен-
ной	 территорией	и	 высокая	 подвижность	 в	 пре-
делах	 освоенного	 пространства	 (Stoddart,	 1979,	
Hanski,	1999).	Роющая	деятельность	мелких	мле-
копитающих	 в	 лесных	 местообитаниях	 приво-
дит	к	созданию	своеобразного	яруса	с	целым	ря-
дом	специфических	черт	–	норовой	сети	(Быков,	
2003).	 Мелкие	 млекопитающие	 посещают	 все	
ярусы	приземного	слоя,	они	покрыты	шерстью	и	
в	итоге,	являются	почти	идеальными	распростра-
нителями	 спор,	 доставляя	 их	 намного	 быстрее,	
чем	при	случайном	перемещении,	в	места	благо-
приятные	 для	 их	 развития.	Учитывая	 огромную	
роль,	 которую	почвенные	 грибы	играют	в	дина-
мике	лесных	экосистем,	процессах	деструкции	и	
круговороте	биогенных	элементов,	в	почвообра-
зовании	и	др.	(Christensen,	1989;	Работнов,	1993),	
можно	ожидать,	что	их	распространение	мелкими	
млекопитающими	будет	значимо	для	всего	биоге-
оценоза.	Так	например,	было	показано,	что	в	ме-
стах	с	развитой	норовой	сетью	разложение	под-
стилки	 проходит	 быстрее	 (Быков,	 Просвирина,	
1990).	

Благодаря	 деятельности	мелких	млекопитаю-
щих	создается	специфическая,	благоприятная	для	
развития	 грибов	 среда:	 в	 ходах	 поддерживает-
ся	постоянная	влажность,	оптимальный	темпера-
турный	режим,	а	сам	субстрат	обогащается	пита-
тельными	и	минеральными	веществами	–	продук-
тами	жизнедеятельности	животных.	Т.П.	Сизовой	
с	 соавторами	 (1976,	 1980)	 описаны	 специфиче-
ские	грибные	сообщества	нор	большой	песчанки	
и	малого	суслика,	которые	включают	даже	энто-
мопатогенные	виды,	выделенные	с	блох.	

Несмотря	 на	 очевидную	 привлекательность	
мелких	 млекопитающих	 как	 фактора	 распро-
странения	 микромицетов,	 до	 начала	 наших	 ис-
следований	этим	вопросом	интересовались	толь-
ко	медицинские	микологи	(Rees,	1967;	Chabasse,	
1988).	 Существовала	 лишь	 одна	 публикация,	
в	 которой	 наряду	 с	 патогенными	 определялись	
и	 сапротрофные	 микромицеты,	 выделяемые	 с	
шерсти	мелких	млекопитающих	 (Hubalek	et	 al.,	
1979).	 В	 работе	 проанализирована	 шерсть	 бо-
лее	чем	700	животных,	относящихся	к	трем	от-
рядам:	 грызуны,	насекомоядные	и	рукокрылые.	
Выделено	более	1500	изолятов	(76	родов)	из	ко-
торых	 только	 18	 %	 были	 кератинофилами,	 не-
смотря	 на	 использование	 авторами	 только	 сре-
ды	Сабуро.	Таким	образом,	было	показано,	что	
не	только	патогенные	грибы	выделяются	с	шер-
сти,	но	большая	часть	–	82	%	обнаруженных	изо-
лятов	это	типичные	почвенные	и	подстилочные	
сапротрофы,	 выполняющие	 важные	 функции	 в	
биоценозах.	

Изучение	 распространения	 спор	 микроми-
цетов	 мелкими	 млекопитающими	 может	 суще-
ственно	 расширить	 наши	 представления	 о	 роли	
этих	животных	в	природных	экосистемах	и	дать	
представление	 о	 значимости	 форической	 связи	
этих	 групп	 организмов.	 В	 связи	 с	 этим,	 целью	
нашей	 работы	 стало	 изучение	 особенностей	 ви-
дового	состава	сапротрофных	микромицетов,	вы-
деляемых	с	шерсти	мелких	млекопитающих.	

Материалы и методы

В	основу	работы	положен	материал,	получен-
ный	в	ходе	многолетних	наблюдений	за	сообще-
ством	 мелких	 млекопитающих	 и	 изучения	 по-
чвенных	грибов.	Исследования	проводили	на	базе	
полевого	стационара	группы	популяционной	эко-
логии	Института	Проблем	Экологии	и	Эволюции	
им.	А.Н.	Северцова	РАН,	расположенного	на	юго-
западе	Тверской	области,	на	границе	Зубцовского	
и	Старицкого	районов,	вблизи	д.	Крутицы	(56°18'	
северной	 широты	 и	 34°55'	 восточной	 долго-
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ты,	 100-200	м	 над	 уровнем	моря)	 в	 верхнем	 те-
чении	 реки	Волга.	Для	 этого	 района	 характерен	
умеренно-континентальный	климат	со	среднесу-
точной	температурой	июля	+17-18	С°	и	среднесу-
точной	температурой	января	–10-12	С°.	Снежный	
покров,	средняя	глубина	которого	в	зимние	меся-
цы	составляет	около	40	см,	держится	с	конца	ноя-
бря	до	конца	апреля.	

Данная	 территория	 расположена	 вблизи	
южной	 границы	 зоны	 южно-таежных	 лесов.	
Поэтому	растительность	носит	здесь	переходной	
характер	между	 зональным	 типом	южной	 тайги	
и	 смешанных	 хвойно-широколиственных	 лесов.	
В	растительности	доминируют	еловые	леса.	Они	
представлены	 всеми	 основными	 группами	 ель-
ников:	 неморальными	 (сложными)	 –	 кислично-
папоротниковые;	 зеленомошными	 –	 кисличные,	
чернично-кисличные	 и	 черничные;	 сфагновыми	
и	 торфяно-болотными	 ельниками.	 Встречаются	
и	сосновые	леса	средне-	и	южно-таежного	типа.	
На	 местах,	 где	 производились	 периодические	
рубки,	 восстанавливаются	 разнотравные	 ольша-
ники	 (Alnus incana)	 с	 березой	 (Betula pendula)	
и	 в	 меньшей	 степени	 осиной	 (Populus tremula).	
На	 старых	 вырубках	 (20-30	 летних)	 идет	 возоб-
новление	 ели	 (Picea abies),	 возникают	 вторич-
ные	 березово-осиновые	 леса	 с	 примесью	 ольхи	
и	еловым	подростом	разного	возраста.	В	речных	
поймах,	по	берегам	ручьев	и	оврагов,	узкими	лен-
тами	 тянутся	 ольховые	 леса	 с	 незначительной	
примесью	ели,	березы	и	ивы.	

Исследования	 сообщества	 мелких	 млекопи-
тающих	проводятся	с	1995г.	Изучение	почвенных	
микромицетов	начато	на	стационаре	с	1999	года	
(Александрова	и	др.,	2006).	Исследования	распро-
странения	спор	микромицетов	на	шерсти	мелких	
млекопитающих	данной	территории	проводились	
нами	в	период	с	2000	по	2007	гг.	(Щипанов	и	др.,	
2003,	2006).	Методика	исследования	сообщества	
мелких	 млекопитающих	 заключалась	 в	 учетах	
на	 трансектах	с	помощью	мечения	и	повторных	
отловов	 (Shchipanov	et	 al.,	2005).	Пробы	шерсти	
брали	у	зверьков	пойманных	в	чистые	ловушки,	
на	местах	проведения	работ.	Из	ловушки	зверька	
пересаживали	 в	 полиэтиленовый	 пакет,	 протер-
тыми	спиртом	ножницами	срезали	пробы	шерсти	
со	спины	и	брюха,	образец	помещали	в	стериль-
ную	микропробирку.	

Дальнейшую	 обработку	 образцов	 проводили	
на	кафедре	микологии	и	альгологии	МГУ	мето-
дом	посева	на	твердые	питательные	среды	сусло-
агар	 и	 среду	 Чапека.	 Выделение	 микромицетов	
из	подстилки	было	выполнено	стандартным	ми-
кологическим	методом	посева	из	серийных	раз-

ведений	(Методы…,	1991).	Пробы	шерсти,	весом	
около	1	мг,	непосредственно	помещали	в	чашки	
Петри,	 равномерно	 распределяя	 по	 поверхно-
сти	 среды.	 После	 подсчета	 выросших	 колоний,	
микромицеты	 выделяли	 в	 чистую	 культуру	 для	
дальнейшей	 идентификации.	 Определение	 ви-
довой	 принадлежности	 проводили	 с	 исполь-
зованием	 следующих	 определителей	 и	 статей:	
Ames,	1961;	Raper,	Fennel,	1965;	Simmons,	1967;	
Raper,Thom,	1968;	Rifai,	1969;	Booth,	1971;	Ellis,	
1971;	 Gams,	 1971,	 1983;	 Cole,	 Kendrick,	 1973;	
Милько,	 1974;	 Билай,	 1977;	 Кириленко,	 1978;	
Pitt,	1991;	Domsch	et	al.,	1980;	Sutton,	1980,	Arx,	
1981;	 Ramirez,	 1982;	 Hoog,	 1985;	 Hoog,	 Guarro,	
1995;	Мельник,	1997,	2000;	Samuels	et	al.,	1998,	
1999;	Zare,	Gams,	2001;	Саттон	и	др.,	2001;	Klich,	
2002;	Zare	et	al.,	2004	и	др.

Для	изучения	особенностей	прикрепления	ди-
аспор,	 образцы	шерсти	были	исследованы	с	по-
мощью	сканирующего	электронного	микроскопа	
(СЭМ).	Для	статистической	обработки	материала	
нами	использована	программа	Sratistiсa	6.0.

Результаты

За	 время	 учетов	 на	 стационарных	 учетных	
линиях	 живоловок	 для	 исследуемой	 террито-
рии	отмечено	18	видов	мелких	млекопитающих.	
Однако,	только	четыре	вида	мелких	млекопитаю-
щих	составляют	более	90	%	населения.	Наиболее	
многочисленны	два	эвритопных	вида	землероек:	
бурозубка	 обыкновенная	 Sorex araneus	 и	 малая	
бурозубка	S. minutus	 и	 два	 вида	лесных	местоо-
битаний:	рыжая	полевка	(Clethrionomys glareolus)	
и	 средняя	 бурозубка	 (S. caecutiens),	 причем	 ры-
жая	полевка	заселяет	все	в	лесные	биоценозы,	а	
средняя	 бурозубка	 концентрируется	 в	 сфагново-
долгомошных	 участках	 леса.	 Обыкновенная	
(S. araneus)	и	малая	(S. minutus)	бурозубки	равно-
мерно	представлены	во	всех	местообитаниях,	но	
последняя	значительно	уступает	по	численности.	
Нами	 были	 исследованы	 преимущественно	 об-
разцы	шерсти	именно	этих	четырех	видов	мелких	
млекопитающих.

Всего	в	процессе	исследования	было	выделе-
но	205	видов	микроскопических	грибов.	Из	них	
в	лесной	подстилке	обнаружены	118	видов,	а	на	
шерсти	изучаемых	зверьков	–	167,	из	которых	87	
видов	 (42%)	 микромицетов	 были	 обнаружены	
только	на	шерсти,	80	видов	(39%	от	общего	чис-
ла	видов)	–	общие	для	подстилки	и	шерсти,	и	38	
видов	 (19%)	 отмечены	 только	 в	 подстилке	 (рис.	
1).	 Таким	 образом,	 применение	 данного	 метода	
значительно	 увеличивает	 выявляемое	 видовое	
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богатство	 микроскопических	 грибов	 изучаемой	
территории.

Наиболее	 частыми	 видами	 в	 подстилке	 изу-
ченных	 местообитаний	 были	 следующие	 виды:	
Penicillium chermesinum	Biourge,	P. citrinum	Thom,	
P. janczewskii	Zaleski,	P. melinii	Thom,	P. raistrickii	
G.	 Smith,	P. simplicissimum	 (Oudemans)	Thom,	P. 
thomii	 Maire,	 Trichoderma hamatum	 (Bonorden)	
Bainier,	T. koningii	Oudemans,	T.	polysporum	(Link:	
Fries)	Rifai,	T. viride	Persoon:	Fries,	Geomyces pan-
norum	 (Link)	 Sigler	 et	 Carmichael,	Mucor hiema-
lis	Wehmer,	Umbelopsis isabellina	 (Oudemans)	W.	
Gams,	U. ramanniana	(A.	Moller)	W.	Gams,	U. vi-
nacea	(Dixon-Stew.)	Arx.	Преобладали	представи-
тели	родов	Penicillium и	Trichoderma.

С	 шерсти	 мелких	 млекопитающих	 в	 тех	 же	
местообитаниях	 чаще	 всего	 выделялись	 виды:	
Penicillium aurantiogriseum	 Dierckx, P. coprophi-
lum	 (Berkeley	 et	 M.A.Curtis)	 Seifert	 et	 Samson,	
P. echinulatum	Fassatiova,	P. glandicola	(Oudemans)	
Seifert	 et	 Samson,	P. viridicatum	Westling, P. vul-
pinum	 (Cooke	 et	 Massee)	 Seifert	 et	 Samson,	

Acremonium atrogriseum	 (Panasenko)	 W.	 Gams,	
Aspergillus asperescens	 Stolk,	 Beauveria bassi-
ana	 (Balsamo)	Vuillemin, Epicoccum nigrum	Link,	
Geomyces pannorum, Absidia glauca	Hagem,	Mucor 
circinelloides	Tieghem,	M. mucedo	Linnaeus:	Fries.	
Относительно	 меньше	 была	 доля	 видов	 рода	
Penicillium,	 зато	 шире	 и	 обильнее	 представлен	
род	Aspergillus.	 Виды	 рода	Trichoderma	 выделя-
лись	заметно	реже,	чем	из	лесной	подстилки.

Практически	все	виды,	отмеченные	в	подстил-
ке	 с	 высокой	частотой	 встречаемости,	 были	 вы-
делены	и	с	шерсти	(рис.	2),	не	выявлены	на	шер-
сти	зверьков,	в	основном,	виды	из	группы	редких	
и	случайных,	которые	могли	находиться	там	в	по-
коящемся,	а	не	в	активно	развивающемся	состо-
янии.

Группу	видов,	выделенных	с	шерсти	и	не	вы-
явленных	в	собранных	образцах	подстилки,	мож-
но	 разделить	 на	 две	 части:	 1)	 виды,	 развиваю-
щиеся	 в	 местах	 связанных	 с	 жизнедеятельно-
стью	 мелких	 млекопитающих	 (кератинофиль-
ные	виды	–	Arachniotus aurantiacus (Kamyschko)	

Рис. 2. Частота	встречаемости	(%)	микромицетов	в	подстилке	и	на	шерсти	мелких	млекопитающих

Рисунок 1. Соотношение	количества	видов	микромицетов	встреченных	только	на	шерсти	(группа	I),	в	
подстилке	и	на	шерсти	(группа	II),	только	в	подстилке	(группа	III)
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von	 Arx,	 Acremonium atrogriseum,	 Pithoascus 
schumacheri (E.C.	 Hansen)	Arx,	Myxotrichum se-
tosum (Eidam)	 Orr	 et	 Plunkett,	 Petriella setifera 
(A.	Schmidt)	Curzi;	копрофильные	виды	–	Mucor 
plasmaticus van	 Tieghem,	 Penicillium coprophil-
lun	и	2)	виды,	обитающие	в	местах	посещаемых	
зверьками,	но	не	стандартных	для	отбора	образ-
цов	(норы,	дупла	и	т.д.).	

Вторая	группа	включает	очень	много	интерес-
ных	 видов,	 крайне	 редко	 выделяемых	 обычны-
ми	методами	это,	например,	микофильные	виды	
(Cladobotryum varium Nees:	 Fries,	 Sporotrichum 
fungorum de	 Hoog	 et	 G.A.	 de	 Vries),	 анаморф-
ные	 грибы,	 участвующие	 в	 разложении	 дре-
весины	 (Bactrodesmium betulicola M.B.	 Ellis,	
Chromelosporium fulvum (Link)	 Lloyd,	 Hennebert	
et	 Korf,	 Cladosporium macrocarpum Preuss,	
Rhinocladiella atrovirens Nannfeldt,	 Septonema 
pseudobinum Holubová-Jechová),	а	также	стериль-
ные	мицелии	нескольких	типов	с	пряжками,	воз-
можно	 принадлежащие	 дереворазрушающим	
базидиомицетам,	 и	 Spiniger meineckellus (A.J.	
Olson)	 Stalpers,	 который	 является	 анаморфой	
опасного	паразита	хвойных	деревьев	–	корневой	
губки	Heterobasidion annosum (Fr.)	 Bref..	 Таким	
образом,	 мелкие	 млекопитающие,	 перемещаясь	

между	больными	и	здоровыми	деревьями,	могут	
вносить	существенный	вклад	в	распространение	
дереворазрушающих	и	патогенных	грибов	в	лесу.	

По	составу	распространяемых	на	шерсти	спор	
изученные	 виды	мелких	млекопитающих	 разли-
чались	 между	 собой.	 Для	 сравнения	 набора	 ви-
дов	 микромицетов	 на	 шерсти	 разных	 зверьков,	
нами	был	применен	метод	многомерного	шкали-
рования.	 На	 основе	 сходства	 дистанций	 между	
наблюдениями	 метод	 позволяет	 расположить	
их	 в	 пространстве	 двух	 гипотетических	 факто-
ров,	 отражающих	 максимальное	 варьирование.	
Наибольшие	отличия	были	выявлены	между	раз-
ными	 видами	бурозубок,	 а	 различия	 каждого	из	
видов	 землероек	 с	 рыжей	 полевкой	 оказались	
меньше	(рис.	3).	Уровень	различий,	выраженный	
показателем	1-Rs	у	рыжей	полевки	составил	0,37	
с	обыкновенной,	0,32	со	средней	и	0,38	с	малой	
бурозубками.	Этот	же	показатель	с	обыкновенной	
и	 средней	 составлял	0,41,	 а	 с	малой	бурозубкой	
0,43.	У	средней	и	малой	бурозубок	1-Rs=0,43.	Это	
хорошо	согласуется	с	представлениями	о	распре-
делении	 активности	 зверьков	 в	 изученном	 про-
странстве.	Рыжая	полевка	создает	и	поддерживает	
норовую	сеть	(Быков,	2005),	которой	пользуются	
все	 обитающие	 в	 лесу	 виды.	Однако,	 особенно-

Рис. 3. Положение	комплексов	микромицетов,	выделенных	с	шерсти	изученных	видов	мелких	млекопитающих,	
в	плоскости	многомерного	шкалирования	(двумерного).	Различия	между	составом	микромицетов	на	шерсти	

разных	видов	бурозубок	(Sorex araneus,	S. caecutiens,	S. minutus)	больше,	
чем	у	каждого	вида	землероек	c	рыжей	полевкой	(Clethrionomys glareolus).
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сти	кормодобывания	землероек	различны:	обык-
новенная	 бурозубка	 охотится	 в	 подстилке,	 где	
добывает	средних	по	размеру	беспозвоночных	и	
земляных	червей	в	верхнем	слое	почвы;	средняя	
бурозубка	питается	меньшими	по	размеру	жерт-
вами,	 находя	 их	 в	 толще	 мохового	 покрова	 (во	
время	охоты	она	сканирует	толщу	мха);	малая	–	
перемещается	 по	 поверхности	 и	 ловит	 мелких	
членистоногих	 (Chirchfield,	 1990).	 В	 результате,	
все	землеройки	в	дополнение	к	спорам	микроми-
цетов,	растущих	в	общем	с	рыжей	полевкой	про-
странстве,	набирают	споры	микромицетов	из	тех	
мест,	где	они	охотятся.	

При	исследовании	образцов	шерсти	с	помощью	
сканирующего	 электронного	микроскопа,	 на	 во-
лосках	хорошо	видны	споры	грибов.	Выделяется	
два	 основных	 способа	 их	 прикрепления	 к	 шер-
сти:	 1)	 сухие	 споры	 механически	 цепляются	 за	
неровности	поверхности	шерстинок	 (рис.	4	а,б),	

и	2)	споры	со	слизистой	оболочкой	приклеивают-
ся	к	волоскам	(рис.	5	а,б).	При	этом	зацепившиеся	
споры,	вероятно,	переносятся	на	незначительное	
расстояние	 и	 вскоре	 попадают	 в	 субстрат,	 в	 то	
время	как	прилепившиеся	способны	дольше	на-
ходиться	на	зверьке	и	перенесены	на	значитель-
ное	расстояние.	При	распространении	диаспор	на	
шерсти	увеличивается	вероятность	попадания	их	
в	места,	посещаемые	мелкими	млекопитающими	
или	на	влажный	субстрат	в	толще	подстилки.	

Очевидно,	 что	 споры	 видов	 микромицетов,	
имеющие	различное	строение	оболочки	с	различ-
ной	вероятностью	будут	обнаружены	на	шерсти	
мелких	 млекопитающих.	 Мы	 сравнивали	 пред-
ставленность	видов	микромицетов	с	различными	
особенностями	строения	оболочки	спор	выделен-
ных	из	подстилки	и	с	шерсти.	Выявлено,	что	на	
шерсти	достоверно	преобладают	виды	имеющие	
клейкие	споры,	а	виды	образующие	сухие	и	глад-

Рис. 4. Сухие	споры	механически	цепляются	за	неровности	поверхности	шерстинок	рыжей	полевки	

Рис. 5. Споры	со	слизистой	поверхностью	приклеены	к	поверхности	шерстинки	
обыкновенной	бурозубки
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кие	 споры	 достоверно	 чаще	 встречаются	 в	 под-
стилке	(рис.	6).	Доля	грибов	с	сухими	шерохова-
тыми	спорами	по	представленностьи	в	подстилке	
и	на	шерсти	достоверно	не	различаются	(табл.	1.).	
Достоверность	присутствия	спор	с	определенной	
морфологией	оболочки	спор	проверяли	с	исполь-
зованием	критерия	χ2.	Мы	сравнивали	теоретиче-
ское	распределение	(споры	определенной	морфо-
логии	 встречаются	 на	 двух	 субстратах	 в	 равной	
пропорции)	с	эмпирическим.	

Для	 понимания	 того,	 является	 ли	 процесс	
переноса	 пропагул	 микромицетов	 на	 шерсти	
мелких	 млекопитающих	 неслучайным,	 нам	 не-
обходимо	 было	 так	 же	 сравнить	 некоторые	
морфологические	 особенности	 строения	 кони-
диогенного	 аппарата	 микроскопических	 гри-
бов,	обнаруженных	в	подстилке	и	выделенных	с	
шерсти.	Попадание	спор	на	шерсть	может	быть	
более	 или	 менее	 успешным	 в	 зависимости	 от	
строения	 конидиеносцев.	 Очевидно,	 что	 споры	
из	 спороносных	 структур,	 поднятых	 над	 суб-
стратом,	могут	легче	попадать	на	шерсть	пере-
мещающегося	 зверька.	 Мы	 выделяли	 следую-
щие	типы	спороносных	структур	микромицетов	
(Борисова,	1992):	

•	 микронематный	 тип	 организации	 кони-
диеносцев	–	объединяет	микронематный	и	
семимикронематный	типы,	поскольку	спо-
роносные	 структуры	 расположены	 на	 ми-
целии	и	не	приподняты	над	субстратом;

•	 макронематный	 неразветвленный	 –	 кони-
диеносцы	длинные,	хорошо	развитые,	при-
подняты	над	субстратом,	но	формируют	от-
носительно	небольшое	количество	спор;

•	 макронематный	разветвленный	–	конидие-
носцы	длинные,	хорошо	развитые,	форми-
руют	большое	количество	спор,	приподня-
тых	над	субстратом;	

•	 коремиальный	 тип	 агрегации	 конидиенос-
цев	–	формируют	специальные	структуры,	
в	виде	собранной	в	пучок	группы	конидие-
носцев,	значительно	поднятые	над	субстра-
том;

•	 пикнидиальный	 –	 конидиеносцы	 находят-
ся	 внутри	кувшинообразного	 вместилища,	
споры	выходят	через	отверстие.	

В	том	случае,	если	для	микромицета	известно	
несколько	 типов	 спороношения,	 мы	 учитывали	
наиболее	сложно	организованный.

Из	всех	видов,	выделенных	с	различных	суб-
стратов,	 49	 видов	 имеют	 микронематный	 тип	
строения	конидиеносцев.	Из	них	24	вида	микро-
мицетов	были	встречены	в	почве,	13	видов	были	

Рис. 6. Доля	видов	
микромицетов	с	различным	
строением	поверхности	спор,	
выделенных	из	подстилки		

и	с	шерсти:		
(1)	клейкие	гладкие,		

(2)	клейкие	шероховатые,		
(3)	сухие	гладкие,		

(4)	сухие	шероховатые

Таблица 1 
Количество видов (S)  

и число колоний (N) микромицетов  
с различным строением поверхности спор, 

выделенных из подстилки и шерсти

Строение спор почва шерсть
χ2 P

S N S N

Клейкие	гладкие 56 816 79 1503 33,05 >0,001
Клейкие	
шероховатые

9 167 27 553 92,14 >0,001

Сухие	гладкие 49 811 47 715 183,36 >0,001
Сухие	шероховатые 2 67 2 83 1,65 0,1993
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общими	 для	шерсти	 и	 почвы	 и	 34	 вида	 микро-
скопических	 грибов	 были	 встречены	 только	 на	
шерсти.	

Макронематный	 неразветвленный	 тип	 кони-
диеносцев	 имеет	 92	 видов	 микромицетов,	 вы-
деленных	с	шерсти	и	из	почвы.	Из	них	60	видов	
были	выделены	из	почвы,	47	видов	были	общими	
для	шерсти	и	почвы	и	79	видов	были	выделены	с	
шерсти.	Макронематный	 разветвленный	 тип	 ко-
нидиеносцев	имеется	у	29	видов	микромицетов,	
встреченных	 на	 различных	 субстратах.	 22	 вида	
встречены	в	почве,	22	на	шерсти	и	15	видов	встре-
чено	на	шерсти	и	почве.	Коремиальное	строение	
конидиеносцев	имеют	восемь	видов	микроскопи-
ческих	грибов	выделенных	из	образцов	шерсти	и	
почвы.	Из	образцов	почвы	было	выделено	всего	
три	вида	микромицетов	способных	формировать	
коремии	(табл.	2).	

На	шерсти	достоверно	преобладают	споры	ми-
кромицетов	 с	 микронематным	 и	 коремиальным	
типами	(рис.	7).	Все	это	позволяет	говорить	о	ве-
роятном	наличии	адаптаций,	облегчающих	попа-
дание	спор	на	шерсть	и	приклеивание	к	шерсти	
мелких	млекопитающих.

Для	 исследования	 динамики	 сообщества	 ми-
кромицетов,	 диаспоры	 которых	 переносятся	 на	
шерсти	 мелких	 млекопитающих,	 в	 течение	 ве-
гетационного	 периода,	 мы	 использовали	 образ-
цы,	собранные	в	апреле,	июле,	августе	и	сентябре	

2003	г.	В	апреле	с	шерсти	было	выделено	42	вида	
микроскопических	грибов,	в	июле	62	вида,	в	ав-
густе	74	вида	и	в	сентябре	60	видов.	

Сравнение	 месячных	 выборок	 попарно	 с	 ис-
пользованием	 χ2	 выявило	 высоко	 достоверное	
(P<0.001)	различие.	Однако	при	сравнении	после-
дующих	месяцев	была	обнаружена	явная	тенден-
ция	 к	 сходству	 состава	микромицетов,	 выявлен-
ных	с	шерсти.	Так,	между	апрельскими	и	летними	

Рис. 7. Доля	видов	микромицетов	с	различной	организацией	конидиогенного	аппарата,	выделенных	из	
подстилки	и	с	шерсти:	(1)	микронематные	конидиеносцы,	(2)	макронематные	неразветвленные	конидиеносцы,	

(3)	макронематные	разветвленные	конидиеносцы,	(4)	коремии	и	(5)	пикниды

Таблица 2 
Количество видов (S)  

и число колоний (N) микромицетов  
с различной организацией конидиогенного 
аппарата, выделенных из почвы и шерсти

Тип организации 
конидиогенного 

аппарата

почва шерсть
χ2 P

S N S N

Микронематный 24 212 34 425 13,94 >0,001

Макронематный	
неразветвленный

60 1234 79 1588 37,28 >0,001

Макронематный	
разветвленный

22 374 22 376 34,79 >0,001

Коремиальный 3 55 8 408 168,81 >0,001

Пикнидиальный 9 39 12 61 0,02 0,9

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



123Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

Д.Ю. Александров, А.В. Александрова. Особенности видового состава микромицетов, распространяемых на шерсти мелких млекопитающих

данными	 коэффициент	 корреляция	 (r)	 составил	
0.60,	 а	 между	 летними	 и	 сентябрьскими	 –	 0.53.	
В	 тоже	 время	 коэффициент	 корреляции	 убывал	
между	последующими	месяцами:	между	апрелем	
и	июлем	его	значение	составило	0.48,	апрелем	и	
августом	0.28,	апрелем	и	сентябрем	–	0.06	(между	
смежными	 месяцами	 этот	 коэффициент	 состав-
лял:	июль-август	–	0.44	и	август-сентябрь	0.38).	
Таким	образом,	состав	микромицетов	на	шерсти	
значимо	обновлялся.

Сравнения	 видового	 состава	 микромицетов	
распространяемых	на	шерсти	разных	видов	мел-
ких	 млекопитающих	 с	 использованием	 метода	
многомерного	 шкалирования	 показало,	 что	 раз-
личия	в	составе	спор	на	шерсти	между	сезонами	
более	 значимы,	 чем	 различия	 в	 составе	 спор	 на	
шерсти	 разных	 видов	 мелких	 млекопитающих	
(рис.	8).	

С	учетом	того,	что	у	землероек	в	течение	всего	
лета	линька	отсутствует,	изменение	состава	спор	
и	снижение	их	количества	к	концу	вегетационно-
го	 периода	 может	 свидетельствовать	 о	 том,	 что	

зверьки	не	 только	 собирают	их	на	шерсть,	 но	 и	
теряют	в	процессе	перемещений,	то	есть	распро-
страняют	микромицеты.	

Заключение

Выявленные	 форические	 связи	 сапротровных	
микроскопических	грибов	и	мелких	млекопитаю-
щих	должны	быть	значимы	для	лесных	биоцено-
зов.	Зверьки,	преобразовывая	лесную	подстилку	и	
верхний	горизонт	почвы,	создают	специфический	
лесной	ярус	–	норовую	сеть,	где	условия	(по	влаж-
ности,	 температурному	 режиму,	 наличию	 суб-
страта	и	дополнительных	питательных	веществ,	в	
частности	азота	и	микроэлементов,	попадающих	
сюда	 вместе	 с	 выделениями	 зверьков)	 благопри-
ятны	 для	 развития	 микромицетов.	 Перемещаясь	
в	 ходах,	 толще	 подстилки,	 валеже	 и	 древесных	
пустотах,	они	активно	собирают	споры	развиваю-
щихся	в	данное	время	видов	и	переносят	их	в	но-
вые	места	с	благоприятными	для	развития	усло-
виями.	Таким	образом,	возможно,	обеспечивается	

Рис. 8. Положение	комплексов	микромицетов,	выделенных	с	шерсти	изученных	видов	мелких	млекопитающих	
в	разные	сезоны,	в	плоскости	многомерного	шкалирования.	Сезонные	отличия	значительно	заметнее,		

чем	разница	между	отдельными	видами	внутри	одного	периода
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целостность	функционирования	экосистемы	леса,	
ускорение	 разложения	 опада	 и	 круговорота	 ве-
ществ,	смены	растительных	сообществ.

Различия	 в	 составе	 диаспор	 переносимых	 на	
шерсти	 разных	 видов	 мелких	 млекопитающих,	
обитающих	 в	 одном	 местообитании,	 дают	 зоо-
логам	 дополнительную	информацию	об	 особен-
ностях	 поведения	 изучаемых	 видов.	 Вероятно,	
состав	спор	на	шерсти	зверьков	можно	использо-
вать	как	естественный	маркер	использования	ими	
пространства,	что	поможет	в	исследованиях	про-
цессов	 межвидовых	 конкурентных	 взаимодей-
ствий	в	сообществе.

Мелкие	 млекопитающие,	 с	 точки	 зрения	
миколога,	 являются	 своеобразным	 «пробоот-
борником»,	 обследующим	 значительную	 тер-
риторию	и	места,	где	другими	способами	взять	
пробы	 затруднительно.	 Поэтому исследования	
состава	микромицетов	со	шкурок	зверьков	дает	
возможность	 более	 точно	 выявлять	 разнообра-
зие	 микромицетов	 соответствующего	 региона,	
в	частности,	виды,	редко	выявляемые	стандарт-
ными	методами.	Такой	подход	позволяет	иссле-
довать	 процессы,	 проходящие	 в	 динамичном	
сообществе	 микроскопических	 грибов,	 такие	
как	 сезонность	 активности	 определенных	 ви-
дов	и	групп.	Выделенные	редкие	и	практически	
значимые	 штаммы	 переданы	 во	 Всесоюзную	
Коллекцию	 Микроорганизмов	 при	 Институте	
Биохимии	и	Физиологии	Микроорганизмов	РАН	
(ИБФМ	РАН)	и	в	коллекцию	Государственного	
Научного	 Центра	 Прикладной	Микробиологии	
и	Биотехнологии	(ФГУН	ГНЦ	ПМБ).
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Е. Ю. Благовещенская

ЭНДОфИт-РаСтЕНИЕ  
КаК СЛОжНаЯ ДИНаМИчЕСКаЯ СИСтЕМа
Аннотация:	 Эндофитные грибы рода neotyphodium бессимптомно заселяют многие виды злаков. Традиционно от-

ношения гриба и растения в данном случае рассматриваются как мутуалистические (+/+).  
Но существуют данные и в пользу того, что гриб является антагонистом растения (-/+). Мы предлагаем 
рассматривать пару эндофит-растение не как взаимодействующих объектов, а как единую динамиче-
скую систем, где «зараженное растение» – это организм с другими свойствами и признаками. При этом 
возможны переходы от более-менее уравновешенного состояния собственно «зараженного растения» 
к «псевдонезараженному растению» с родной стороны, если эндофит переходит к латентному состоя-
нию, и к «угнетенному паразитом растению», если состояние хозяина ухудшается и он не может сдержи-
вать развитие гриба. 

Ключевые	слова:	 Эндофит, neotyphodium, симбиоз, мутуализм

E.Yu. Blagoveshchenskaya

endoPhyte-Plant  
as a ComPlex dynamiC system
Summary:	 endophytic fungi neotyphodium spp. asymptomatically live in many cool-season grasses. The relations 

between fungus and plant are usually regarded as mutualistic (+/+) with such benefit to the host as higher re-
sistance to different biotic and abiotic stresses. also there are some data about antagonistic relations between 
these two symbionts (-/+). We considered host-endophyte association to be the single dynamic system, not 
two objects with any kind of relations. so “infected plant” is another organism with other properties. different 
changes of the state are possible: from “infected plant” to “pseudo non-infected” or to “diseased”. The en-
dophyte could become latent and almost undetectable on the one hand, but it could act as an aggressive 
parasite to the weak host on the other.

Keywords:	 endophyte, neotyphodium, symbiosis, mutualism

Введение.  
Кто такие эндофитные грибы?

Эндофитные	 грибы	 –	 это	 чрезвычайно	 инте-
ресная	группа	организмов,	которая	подробно	изу-
чается	в	настоящее	время	различными	группами	
исследователей.	 Как	 следует	 из	 названия,	 эндо-
фитные	 грибы	 живут	 внутри	 тканей	 растений.	
Как	правило,	растение	при	этом	не	имеет	симпто-
мов	 заболевания,	 что	отличает	 эти	 грибы	от	па-
разитов.	Принято	считать,	что	активное	изучение	

эндофитов	начинается	с	1977	года,	когда	выходит	
статья,	посвященная	отравлениям	коров	(Bacon	et	
al.,	1977).	Выяснилось,	что	в	траве,	которой	пита-
лись	коровы,	бессимптомно	присутствовали	гри-
бы,	вырабатывающие	ядовитые	алкалоиды.	С	тех	
пор	 уже	 более	 тридцати	 лет	 эндофитные	 грибы	
злаков	служат,	наряду	с	лишайниками	и	микори-
зой,.еще	одним	примером	мутуалистических	от-
ношений	 грибов	и	растений.	Преимущественно,	
это	 анаморфные	 виды	 рода	 Neotyphodium (не-
которые	 из	 них	 имеют	 телеоморфы	 –	 из	 трибы	
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Balansiae,	 сем.	 Clavicipitaceae,	 пор.	 Hypocreales,	
п/отд.	Pezizomycotina,	отд.	Ascomycota),	которые	
живут	в	ассоциации	с	различными	видами	злаков.	
Мицелий	 гриба	 обычно	 пронизывает	 почти	 всю	
надземную	часть	растения	 (рис.	1),	не	разрушая	
его	клетки.

Изучение	 истории	 вопроса	 показало,	 что	 ас-
социация	 злаков	 с	 грибами,	 не	 вызывающими	
симптомов	 поражения	 и	 придающими	 хозяину	
токсичные	 свойства,	 была	 известна	 очень	 дав-
но	 (Лисицын,	 1915;	 Hofmeister,	 1892,	 цит.	 по:	
Ячевский,	1933;	Vogl,	1898,	цит.	по:	Chai,	Sticklen,	
1998);	ранее	эндофиты	просто	не	привлекали	та-
кого	 пристального	 внимания.	 Сейчас	 эндофиты	
известны	не	только	для	злаков,	но	и	для	многих	
других	 растений	 (Schulz,	Boyle,	 2006),	 но	 лиди-
рующее	положение	в	плане	как	изученности,	так	
и	интенсивности	изучения	по-прежнему	занима-
ет	указанная	выше	группа.

Данная	 работа	 посвящена	 теоретическим	
аспектам	 взаимоотношений	 эндофитных	 гри-
бов	 злаков	 с	 растениями-хозяевами	 и	 является	
результатом	 обобщений	 как	 различных	 литера-
турных	 данных,	 так	 и	 собственного	 материала.	
Поскольку	ассоциацию	эндофит-растение	приня-
то	считать	мутуалистической,	для	начала	следует	
немного	разобраться	с	терминологией,	с	которой	
все	оказывается	не	так	просто.

Что такое мутуализм?

Сами	 понятия	 «симбиоза»	 и	 «мутуализма»	
возникли	 еще	 XIX	 веке	 (DeBary,	 1879	 цит.	 по	
Boucher	et	al.,	1982),	но,	несмотря	на	это,	их	ча-
сто	 продолжают	 смешивать.	 Упрощенно	 говоря,	
симбиоз	 –	 это	 совместное	 существование,	 ко-

торое	может	 быть	мутуалистическим	 или	 нет,	 а	
мутуализм	–	это	взаимовыгодное	существование,	
которое	может	быть	симбиотическим	или	не	сим-
биотическим.

Наиболее	 известно	 определение,	 предложен-
ное	Одумом	еще	полвека	назад	 (Odum,	1959).	В	
его	 учебнике	 вводятся	 типы	 отношений	 между	
популяциями,	 обозначаемые	 знаками	 «+»,	 «-»	 и	
«0».	 Мутуализм	 там	 дается	 как	 тип	 взаимодей-
ствия,	 при	 котором	 «growth	 and	 survival	 of	 both	
populations	is	benefited	and	neither	can	survive	un-
der	natural	conditions	without	the	other»	(связь	по-
пуляций	 благоприятна	 для	 роста	 и	 выживания	
обеих,	причем	в	естественных	условиях	ни	одна	
из	них	не	может	существовать	без	другой).	Такое	
определение,	при	всей	красоте	и	четкости,	имеет	
несколько	подводных	камней,	которые	достаточ-
но	легко	заметить,	но	преодолеть	которые	доста-
точно	сложно.	

Во-первых,	все	приводимые	типы	взаимодей-
ствий	даются	только	для	популяций,	в	то	время	
как	далее	начинается	разговор	о	взаимодействии	
особей.	 В	 последующих	 работах	 тоже	 доста-
точно	часто	все	переводится	на	взаимодействие	
двух	конкретных	организмов	(например,	Janzen,	
1985).	В	этом	есть	определенная	логика,	так	как	
достаточно	сложно	определить,	в	чем	заключает-
ся	польза	для	одной	особи,	но	можно	определить,	
в	 чем	 польза	 для	 популяции.	 Действительно,	
если	что-то	благоприятствует	росту	и	развитию	
популяции,	 то	 можно	 говорить,	 что	 это	 «что-
то»	 для	 популяции	 полезно.	Но	 как	 определить	
пользу	одного	организма?	По	приросту	биомас-
сы?	 По	 длительности	 жизни?	 По	 числу	 потом-
ков?	По	устойчивости	к	стрессам?	По	тому,	на-
сколько	 данный	 организм	 доволен	 собственной	
жизнью?	Эти	показатели,	несомненно,	являются	
очень	 важными,	 но	 они	 будут	 часто	противоре-
чить	друг	другу.	Неудобство	же	«популяций»	за-
ключается	в	том,	что	для	популяций	угнетение	и	
гибель	отдельных	особей	является	обыденным	и	
необходимым	процессом.	Например,	отношения	
«хищник-жертва»	 тоже	 можно	 считать	 взаимо-
выгодными	и	описывать	их	кодом	«+/+».

Второй	 момент,	 который	 упоминается	 и	
Ю.	 Одумом,	 это	 то,	 что	 взаимодействия	 мо-
гут	 очень	 сильно	 отличаться	 на	 разных	 стадиях	
жизненного	 цикла	 «врагов»	 или	 «партнеров».	
На	 какой	 стадии	 оценивать	 взаимодействие?	
Например,	многие	паразитические	грибы	сначала	
стимулируют	рост	растения	хозяина.	Если	мы	не	
знаем	финала	 истории,	 то	 такой	 контакт	 вполне	
можно	считать	мутуализмом	–	больные	растения	
зеленее	 и	 мощнее	 здоровых…	 но	 впоследствии	

Рис. 1.	Мицелий	эндофитного	гриба	среди	клеток	
растения-хозяина
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поражение	проявляется	и	может	приводить	даже	
к	гибели	хозяина.	

Третье	 –	 невозможность	 раздельного	 суще-
ствования	в	естественных	условиях.	В	учебниках	
экологии	обычно	приводят	три	случая	классиче-
ского	симбиоза	с	участием	грибов	–	лишайники,	
микориза	 и	 «грибные	 сады»	 некоторых	 видов	
муравьев.	По	крайней	мере,	один	из	партнеров	в	
каждой	из	 этих	 ассоциаций	 способен	 существо-
вать	отдельно.	Эта	проблема	снимается,	если	не	
требовать	 от	 мутуалистов	 невозможности	 раз-
дельного	существования,	а	довольствоваться	тем,	
что	по	отдельности	они	живут	хуже,	чем	вместе.	
Но	даже	в	этом	случае	все	не	однозначно,	и	часто	
напоминает	 сбалансированный	 паразитизм,	 осо-
бенно	в	случае	лишайников.

В	 целом	 стоит	 отметить,	 что	 исследований,	
посвященных	 мутуализму,	 в	 первой	 половине	
20-го	века	было	заметно	меньше,	чем	работ,	из-
учающих	другие	типы	взаимодействий.	С	одной	
стороны,	 это	 связано	 с	 медленным	 накоплени-
ем	фактического	материала	и	различными	мето-
дическими	сложностями.	Но	недостаточный	ин-
терес	 к	мутуализму	 в	 20-м	 веке	 связывают	 так-
же	и	с	тем,	что	у	его	истоков	стояли	люди	край-
не	 левых	 взглядов	 (а	 именно	 П.А.	 Кропоткин),	
что	 дискредитировало	 эту	 тему	 на	 долгие	 годы	
(Boucher	et	al.,	1982).

Тем	 не	менее,	 в	 1982	 году	 выходит	 большая	
обобщающая	статья,	посвященная	экологии	му-
туализма	 (Boucher	 et	 al.,	 1982).	 В	 этой	 статье	
авторы	определяют	мутуализм	как	обмен	какой-
либо	«выгодой»	(benefit).	В	качестве	выгоды	мо-
гут	 выступать:	 1)	 снабжение	 различными	 пита-
тельными	и	другими	необходимыми	веществами;	
2)	защита;	3)	транспорт.	Мутуализм	может	быть	
прямым	 или	 непрямым,	 в	 зависимости	 от	 того,	
присутствует	 ли	 физический	 контакт.	 Примеры	
непрямого	мутуализма	–	это	случаи	«враги	вра-
гов»,	«друзья	друзей»,	«непрямой	защиты»	и	пр.	
Прямой	мутуализм	в	свою	очередь	подразделяет-
ся	на	 симбиотический	 (совместное	 существова-
ние	 партнеров)	 и	 несимбиотический	 (партнеры	
существуют	отдельно).	Например,	 случаем	пря-
мого	 несимбиотического	 мутуализма	 является	
опыление.	 Такая	 классификация	 упорядочивает	
известные	 явления	 и	 вносит	 ясность	 во	многие	
теоретические	 аспекты	 подобных	 взаимодей-
ствий.	Несмотря	 на	 это	 нетрудно	 заметить,	 что	
спорные	 моменты,	 указанные	 выше,	 никуда	 не	
делись.	Эта	фраза	справедлива	и	по	отношению	
ко	 второй	классической	работе	 выходящей	поч-
ти	в	то	же	время	(Janzen,	1985),	где	разбирается	
множество	различных	случаев	мутуализма,	гово-

рится	о	его	важности	в	природе,	но	база,	подве-
денная	Ю.	Одумом,	не	подвергается	пересмотру	
или	переосмыслению.	

Фактически,	исследователи	разных	стран	сей-
час	 преодолели	 этап	 сбора	 первичных	 данных.	
Всеми	признается	безусловная	ценность	данного	
вопроса,	как	с	практической,	так	и	теоретической	
точек	 зрения.	 Активно	 разрабатываются	 вопро-
сы	 коэволюции	 различных	 организмов,	 в	 част-
ности	организмов,	связанны	мутуалистическими	
отношениями	(Каратыгин,	1993;	Проворов,	2001;	
Bronstein,	2001).

Но	все	чаще	в	настоящее	время	возникает	во-
прос	о	том,	что	такое	хорошо,	и	что	такое	плохо.	
При	внимательном	рассмотрении	случаев	мутуа-
лизма,	 все	 чаще	 в	 них	 обнаруживают	 черты	 ан-
тагонизма.	Любое	взаимодействие	представляет-
ся	как	смесь	конфликтующих	и	перекрывающих-
ся	интересов.	Одно	из	возможных	решений	–	это	
введение	 цены	партнерства.	Контакт	 рассматри-
вается	как	«опасная	связь»,	где	можно	получить	
выгоду,	но	есть	и	большие	риски,	и	определенные	
потери	(van	Baalen,	Jansen,	2001;	Bronstein,	2001).	
Ассоциации	партнеров,	 которые	«научились»	не	
сильно	 вредить	 друг	 другу	 (враг	 врагу?)	 могут	
эволюционировать	в	достаточно	сложные	систе-
мы,	представленные	в	современном	мире,	напри-
мер,	 эукариотической	 клеткой.	 Но	 если	 хозяин	
настолько	«привык»	к	паразиту,	что	уже	не	может	
без	него	существовать,	можно	ли	называть	такое	
взаимодействие	мутуализмом?	Быть	может,	если	
бы	данный	вид	никогда	не	контактировал	с	этим	
паразитом,	сейчас	он	был	бы	успешнее?

Никто	 не	 подвергает	 сомнению,	 что	 мутуа-
лизм	 –	 это	 взаимовыгодное	 существование	 пар-
тнеров.	Но	споры	о	том,	как	определить	эту	самую	
выгоду,	продолжаются	до	сих	пор.	Есть	и	еще	одно	
усложнение	 данной	 проблемы.	 Исследователи	
соглашаются,	что	взаимодействия	видов	зависят	
от	многих	условий.	Но	когда	мы	рассматриваем	
чей-то	контакт	(или	реакцию	на	отсутствие	кон-
такта),	мы	можем	смотреть	в	разном	временном	
масштабе.	Эффект	одного	и	того	же	партнерства	
может	 быть	 различным,	 в	 зависимости	 от	 того,	
изучаем	ли	мы	происходящее	через	час,	через	год	
или	через	десятки	поколений.	Это	т.н.	«ближний»	
и	«предельный»	мутуализмы	(«proximate	mutual-
ism»	 и	 «ultimate	 mutualism»	 соответственно;	 de	
Mazancourt	et	al.,	2005).

Теперь,	 когда	 мы	 обозначили	 большинство	
подводных	 камней	 в	 рассматриваемой	 теме,	 пе-
рейдем	к	взаимоотношениям	растения-хозяина	с	
грибом-эндофитом.
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Растение и эндофит: 
взаимовыгодное сотрудничество

Многими	 авторами	 показано,	 что	 заражен-
ные	эндофитами	растения	часто	имеют	более	вы-
сокие	 показатели	 развития,	 чем	 незараженные.	
В	различных	экспериментах	было	показано,	что	
у	 злаков,	 имеющих	 эндосимбионта,	 увеличива-
ется	 биомасса	 растения	 и	 интенсивность	 куще-
ния	 (Latch	 et	 al.,	 1985b;	 Schmidt,	 1993,	 цит.	 по:	
Malinowski	et	al.,	1997),	количество	семян	(Rice	et	
al.,	1990;	Bier,	1995,	цит.	по:	Clay,	1998).

Проанализируем	 взаимодействие	 растения	 и	
эндофитного	гриба	на	двух	уровнях:	организмен-
ном	и	популяционном.

Рассмотрим	 сначала	 события,	 протекающие	
в	 отдельном	 растении.	 Гриб	 получает	 от	 хозяи-
на	 питательные	 вещества,	 но,	 как	 было	 сказано	
выше,	при	этом	не	убивает	и	не	повреждает	рас-
тительные	клетки.	Клетки	растения-хозяина,	 со-
седствующие	с	мицелием,	выглядят	нормально	и	
не	отличаются	от	других	даже	по	ультратонкому	
строению	(Moon	et	al.,	2002).	Механизм	питания	
эндофитных	 грибов	 до	 сих	 пор	 остается	 неиз-
вестным.

Эндофитные	 грибы	 способны	 вырабатывать	
спектр	алкалоидов,	токсичных	как	для	различных	
млекопитающих,	так	и	для	насекомых.	Всего	су-
ществует	 четыре	 основные	 группы	 алкалоидов,	
продуцируемых	 эндофитами	 (Bush	 et	 al.,	 1997).	
Концентрация	 алкалоидов	 очень	 сильно	 варьи-
рует	 и	 зависит	 от	 условий	 окружающей	 среды	
(Agee,	 Hill,	 1994),	 генотипа	 растения-хозяина	
(Agee,	 Hill,	 1994;	 Easton	 et	 al.,	 2002;	 Hill	 et	 al.,	
1991)	и	от	локализации	в	растении	(Siegel	et	al.,	
1990).	 Со	 временем	 концентрация	 грибных	 ал-
калоидов	в	растении	может	существенным	обра-
зом	меняться	(Rottinghaus	et	al.,	1991;	Welty	et	al.,	
1994).	 Эти	 алкалоиды	 делают	 растение-хозяина	
токсичным	для	крупного	рогатого	скота,	насеко-
мых,	птиц	и	 грызунов	 (Ahnad	 et	 al.,	 1986;	Read,	
Camp,	 1986;	Foot	 et	 al.,	 1987;	Pelton	 et	 al.,	 1991;	
Knoch	 et	 al.,	 1993;	Bacon	 et	 al.,	 1997;	Richmond,	
Shetlar,	1999;	Bouton	et	al.,	2002),	тем	самым	за-
щищая	 его	 от	 выедания.	 Также	 было	 показано,	
что	зараженные	растения	более	устойчивы	к	раз-
личным	 абиотическим	 стрессам,	 особенно	 к	 за-
сухе	 (Arachevaleta	 et	 al.,	 1989;	Malinowski	 et	 al.,	
1997;	Malinowski	et	al.,	1999).	В	качестве	возмож-
ных	агентов	влияния	эндофита	на	рост	и	водный	
баланс	растения-хозяина	указывались	различные	
осмотически	активные	вещества:	маннит	и	арабит	
(многоатомные	спирты),	водорастворимые	сахара	
(Richardson	 et	 al.,	 1992),	 пролин	 и	 другие	 ами-

нокислоты,	 лолиновые	 алкалоиды	 (Malinowski,	
Belesky,	 2000).	 Большое	 значение,	 возможно,	
имеют	и	гормоны	(Porter	et	al.,	1977,	de	Battista	et	
al.	1990;	Richardson	et	al.,	1993).

Несмотря	на	то,	что	синтез	алкалоидов	грибом	
может	нарушать	азотный	обмен	растения	(Faeth,	
2002),	 выгода	 обоих	 организмов	 от	 партнерства	
очевидна:	гриб	получает	убежище	и	пищу,	расте-
ние	получает	защиту.

Если	мы	будем	рассматривать	популяции,	 то	
картина	 получится	 похожей.	 Горизонтальная	
передача	 инфекции	 от	 растения	 к	 растению	 от-
сутствует.	Единственная	возможность	для	гриба	
увеличить	 свою	 численность	 связана	 с	 размно-
жением	 растения-хозяина.	Либо	 происходит	 ве-
гетативное	 размножение	 зараженного	 растения,	
либо	происходит	 вертикальная	 передача	 инфек-
ции	от	материнского	растения	к	дочернему.	При	
развитии	 генеративных	 побегов	 мицелий	 за-
ходит	 в	 стебель	 и	 далее	 в	 развивающееся	 семя	
(Philipson,	Christey,	1986;	White	et	al.,	1991);	когда	
семя	прорастает,	молодой	проросток	оказывает-
ся	пронизан	 грибными	 гифами.	Таким	образом,	
само	 существование	 этих	 грибов	 напрямую	 за-
висит	 от	 благосостояния	 и	 успешности	 хозяев.	
Зараженные	 растения,	 с	 другой	 стороны,	 по-
лучают	 конкурентное	 преимущество	 перед	 не-
зараженными.	 Причем	 здесь	 играют	 роль	 как	
прямое	конкурентное	взаимодействие	с	другими	
растениями	(Percival,	Duder,	1983;	Chestnut	et	al.,	
1991;	Marks	et	al.,	1991;	Mathews,	Clay,	2001),	так	
и	 повышенная	 устойчивость	 к	 различным	 био-
тическим	и	абиотическим	стрессам,	которая	уже	
обсуждалась	 выше.	 Таким	 образом,	 взаимодей-

Рис. 2. Схема	взаимодействия	эндофита	
и	растения	на	организменном		
и	популяционном	уровнях
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ствия	 популяций	 мы	 вполне	 можем	 описывать	
кодом	«+/+».

И	 на	 организменном	 и	 на	 популяционном	
уровне	 данная	 ассоциация	 удовлетворяет	 поня-
тию	«мутуализм».	Схематично	эти	отношения	на	
обоих	уровнях	представлены	на	рис.	2.	

Растение и эндофит:  
невыгодное сотрудничество?

На	 самом	 деле	 отношения	 между	 симби-
онтами	 оказываются	 не	 столь	 однозначными.	
Оказалось,	 что	далеко	не	всегда	 эндофиты	про-
дуцируют	 алкалоиды.	 Возможно,	 что	 большин-
ство	эндофитных	грибов	как	раз	никаких	токсич-
ных	веществ	не	образуют,	и	именно	в	силу	это-
го	они	не	были	ранее	обнаружены	(Faeth,	2002).	
А	 если	 гриб	 и	 продуцирует	 алкалоиды,	 тем	 са-
мым	он	отбирает	у	растения	азот,	который	мог	бы	
уйти	на	другие	нужды	растения,	и	это	снова	во-
прос	о	цене	защиты.	С	засухой	тоже	не	всегда	все	
ясно	(Hesse	et	al.,	1999).	Иногда	не	обнаруживает-
ся	разницы	в	урожае	между	зараженными	расте-
ниями	и	незараженными	(Siegel	et	al.,	1984;	Baert	
et	al.,	1994).	И	даже	может	наблюдаться	обратная	
ситуация,	когда	растение	лучше	живет	и	размно-
жается	в	отсутствие	эндофита	(Faeth,	2002;	Faeth,	
Sullivan,	2003).	

В	 работе	У.	Хессе	 с	 соавторами	 (Hesse	 et	 al.,	
2000)	изучали	влияние	эндофита	N. lolii	на	уро-
жай	семян	многолетнего	райграса	(Lolium perenne 
L.).	Растения	пяти	генотипов	показали	значимое	
увеличение	урожая	в	присутствие	эндофита,	для	
двух	генотипов	ситуация	оказалась	прямо	проти-
воположной,	а	урожай	растений	еще	двух	геноти-
пов	никак	не	зависел	от	присутствия	или	отсут-
ствия	в	них	эндофитных	грибов.	

В	 условиях	 разной	 обеспеченности	 пророст-
ков	минеральным	питанием	влияние	эндофитно-
го	гриба	различается.	Если	питательных	веществ	
достаточно,	 то	 зараженные	 проростки	 имеют	
бóльшую	биомассу,	 но	 если	питания	им	не	 хва-
тает,	ситуация	меняется	на	обратную	(Cheplick	et	
al.,	1989).	В	некоторых	ситуациях	эндофиты	спо-
собны	вести	себя	как	настоящие	паразиты	(West	
et	al.,	1995,	цит.	по:	Faeth,	2002).	Особенно	силь-
но	это	проявляется	в	условиях	сильного	стресса,	
при	 ослабленном	 состоянии	 растения-хозяина	
(Schulz,	Boyle,	2006).

В	связи	с	вышесказанным	в	последнее	время	
разрабатывают	теорию	о	сбалансированном	пара-
зитизме	эндофитных	грибов	на	растении.

Но	с	другой	стороны,	и	«мутуализм»	и	«пара-
зитизм»	–	это	лишь	модели,	созданные	человеком	

для	удобства	описания	процессов,	происходящих	
в	 живой	 природе.	 На	 самом	 деле	 вопрос	 выбо-
ра	модели	–	во	многом	лишь	вопрос	удобства	ис-
пользования.	Поэтому	попробуем	посмотреть	на	
эту	ситуацию	под	другим	углом	зрения,	не	акцен-
тируя	внимания	на	том,	является	ли	наш	объект	
паразитом	или	мутуалистом.
Эндофит и растение:  
отсутствие сотрудничества

Попробуем	 сначала	 сконцентрировать	 свое	
внимание	на	самом	эндофите	и	описать	экологи-
ческую	нишу	данного	организма.	Экологическая	
ниша	 –	 это	 положение	 организма	 в	 сообществе	
и	 в	 экосистеме,	 вытекающее	 из	 его	 поведения,	
структурных	 и	 физиологических	 характеристик	
(Odum,	 1959).	 Понятие	 «экологической	 ниши»	
включает	местообитание	организма,	его	трофиче-
скую	функцию	и	положение	относительно	гради-
ентов	внешних	факторов	–	температуры,	влажно-
сти,	рН	и	пр.	Для	гриба	экологическая	ниша	прак-
тически	полностью	сводится	к	растению-хозяину:	
в	нем	он	живет,	им	питается,	через	него	действу-
ют	все	факторы	внешней	среды	–	такие	как	свет,	
температура,	активность	воды	и	т.д.

Растение	 для	 эндофита	 в	 первую	 очередь	 не	
партнер,	а	местообитание.	Да,	он	не	может	жить	
без	 растения,	 но	 лишь	 из-за	 того,	 что	 это	 един-
ственная	среда	обитания,	к	которой	он	приспосо-
блен.	Во	вторую	очередь	растение	–	это	источник	
пищи.	Трофическая	специализация	у	гриба	очень	
узкая,	 будучи	 облигатным	 биотрофом	 он	 может	
питаться	только	живым	растением.	Гибель	расте-
ния	будет	означать	и	гибель	гриба.	Но	за	годы	эво-
люции	гриб	настолько	приспособился	к	обитанию	
в	растении,	что	не	вызывает	явных	повреждений,	
не	образует	гаусторий	–	питающих	выростов	гиф,	
характерных	 для	 многих	 паразитических	 гри-
бов.	 Жизнь	 эндосимбионта	 протекает	 в	 доста-
точно	стабильных	условиях,	и	в	такой	ситуации	
выглядит	вполне	обоснованной	потеря	полового	
размножения	и	переход	исключительно	к	верти-
кальной	передачи	инфекции.	Действительно,	для	
гриба,	не	способного	существовать	вне	растения,	
единственный	 надежный	 путь	 –	 это	 заражение	
развивающихся	 семян.	 Тем	 самым	 его	 потомки	
снова	попадают	в	благоприятные	условия	для	ро-
ста	и	развития.

Перейдем	 к	 рассмотрению	 второго	 компо-
нента	 системы	 –	 растения.	 Внешняя	 среда	 за-
раженного	 растения	 точно	 такая	же	 как	и	 у	 не-
зараженного.	 Но	 меняется	 само	 растение.	 Как	
бы	ни	развивались	отношения	хозяина	и	симби-
онта,	 грибной	 мицелий	 будет	 выделять	 те	 или	
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иные	 метаболиты,	 которых	 бы	 в	 незараженном	
растении	 не	 было.	 Меняется	 внутренняя	 сре-
да	 растения,	 его	 клетки	 начинают	 реагировать	
на	 новые	 биохимические	 сигналы.	В	 зависимо-
сти	от	 генотипов	растения	и	 гриба,	их	возраста	
и	условий	внешней	 среды	эти	изменения	могут	
быть	выражены	сильнее	или	слабее,	но	в	любом	
случае	мы	можем	утверждать,	 что	при	наличии	
развитого	 внутритканевого	мицелия	физиолого-
биохимические	 процессы	 растения	 поменяются	
и	это	будет	уже	немного	другой	организм.	Есть,	
например,	данные,	что	зараженные	растения	от-
личаются	 от	 незараженных	 и	 по	 химическому	
составу:	в	них	повышены	концентрации	азота	и	
магния	(Vazquez	de	Aldana	et	al.,	1999),	снижена	
концентрация	меди	(Dennis	et	al.,	1998).	

Это	 означает,	 что	 такое	 растение	 может	 по-
иному	реагировать	на	факторы	внешней	среды.	У	
него	может	по-другому	идти	развитие	вегетатив-
ных	и	генеративных	побегов.	Оно	будет	иначе	ре-
агировать	на	стресс.	Будет	ли	такое	растение	вы-
годно	 отличаться	 от	 незараженных	 по	 биомассе	
надземной	части	или	по	каким-то	другим	показа-
телям	–	это	вопрос	каждого	конкретного	случая.

Гриб	 для	 растения	 –	 фактор	 изменения.	
Зараженное	растение	–	другое	растение.

Эндофит-растение:  
динамическая система

Более	 перспективным	 кажется	 такой	 подход,	
при	 котором	 эндофит	 и	 растение	 рассматрива-
ются	 не	 как	 два	 взаимодействующих	 объекта,	 а	
как	 единая	 динамическая	 система.	 Необходимо	
подчеркнуть	именно	то,	что	такая	ассоциация	ди-
намична,	подвижна,	способна	к	изменениям;	это	
является	ее	основным	свойством.	Это	не	застыв-
шая	 во	 времени	 и	 пространстве	 форма,	 а	 нечто	
истинно	живое.

Выделим	 основные	 направления,	 в	 которых	
могут	 происходить	 колебания	 данной	 системы.	
Во-первых,	 может	 произойти	 сильное	 развитие	
грибного	 мицелия	 и	 фактический	 переход	 его	 к	
настоящему	 паразитированию.	 Вероятно,	 такое	
развитие	событий	произойдет	в	ослабленных	рас-
тениях,	но	нельзя	исключать	и	 того,	 что	и	в	хо-
рошо	развитом	здоровом	растении	гриб	способен	
агрессивно	использовать	ресурсы	хозяина,	вызы-
вая	угнетение	его	роста.	С	другой	стороны,	мож-
но	предположить,	что	гриб	способен	переходить	в	
латентное,	скрытое	состояние,	когда	мицелий	бу-
дет	присутствовать	лишь	в	ничтожной	части	ор-
ганизма	растения.	В	таком	случае	эндофит	может	
долго	 присутствовать	 в	 неактивном	 состоянии	

и	проявиться	неожиданно	в	ответ	на	какие-либо	
изменения	 внешнего	 (или	 внутреннего)	 мира.	
Схематично	 подобные	 колебания	 представлены	
на	рис.	3.

Подобная	 схема	 позволяет	 объяснить	 целый	
ряд	 сложных	 моментов	 в	 наблюдениях	 за	 эндо-
фитными	грибами.	Во-первых,	на	эту	схему	сразу	
укладывается	тот	факт,	что	зараженные	растения	
могут	иметь	как	лучшие	показатели,	так	и	худшие	
(по	 сравнению	с	незараженными).	А	результаты	
подобного	 рода	 публикуются	 чуть	 ли	 не	 самого	
начала	 активного	 изучения	 эндофитов	 (Cheplick	
et	 al.,	 1989;	 Rice	 et	 al.,	 1994;	 Hesse	 et	 al.,	 2000;	
Vicari	et	al.,	2002).	Подобные	данные	обычно	объ-
ясняют	 тем,	 что	 присутствие	 эндофита	 может	
быть	выгодно	хозяину	лишь	в	определенном	диа-
пазоне	условий,	или,	если	неоднозначные	данные	
получают	при	одинаковых	условиях,	тем,	что	не	
в	каждой	паре	эндофит	и	хозяин	«подходят»	друг	
другу.	 Если	 же	 рассматривать	 эндофит	 и	 расте-
ние	не	как	два	взаимодействующих	объекта,	а	как	
единую	 ассоциацию,	 то	 надобность	 в	 подобных	
оговорках	отпадает	сама	собой.	В	качестве	иллю-
страции	 неоднозначного	 влияния	 эндофитов	 на	
растения	 приведем	 распределение	 массы	 семян	
у	 зараженных	 и	 незараженных	 растений	 (рис.	
4).	 Эти	 данные	 получены	 в	 результате	 полевого	
опыта	 по	 наблюдению	 за	 растениями	 овсяницы	
луговой	(Festuca pratensis Huds.)	районированно-
го	сорта	ВИК	5,	часть	из	которых	была	предвари-
тельно	заражена	эндофитным	грибом	(неопубли-
кованные	данные).

Из	 графика	 видно,	 что	 зараженные	и	 незара-
женные	растения	имеют	практически	одинаковое	
распределение	массы	семян.	Различия	существу-
ют	только	для	«сильных»	растений,	в	интервале	
квантилей	0,6	–	0,9.	При	сравнении	таких	расте-

Рис. 3. Динамическая	модель	взаимодействия	
эндофита	и	растения
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ний	заметно	преимущество	зараженных.	То	есть,	
влияние	 эндофита	 присутствует,	 но	 выражено	
оно	не	для	всех	растений.	Возможно,	в	других	по-
годных	условиях	мы	получили	бы	заметное	отри-
цательное	или	положительное	влияние	эндофита	
на	массу	семян	для	всех	растений,	но	здесь	этого	
не	наблюдается.

Данная	 схема	 объясняет	 также	 причину	
быстрого	 изменения	 зараженности	 на	 полях.	
Действительно,	многие	растения	могут	быть	мни-
мо	незараженными,	давая	в	изменившихся	усло-
виях	зараженные	побеги.	Обычно,	при	исследова-
нии	уровня	зараженности	на	поле,	не	вычленяют	
отдельные	растения,	а	смотрят	долю	зараженных	
побегов	от	числа	собранных	(т.е.,	берут	смешан-
ный	образец).	В	ряде	задач	используют	косвенные	
методы,	 например,	 определение	 концентрации	
определенных	алкалоидов	в	навеске	растений,	и	
тоже	работают	со	смешанными	образцами.

Подробное	 изучение	 отдельных	 растений	 со-
пряжено	с	большими	методическими	сложностя-
ми,	при	этом	были	веские	основания	предполагать,	
что	 эндофитное	 заражение	 является	 системным.	
Но	исследование	зараженности	отдельных	расте-
ний	показало,	 что	 это	не	 так	 (Благовещенская	и	
др.,	 2008).	Мы	проанализировали	распростране-
ние	эндофитного	мицелия,	и	обнаружили,	что	за-
раженные	особи	могут	давать	побеги,	свободные	
от	мицелия.	В	течение	ряда	лет	наблюдений	одно	
и	то	же	растение	весной	образует	незараженные	
побеги,	а	к	концу	лета	–	зараженные.	На	«активи-
зацию»	гриба	могут	влиять	различные	факторы.	
Например,	в	отдельном	вегетационном	опыте	по-

казано,	что	на	развитие	мицелия	в	растении	поло-
жительно	влияет	дефицит	воды	(Благовещенская,	
2006).

Но	в	данном	контексте	важнее	всего	сам	факт	
того,	 развитие	 мицелия	 в	 растении	 не	 является	
системным,	 что	 эндофит	 действительно	 может	
присутствовать	 в	 растении	 в	 латентном	 состоя-
нии,	и	что	зараженность	растения	может	менять-
ся	со	временем.

Кто такие эндофиты?

Эндофитные	 грибы	 могут	 паразитировать	
на	растении.	Но	 это	не	паразиты	в	классическом	
смысле	этого	слова.	Эндофиты	могут	оказываться	
очень	выгодными	для	растения.	Но,	строго	говоря,	
мутуалистами	 они	 не	 являются.	Присутствие	 эн-
дофита	может	быть	для	растения	практически	без-
различно.	Но	на	комменсализм	это	тоже	не	похоже.

Растение	и	гриб	находятся	на	различных	орга-
низационных	уровнях	и	термины,	описывающие	
взаимодействие	 объектов	 оказываются	 неудоб-
ны.	Возможно,	стоит	вернуться	к	термину	«сим-
бионт»,	не	придавая	ему	окраски	хорошо/плохо?	
Вероятно,	все	будет	зависеть	от	целей,	к	которым	
стремится	исследователь,	и	от	задач,	которые	он	
перед	собой	ставит.

Если	 рассматривать	 эндофит	 и	 растение	 как	
единую	динамическую	систему,	это	позволит	све-
сти	 в	 единую	 схему	 все	 имеющиеся	 противоре-
чивые	данные,	это	открывает	новые	перспективы	
для	людей,	работающих	в	данном	направлении,	и,	
возможно,	 это	 позволит	по-новому	 взглянуть	 на	
многие	другие	объекты.
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Л. Г. Бязров

СОвРЕМЕННаЯ ДИНаМИКа  
вИДОвОГО СОСтава  
ЭПИфИтНОй ЛИхЕНОбИОты г. МОСКвы
Аннотация:	 летом и осенью 2006 г. были собраны данные о видовом составе эпифитных лишайников части 

территории г. Москвы (336 км2). учетной площадью был каждый квадрат 1 х 1 км. Эти сведения сравнили 
с аналогичными материалами, полученными на той же территории в 1988-1991 гг. За прошедшие годы 
число видов эпифитных лишайников на обследованной площади увеличилось с 35 до 64 (табл. 1).  
В 2006 г. лишайники были обнаружены во всех 336 квадратах (16 лет назад они отсутствовали  
в 125 квадратах 1 х 1 км). число видов в квадрате в 2006 г. варьировало от 2 до 26 при среднем значении 
этого показателя около 11 (табл. 2).  
Причины установленных изменений видового состава эпифитной лихенобиоты г. Москвы обсуждаются.

Ключевые	слова:	 лишайники, разнообразие, встречаемость, распространение, загрязнение, оксиды азота, Москва, 
мониторинг, сукцессии, нитрофиты, ацидофиты, эвтрофикация

Lev G. Biazrov

reCent Changes  
of ePiPhytiC liChen sPeCies ComPosition  
of mosCoW City
Summary:	 In summer and autumn 2006 the data of composition of epiphytic lichen species in the part of city of moscow 

territory (336 km2) was collected. The sample unit was each square 1 х 1 km. These items of data have been 
compared to similar materials collected from the same territory in 1988-1991. For the past years the number 
of epiphytic lichen species on the area of survey has increased from 35 to 64 (tab. 1). In 2006 lichens were 
found in all 336 squares (16 years back they were absent in 125 squares 1 х 1 km). The number of species 
 in a square in 2006 varied from 2 to 26 with average value of this parameter about 11 (tab. 2).  
The reasons of the established changes of epiphytic lichen biota composition in moscow city are being 
discussed.

Keywords:	 lichens, diversity, frequency of occurence, distribution, pollution, nitrogen oxides, moscow, monitoring, 
succession, nitrophytes, acidophytes, eutrophication
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Эпифитные	лишайники	нередко	успешно	при-
меняют	для	мониторинга	состояния	окружающей	
среды	 городов	и	промышленных	центров.	Опыт	
оценки	 качества	 атмосферного	 воздуха	 по	 осо-
бенностям	развития	лишайников	в	разных	 горо-
дах	планеты,	в	том	числе	и	в	Москве,	насчитыва-
ет	 несколько	 десятилетий	 (Экологический	 атлас	
Москвы,	2000;	Бязров,	2002;	Пчелкин,	2002,	2006;	
Инсаров,	Мучник,	20071).

Целью	 проведенного	 летом	 и	 осенью	 2006	 г.	
обследования	 более	 чем	 трети	 территории	
Москвы	 в	 пределах	 Московской	 кольцевой	 ав-
тодороги	 (МКАД)	 был	 сбор	 данных	 о	 видовом	
составе	 эпифитных	 (растущих	 на	 коре	 деревьев	
и	 кустарников)	 лишайников	 для	 сравнения	 их	 с	
аналогичными	материалами,	полученными	на	тех	
же	участках	в	1988-1991	гг.(Бязров,	1994,	1996).	
Предпосылкой	данного	исследования	стали	мно-
гочисленные	 свидетельства	 из	 стран	 Западной	
и	Южной	Европы,	 где	 после	 снижения	 уровней	
кислого	 загрязнения	 лишайники	 начали	 сравни-
тельно	быстро	заселять	участки	городов,	где	они	
долгое	время	отсутствовали.	В	Москве	же,	как	и	
во	всей	стране,	в	течение	1990-х	произошло	дра-
матическое	изменение	структуры	промышленно-
сти,	в	несколько	раз	возросло	число	автомобилей.	
Предполагалось,	 что	 эти	 изменения	 сказались	 и	
на	видовом	составе	эпифитных	лишайников,	при-
знанных	индикаторов	качества	воздушной	среды

Материал и методика

Москва	в	пределах	МКАД	занимает	886,5	км2.	
Для	выявления	особенностей	распределения	эпи-
фитных	 лишайников	 в	 качестве	 картографиче-
ской	 основы	 была	 использована	 карта	 Москвы	
масштаба	1:38000	(1	дюйм=1	км).	В	1988-1991	г.	
территория	 города	 на	 этой	 карте	 была	 поделена	
на	 квадраты	1	 х	 1	 км,	 общее	число	 которых	 со-
ставило	 908.	 В	 каждом	 квадрате	 было	 осмотре-
но	от	100	до	400	стволов	деревьев	и	кустарников.	
Деревья	обследовались	от	основания	до	высоты	
2,5	м,	 как	прямо	растущие,	 так	и	искривленные	

1	 Г.Э.Инсаров	и	Е.Э.	Мучник	(2007)	по	фондовым	и	ли-
тературным	материалам	дополнили	списки	видов	лишайни-
ков,	зарегистрированных	на	территории	Москвы	(в	пределах	
МКАД),	19	видами,	из	которых	9	видов	И.И.Петров	собрал	
в	Черкизово	на	Клязьме,	т.е.	в	Пушкинском	районе	Москов-
ской	области;	представителей	4-х	видов	Н.А.	Комарницкий	и	
Титов	собрали	в	Котельниках	(ныне	город	областного	подчи-
нения	восточнее	Москвы);	2	вида	были	найдены	в	Крюково,	
т.е.	на	современной	территории	Зеленограда,	до	которого	от	
МКАД	на	северо-запад	более	20	км.

и	наклоненные.	Наличие	лишайников	фиксирова-
лось	на	всей	видимой	поверхности	ствола.	

Полученные	данные	 о	 числе	 видов	 в	 квадра-
те	 были	 преобразованы	 в	 картосхему	 загрязне-
ния	 атмосферного	 воздуха	 территории	 города	
(Бязров,	1996,	2002).	Тогда	по	степени	опасности	
для	 эпифитных	 лишайников	 территория	 города	
была	ранжирована	на	4	изотоксичных	выдела:	1)	
«лишайниковая	пустыня»	–	0-1	видов	в	квадрате;	
2	–	критически	опасные	участки	–	2-5	видов;	3	–	
крайне	опасные	участки	–	6-10	видов;	4	–	опас-
ные	участки	–	>10	видов	в	квадрате.

Летом	и	осенью	2006	г.	методика	сбора	матери-
ала	в	основном	была	аналогична	использованной	
в	1988-1991	гг.	Отличие	состояло	в	том,	что	учет	
лишайников	был	проведен	не	на	всей	территории	
города	в	пределах	МКАД,	а	на	шести	трансектах,	
три	из	которых	пересекали	всю	территорию	горо-
да	с	севера	на	юг,	а	направление	трех	других	было	
восток	 –	 запад.	Ширина	 каждого	из	них	была	2	
км,	а	учетной	площадью,	как	и	прежде,	был	ква-
дратный	километр	трансекта.

Западный	 трансект	 на	 севере	 начинался	 от	
77-78	км	МКАД,	а	на	юге	заканчивался	в	районе	
Теплый	стан	(42	км	МКАД).	Центральный	транс-
ект	на	севере	начинался	от	85-86	км	МКАД	и	на	
юге	заканчивался	у	32-33	км	МКАД.	Восточный	
трансект	на	севере	начинался	от	94-95	км	МКАД,	
а	 на	 юге	 заканчивался	 восточнее	 пересечения	
Каширского	шоссе	и	МКАД	(23-24	км).	

Северный	трансект	на	западе	начинался	от	66-
67	км	МКАД	в	районе	Строгино	и	на	востоке	за-
канчивался	 у	 103-104	 км	 МКАД.	 Центральный	
трансект	на	западе	начинался	от	57-58	км	МКАД,	
а	 на	 востоке	 заканчивался	 у	 3-4	 км	 МКАД.	
Южный	 трансект	 на	 западе	 начинался	 от	 48-49	
км	МКАД,	а	на	востоке	заканчивался	у	13-14	км	
МКАД	севернее	ул.	Верхние	поля.	

Эти	 трансекты	 охватили	 части	 территорий	
всех	 9	 административных	 округов,	 расположен-
ных	в	пределах	МКАД.	Общее	число	обследован-
ных	квадратов	1	х	1	км	составило	336,	т.е.	более	
трети	всей	площади	города	в	границах	МКАД.	

Результаты

Всего	в	2006	г.	в	этих	квадратах	были	обнару-
жены	представители	64	видов	лишайников,	оби-
тающих	 на	 стволах	 деревьев	 и	 кустарников	 до	
высоты	2.5	м	(табл.	1).	В	таблице	1,	кроме	видо-
вого	состава	лишайников,	встреченных	на	обсле-
дованных	трансектах	в	1988-1991	и	2006	гг.,	по-
казаны:	наличие	органов	размножения	–	A	–	апо-
теции,	I	–	изидии,	S	–	соредии;	отношение	вида	
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Таблица 1.
Встречаемость лишайников на обследованных трансектах через территорию Москвы  

в 1988-1991 (1990) и 2006 гг. 
 [N –число квадратов 1 х 1 км, где встречен вид; % –доля от общего числа квадратов (336)]

Наличие
органов
размно-
жения 1

Вид
1990 2006 Экологическая 

характеристика вида 1

N % N % К Э Тф

1 2 3 4 5 6 7 8 9
A Arthrosporum	populorum	A.	Massal. 0 0 12 3.6 С4 К3 Э3
A Biatora	helvola	Körb.	ex	Hellb. 0 0 42 12.5 К3 Э1 Тф4
A Buellia	punctata	(Hoffm.)	A.	Massal.=	

Amandinea	punctata	(Hoffm.)	Coppins	&	
Scheid.

0 0 2 0.6 К3 Э3 Тф2

A Caloplaca	cerina	(Ehrh.	ex	Hedwig)	Th.	Fr.	 8 2.4 189 56.2 К4 Э3 Тф2
A C.	holocarpa	(Hoffm.	ex	Ach.)	Wade	 11 3.3 107 31.8 К5 Э3 Тф3
A Candelariella	vitellina	(Hoffm.)	Müll.	Arg. 18 5.4 192 57.1 К3 Э3 Тф2
A C.	xanthostigma	(Ach.)	Lettau 0 0 3 0.9 К3 Э3 Тф3
A Cetraria	sepincola	(Ehrh.)	Ach.	 10 3. 17 5.1 К2 Э2 Тф4
S Chrysothrix	candelaris	(L.)	J.	R.	Laundon 0 0 18 5.3 К2 Э2 Тф4
A Cladonia	caespitica	(Pers.)	Florke 1 0.3 0 0 К3 Э2 Тф4
A,S C.	cenotea	(Ach.)	Schaer	 0 0 1 0.3 К1 Э1 Тф3
A,S C.	chlorophaea	(Flörke	ex	Sommerf.)	Spreng. 16 4.7 2 0.6 К2 Э2 Тф4
A,S C.	coniocraea	(Flörke)	Spreng. 54 16.1 71 21.1 К2 Э2 Тф3
A,S C.digitata	(L.)	Hoffm.	 5 1.5 0 0 К1 Э2 Тф2
A,S C.	fimbriata	(L.)	Fr.	 38 11.3 66 19.6 К2 Э1 Тф3
A,S C.	glauca	Flörke	 0 0 1 0.3 К1 Э1 Тф?
A,S C.	macilenta	Hoffm. 0 0 1 0.3 К1 Э1 Тф?
A,S C.	ochrochlora	Flörke 0 0 1 0.3 К1 Э2 Тф4
A,S C.	ramulosa	(With.)	J.	R.	Laundon 0 0 1 0.3 К1 Э2 Тф?
A C.	squamosa	Hoffm. 0 0 1 0.3 К1 Э2 Тф?
A,S C.	subulata	(L.)	Weber	ex	F.	H.	Wigg. 0 0 4 1.2 К2 Э1 Тф?
S Evernia	prunastri	(L.)	Ach. 0 0 1 0.3 К2 Э3 Тф4
S Hypocenomyce	scalaris	(Ach.)	M.	Choisy 14 4.2 32 9.5 К1 Э2 Тф3
S Hypogymnia	physodes	(L.)	Nyl.	 80 23.8 120 35.7 К2 Э2 Тф3
A Lecania	dubitans	(Nyl.)	A.	L.	Sm. 0 0 2 0.6 К2 Э2 Тф3
A L.	fuscella	(Schaer.)	A.	Massal. 0 0 5 1.5 К3 Э2 Тф3
A Lecanora	carpinea	(L.)	Vain. 0 0 2 0.6 К3 Э2 Тф4
A L.	hagenii	(Ach.)	Ach.	 27 8. 221 65.8 К5 Э4 Тф1
A L.	piniperda	Körb.	 0 0 32 9.5 К1 Э2 Тф3
A L.	pulicaria	(Pers.)	Ach. 0 0 4 1.2 К1 Э2 Тф3
A L.	symmicta	(Ach.)	Ach. 1 0.3 12 3.6 К3 Э3 Тф4
A L.	varia	(Hoffm.)	Ach.	 27 8. 84 25. К2 Э2 Тф2
A Lecidea	erythrophaea	Flörke	ex	Sommerf. 2 0.6 9 2.7 К3 Э1 4
A Lecidella	elaeochroma	(Ach.)	M.	Choisy 0 0 1 0.3 К3 Э3 3
S Lepraria	incana	(L.)	Ach.	 33 9.8 71 21.1 К2 Э2 1
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Окончание табл. 1
1 2 3 4 5 6 7 8 9
S L.	lobificans	Nyl.	 0 0 7 2. К2 Э2 4
A Maronea	constans	(Nyl.)	Hepp 0 0 1 0.3 К2 Э2 Тф?
I Melanelia	elegantula	(Zahlbr.)	Essl. 0 0 1 0.3 К2 Э2 Тф4
I M.	exasperata	(De	Not.)	Essl 1 0.3 5 1.5 К3 Э3 Тф4
I M.	exasperatula	(Nyl.)	Essl. 1 0.3 8 2.4 К3 Э3 Тф3
A M.	olivacea	(L.)	Essl. 0 0 18 5.3 К1 Э2 Тф3
I,S M.	subargentifera	(Nyl.)	Essl. 0 0 1 0.3 К4 Э4 Тф4
A Micarea	lignaria	(Ach.)	Hedl. 0 0 4 1.2 К2 Э2 Тф2
A Opegrapha	atra	Pers.	 39 11.6 0 0 К3 Э3 Тф4
A O.	rufescens	Pers.	 2 0.6 0 0 К3 Э3 Тф4
S Parmelia	sulcata	Taylor	 111 33. 218 64.9 К3 Э3 Тф2
S Parmeliopsis	ambigua	(Wulfen)	Nyl.	 3 0.9 0 0 К1 Э2 Тф4
S P.	hyperopta	(Ach.)	Arnold 1 0.3 0 0 К1 Э2 Тф3
S Pertusaria	albescens	(Hudson)	M.	Choisy	&	

Werner	
0 0 2 0.6 К3 Э3 Тф4

A P.	leioplaca	DC. 0 0 2 0.6 К3 Э2 Тф3
A Phaeophyscia	ciliata	(Hoffm.)	Moberg 3 0.9 0 0 К3 Э3 Тф2
S P.	nigricans	(Flörke)	Moberg	 4 1.2 180. 53.5 К5 Э4 Тф2
S P.	orbicularis	(Neck.)	Moberg 145 43.1 336 100. К4 Э4 Тф1
S P.	sciastra	(Ach.)	Moberg 0 0 21 6.2 К5 Э4 Тф2
S Physcia	adscendens	(Fr.)	H.	Oliver 0 0 272 81. К4 Э4 Тф2
A P.	aipolia	(Ehrh.ex	Humb.)	Furnr. 1 0.3 0 0 К4 Э3 Тф4
S P.	dubia	(Hoffm.)	Lettau 0 0 24 7.1 С4 К3 Э3
A P.	stellaris	(L.)	Nyl.	 161 47.9 307 91.4 К3 Э3 Тф1
S P.	tenella	(Scop.)	DC. 0 0 8 2.4 К3 Э4 Тф2
S P.	tribacia	(Ach.)	Nyl. 5 1.5 94 28.0 К3 Э3 Тф2
A Physconia	distorta	(With.)	J.	R.	Laundon	 0 0 1 0.3 К4 Э4 Тф3
I,S P.	grisea	(Lam.)	Poelt 1 0.3 0 0 К4 Э4 Тф2
S Ramalina	farinacea	(L.)	Ach. 0 0 1 0.3 К3 Э2 Тф3
S R.	pollinaria	(Westr.)	Ach. 0 0 1 0.3 К2 Э3 Тф4
A Rinodina	pyrina	(Ach.)	Arnold 0 0 6 1.8 К4 Э3 Тф3
A,S Scoliciosporum	chlorococcum	(Graewe	ex	

Stenh.)	Vezda	
138 41. 336 100. К2 Э3 Тф1

A Strangospora	pinicola	(A.	Massal.)	Körb. 0 0 4 1.2 К2 Э3 Тф1
S Trapeliopsis	granulosa	(Hoffm.)	Lumbsch 0 0 34 10.1 К2 Э2 Тф1
S Tuckermannopsis	chlorophylla	(Willd.)	Hale 1 0.3 2 0.6 К2 Э2 Тф4
S Vulpicida	pinastri	(Scop.)	J.-E.	Mattsson	&	M.	

J.	Lai	
30 8.9 41 12.2 К1 Э1 Тф3

S Xanthoria	candelaria	(L.)	Th.	Fr. 0 0 2 0.6 К3 Э4 Тф3
A X.	parietina	(L.)	Th.	Fr. 35 10.4 326 97.0 К4 Э4 Тф1
A X.	polycarpa	(Hoffm.)	Th.	Fr.	ex	Rieber	 2 0.6 57 17.0 К2 Э4 Тф2

Всего	видов 35 64

1	–объяснение	обозначений	в	тексте
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к	величине	pH	субстрата	–	К	(К1	–	субстрат	экс-
тремально	кислый	и	очень	кислый,	pH<4.0;	К2	–	
субстрат	довольно	кислый,	pH	4.1-4.8;	К3	–	суб-
страт	 умеренно	 кислый,	 pH	 4.9-5.6;	 К4	 –	 суб-
страт	 полунейтральный,	 pH	 5.7-6.5;	 К5	 –	 суб-
страт	 нейтральный	 или	щелочной,	 pH>6.5);	 от-
ношение	вида	к	богатству	субстрата	элементами	
питания	–	Э	(Э1	–	очень	бедная	минералальны-
ми	элементами	(Mg,	Ca,	K,	Na,	N)	кора	деревьев	
как	 у	 ели,	 лиственницы,	 березы;	 Э2	 –	 умерен-
но	 богатая	 минеральными	 элементами	 кора	 де-
ревьев	с	очень	малой	эвтрофикацией;	Э3	–	кора	
богата	 минеральными	 элементами	 или	 умерен-
но	 покрыта	 пылью;	 Э4	 –	 богатая	 минеральны-
ми	элементами	кора,	часто	покрыта	густым	сло-
ем	пыли);	отношение	вида	к	степени	загрязнения	
воздушной	 среды	 территории	 –	 токсифобность	
(Тф)	–	Тф1	–	наиболее	устойчивые	к	загрязнению	
воздуха	 виды,	 Тф5	 –	 наиболее	 чувствительные	
к	 загрязнению	виды,	Тф?	–	 сведения	о	реакции	
вида	 на	 загрязнение	 воздуха	 автору	 неизвест-
ны;	Отношение	вида	к	факторам	среды	оценены	
по	 пятибальной	шкале	 на	 основе	 модификации	
уже	имеющихся	обобщений	(Инсарова,	Инсаров	
1989;	Wirth	1991)	и	личного	опыта	(Бязров	1994,	
2002).	Представители	группы	Тф5	в	Москве	пока	
не	обнаружены.	

Лишайники	в	2006	г.	были	встречены	во	всех	
336	обследованных	квадратах	1	х	1	км,	число	ви-
дов	в	квадрате	варьировало	от	2	до	26	при	сред-
нем	значении	этого	показателя	около	11	(табл.	2).	
Виды	Evernia prunastri,	Ramalina farinacea, R. pol-
linaria,	 считающиеся	 чувствительными	к	 кисло-
му	загрязнению	(Wirth,	1991),	встречены	лишь	по	
одному	 разу	 и	 были	 представлены	 небольшими	
(до	2	см)	чахлыми	экземплярами,	растущими	на	
основаниях	стволов	деревьев	в	лесных	массивах.

16	лет	назад	на	этих	шести	трансектах	в	том	
же	 уровне	 поселения	 на	 стволах	 деревьев	 были	
встречены	 представители	 35	 видов	 лишайники	
(табл.	1).	Они	тогда	отсутствовали	в	125	квадра-
тах	1	х	1	км	(табл.2).	Из	64	встреченных	в	2006	г.	
видов	представители	двух	–	Phaeophyscia orbicu-
laris	и	Scoliciosporum chlorococcum	–	отмечены	во	
всех	336	квадратах	1	х	1	км.	Еще	8	видов	были	от-
мечены	в	более	чем	50%	квадратов	–	Caloplaca ce-
rina	(56%),	Candelariella vitellina	(57%),	Lecanora 
hagenii	(66%),	

Parmelia sulcata	 (65%),	Phaeophyscia sciastra	
(53%),	Physcia	adscendens	(81%),	Physcia stellaris	
(91%),	Xanthoria parietina	(97%).	По	данным	уче-
тов	1988-1991	гг.,	виды,	величина	встречаемости	
которых	на	тех	же	шести	трансектах	превышала	
50%,	отсутствовали	(табл.	1).	В	те	годы	предста-

вители	только	трех	видов	были	обнаружены	бо-
лее	 чем	 в	 40%	 этих	 обследованных	 квадратов	 –	
Phaeophyscia orbicularis	 (43%),	 Physcia stellaris	
(49%),	Scoliciosporun chlorococcum	(41%).	К	2006	
г.	эти	же	виды,	а	также	Xanthoria parietina, Physcia 
adscendens	заселили	все	или	почти	все	квадраты	
этих	шести	трансект.	

Таблица 2
Распределение числа видов  

по 336 квадратам шести трансект  
в 1988-1991 (1990) и 2006 гг.

Число
видов

1990 2006
Число

квадратов
% Число

квадратов
%

0 125 37.2 0 0
1 30 8.9 0 0
2 36 10.7 5 1.5
3 28 8.3 8 2.4
4 29 8.6 11 3.3
5 20 5.9 12 3.6
6 9 2.7 17 5.1
7 14 4.2 23 6.8
8 5 1.5 28 8.3
9 8 2.4 35 10.4
10 15 4.5 31 9.2
11 5 1.5 21 6.3
12 5 1.5 25 7.4
13 2 0.6 12 3.6
14 2 0.6 24 7.1
15 0 0 18 5.4
16 1 0.3 9 2.7
17 1 0.3 16 4.7
18 1 0.3 10 3.
19 0 7 2.
20 0 9 2.7
21 0 3 0.9
22 0 7 2.
23 0 1 0.3
24 0 1 0.3
25 0 1 0.3
26 0 2 0.6

Среднее	
число	видов		
в	квадрате

3.1 11.3
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Среди	 видов,	 встреченных	 в	 конце	 1980-х	
и	 в	 2006	 г.	 количественно	 преобладают	 пред-
почитающие	 довольно	 кислый	 (pH	 4.1-4.8)	 и	
умеренно	 кислый	 (pH	 4.9-5.6)	 субстрат	 (табл.	
3).	Однако	виды,	имеющие	высокие	показатели	
встречаемости	 [Caloplaca cerina (К4), C. holo-
carpa (К5), Lecanora hagenii (К5), Parmelia sul-
cata (К3), Phaeophyscia nigricans (К5), P. orbi-
cularis (К4), Physcia adscendens (К4), P. stellaris 
(К3), Xanthoria parietina (К4)],	чаще	предпочи-
тают	 полунейтральный	 или	 нейтральный	 суб-
страты.	В	целом	же	в	оба	срока	более	половины	
видов	относились	к	классу	встречаемости	<5%	
(табл.	3)

Среди	эпифитных	лишайников	города	по	чис-
лу	 видов	 преобладают	 такие,	 которые	 селят-
ся	 на	 умеренно	 богатой	 минеральными	 элемен-
тами	 коре	 деревьев	 с	 очень	 малой	 эвтрофика-
цией	 или	 коре,	 богатой	 минеральными	 элемен-
тами	 или	 умеренно	 покрытой	 пылью	 (табл.	 1).	
Однако	виды	с	высокой	частотой	встречаемости	
как	Lecanora hagenii (Э4), Phaeophyscia nigricans 
(Э4), P. orbicularis (Э4), Physcia adscendens (Э4), 
Xanthoria	parietina	(Э4)	характеризуют	как	пред-
почитающие	 богатые	 элементами	 питания	 суб-
страты	(Wirth,	1991).

Сравнение	 видов	 по	 степени	 устойчивости	 к	
загрязнению	 показывает,	 что	 за	 период	 с	 1988-
1991	гг	по	2006	г.	произошло	заметное	увеличе-
ние	 числа	 видов,	 относительно	 более	 чувстви-
тельных	 к	 загрязнению	 воздуха	 (классы	 Тф3	 и	
Тф	4),	хотя	доля	видов	класса	Тф4	в	общем	чис-
ле	учтенных	таксонов	осталась	почти	на	прежнем	
уровне	(табл.	4).

Ранее	 было	 показано,	 что	 по	 результатам	
учета	 особенностей	 распределения	 эпифитных	
лишайников	 в	 1988-1991	 гг.	 по	 числу	 видов	 в	
квадрате	было	проведено	ранжирование	терри-
тории	города	по	степени	загрязнения	атмосфер-
ного	воздуха.	Тот	же	критерий	(по	числу	видов	
в	квадрате)	был	применен	для	графического	по-
каза	результатов,	полученных	в	2006	г.	(рис.	1).	
Группирование	квадратов	трансект	было	анало-
гично	тому,	которое	было	использовано	в	начале	
1990-х.	Прежним	был	и	подход	к	заливке	квадра-
тов	–	от	темного	цвета	к	светлому,	что	соответ-
ствовало	переходу	от	неблагоприятных	условий	
жизни	для	лишайников	к	более	благоприятным.	
Сравнение	 с	 вырезкой	 тех	 же	 участков	 (рис.2)	
из	соответствующей	картосхемы	начала	1990-х	
(Бязров,	 1996)	 показывает,	 что	 на	 обследован-
ной	 территории	в	 2006	 г.	 ситуация	для	лишай-
ников	 кардинально	 улучшилась.	 Исчез	 выдел	
легенды	«лишайниковая	пустыня»,	но	появился	

выдел	«>20	видов».	На	треть	уменьшилась	доля	
выдела	«2-5	видов»,	 более	чем	в	2	раза	увели-
чилась	 доля	 выдела	 «6-10	 видов»	 и	 более	 чем	
в	8	раз	доля	выдела	«11-20	видов»	 (табл.	5).	К	
2006	 г.	 число	 видов	 эпифитных	 лишайников	
увеличилось	во	всех	обследованных	квадратах,	

Таблица 4
Распределение числа видов эпифитных  

по классам токсифобности (Тф)  
в квадратах на шести трансектах  

в 1988-1991 (1990) и 2006 гг.

Класс 
токсифобности 

(Тф)1

1990 2006
Число 
видов

% Число 
видов

%

Тф1 4 11.4 6 9.4
Тф2 10 28.6 13 20.3
Тф3 8 22.9 19 29.7
Тф4 11 31.4 19 29.7
Тф? 2 5.7 7 10.9
	
1	–объяснение	обозначений	в	тексте

Таблица 3
Матрица количественного распределения 

видов эпифитных лишайников в квадратах  
на шести трансектах по классам 

встречаемости видов и классам величин  
pH субстрата (К) в 1988-1991 (1990) и 2006 гг.

Класс 
величины 

pH (К)1

Год Класс встречаемости видов (% 
квадратов)

Всего 
видов

<5% 5.1-
15

15.1-
30

30.1-
50

>50%

К1
1990 4 1 0 0 0 5
2006 6 4 1 0 0 11

К2
1990 4 4 1 1 0 10
2006 11 3 5 1 1 21

К3
1990 8 2 0 2 0 12
2006 13 2 2 1 3 21

К4
1990 3 1 0 1 0 5
2006 3 0 0 0 4 7

К5
1990 2 1 0 0 0 3
2006 0 1 0 0 3 4

Всего
видов

1990 21 9 1 4 0 35
2006 33 10 8 2 11 64

1	–объяснение	обозначений	в	тексте
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Таблица 5
Количественные показатели выделов легенд 

на обследованных трансектах в 1988-1991 
(1990) и в 2006 гг.

Выдел 
легенды  
по числу 

видов

1990 2006 г.
Число

квадратов
% Число

квадратов
%

0	-1 155 46.1 0 0
2-5 113 33.5 36 10.7
6-10 51 15.3 134 39.9
11-20 17 5.1 151 44.9
>20 0 0 15 4.5
Итого 336 100 336 100

Рис. 1.	Схема	деления	
участков	трансект	через	
территорию	Москвы	в	

2006	г.		
по	числу	видов	

эпифитных	лишайников		
на	1	кв.	км:		

1	–критически	опасные	
участки		

(2-5	видов);		
2	–крайне	опасные	
участки	(6-10	видов);	

3	–опасные	участки	(11-
20	видов);		

4	–умеренно	опасные	
участки	(>20	видов);	

а	–сторона		
квадрата	1	км

как	 в	 центральной	 части	 города,	 так	 и	 его	 пе-
риферийных	частях.	Это	позволяет	сделать	вы-
вод,	что	в	сравнении	с	началом	1990-х,	условия	
для	жизнедеятельности	ряда	видов	лишайников	
улучшились.	 Это	 выражается	 не	 только	 в	 уве-
личении	 числа	 видов	 на	 единицу	 площади,	 но	
и	в	повышении	частоты	встречаемости	на	учет-
ных	площадях	представителей	Caloplaca cerina, 
Candelariella vitellina, Phaeophyscia orbicularis, 
Physcia stellaris, Scoliciosporum chlorococcum, 
Xanthoria parietina и	 некоторых	 других	 видов,	
причем	 слоевища	 Phaeophyscia orbicularis не-
редко	 покрывали	 значительные	 поверхности	
стволов	деревьев.	
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Обсуждение

Установленные	 изменения	 видового	 соста-
ва	 эпифитных	 лишайников,	 произошедшие	 в	
Москве	 за	 анализируемый	 промежуток	 време-
ни,	 несомненно,	 являются	 следствием	 как	 есте-
ственных	процессов,	так	и	деятельности	челове-
ка,	включающую	и	загрязнение	среды.

Известно,	что	со	временем	происходит	изме-
нение	свойств	субстрата,	например,	коры	липы,	

в	 молодом	 возрасте	 гладкой,	 и	 бороздчатой	 –	 в	
зрелом.	 Соответственно,	 меняется	 и	 состав	 ли-
шайников,	 обитающих	 на	 этой	 породе.	 За	 про-
межуток	времени	между	двумя	сроками	наблю-
дения	молодые	деревца,	 главным	образом	липы	
и	 клены,	 высаженные	 в	 конце	 1980-х	 в	 толь-
ко	что	застроенных	жилых	массивах	на	перифе-
рии	города	(Бибирево,	Марьино	и	др.),	преврати-
лись	в	деревья.	Кора	в	нижних	частях	стволов	на	
них	из	 гладкой	стала	трещиновато-бороздчатой.	

Рис.2. Схема	деления	участков	трансект	через	территорию	Москвы	в	1988-1991	гг.	по	числу	видов	эпифитных	
лишайников	на	1	кв.	км:	1	–“лишайниковая	пустыня”(0-1	видов),	катастрофически	опасные	участки;	2	–

критически	опасные	участки	(2-5	видов);	3	–крайне	опасные	участки	(6-10	видов);	4	–опасные	участки	(>10	
видов);	а	–сторона	квадрата	1	км
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Соответственно,	вероятность	закрепления	на	та-
ком	 субстрате	 попадающих	 сюда	 диаспор	 ли-
шайников	увеличилась.	И	если	в	1988-1991	гг.	на	
ряде	учетных	площадей	1	х	1	км	в	этих	районах	
лишайники	отсутствовали	или	были	представле-
ны	лишь	одними	видов,	хотя	здесь	не	было	круп-
ных	источников	загрязнения,	то	в	2006	г.	в	этих	
районах	 на	 тех	 же	 деревьях	 лишайники	 встре-
чались	 нередко.	 Бедность	 лихенобиоты	 недав-
но	застроенных	городских	территорий	наблюда-
ли	 и	 в	 других	 городах,	 например,	 в	Петербурге	
(Малышева,	2006).

В	июне	2001	 г.	 в	результате	шквалистых	ве-
тров	 в	 северных	 районах	 Москвы	 погибло	 не-
сколько	 десятков	 тысяч	 деревьев,	 а	 значитель-
но	большее	их	число	пострадало	от	ветролома.	
В	основном	это	были	40-50-	летние	тополя,	бе-
резы,	клены.	Вместе	с	ними	могли	исчезнуть	и	
представители	видов	лишайников,	некогда	посе-
лившихся	на	их	стволах	как	Cladonia caespitica, 
C. digitata, Parmeliopsis ambigua, P. hyperopta, 
Phaeophyscia ciliata, Physcia aipolia, Physconia 
grisea,	 которые	 не	 были	 встречены	 в	 2006	 г.	
(табл.	 1).	 С	 другой	 стороны,	 в	 сомкнутых	 лес-
ных	 массивах	 в	 результате	 этого	 урагана	 обра-
зовались	обширные	участки	с	разреженным	дре-
востоем,	что	привело	к	изменению	светового	ре-
жима	 и	 появлению	 крошечных	 слоевищ	 фото-
фильных	 видов	 лишайников	 на	 сохранившихся	
в	таких	местах	деревьях.	Или	же	виды,	предпо-
читающие	более	 светлые	местообитания,	 стали	
встречаться	здесь	чаще.	Стволы	некоторых	дере-
вьев	 в	 результате	 урагана	 изменили	 вертикаль-
ное	положение	на	наклонное.	Это	привело	к	по-
явлению	на	них	слоевищ	видов	рода	Cladonia	и	
некоторых	других.	

Однако	 наиболее	 значительное	 влияние	 на	
современный	 видовой	 состав	 лихенобиоты	 в	
Москве	оказали	социально-экономические	фак-
торы.	 Результаты	 обследования	 лишайников,	
проведенного	 в	 конце	 1980-х,	 отражают	 состо-
яние	 лихенобиоты	 перед	 катастрофическим	
экономическим	 спадом	 начала	 1990-х	 годов.	
Многие	 промышленные	 предприятия,	 относив-
шихся	 к	 категории	 стационарных	 источников	
загрязнения	 воздушного	 бассейна	 города,	 в	 се-
редине	 1990-х	 либо	 прекратили	 свою	 деятель-
ность,	либо	значительно	снизили	объемы	произ-
водства.	 Объем	 выбросов	 от	 стационарных	 ис-
точников	снизился	со	177	тыс.	т	в	1996	г.	до	93,	
1	тыс.	т	в	2002	г.	(Битюкова,	Слободской,	2002а,	
2002б;	Василенко	и	др.,	2004).	В	результате	спа-
да	активности	промышленных	предприятий	го-
рода	 и	 соседних	 регионов,	 а	 также	 улучшения	

качества	 воздуха	 в	 странах	 Западной	 Европы,	
откуда	в	основном	поступают	к	нам	воздушные	
массы	 вследствие	 трансграничного	 переноса,	 в	
Москве	 кислотность	 дождевой	 воды	 уменьши-
лась	–	если	в	1987	г.	среднегодовая	величина	pH	
осадков	была	4.2,	то	в	2002	г.	–	6.25,	самая	высо-
кая	за	весь	период	измерения	кислотности	осад-
ков	 (1980-2002	 гг.)	 на	 Метеорологической	 об-
серватории	МГУ	(Еремина,	2004).	Более	того,	в	
2002	г.	кислые	дожди	(pH<5.0)	не	выпадали.	До	
1991-1992	 гг.	 минерализация	 осадков	 возраста-
ла	и	в	1991	г.	среднегодовая	величина	была	27.0	
мг/л,	а	концентрация	сульфатов	в	них	–	10.9	мг/л.	
В	2000-2001	гг.	среднее	значение	минерализации	
осадков	 составило	 11.8	 мг/л,	 а	 сульфатов	 –	 2.6	
мг/л	(Еремина,	2004).	

Одновременно	 в	 городе	 стало	 увеличиваться	
число	автомобилей	и	в	настоящее	время	оно	пре-
вышает	 3	млн.	Соответственно,	 значительно	из-
менилось	 соотношение	 между	 количеством	 вы-
бросов	 от	 стационарных	 и	 передвижных	 источ-
ников	загрязнения	–	доля	первых	неуклонно	сни-
жалась	 с	 41%	 в	 1986	 г.	 до	 6-8%	 в	 2001-2004	 гг.	
(Москва	 в	 цифрах,	 1987;	 Государственный	 до-
клад…,	2006)	Изменилась	и	структура	выбрасы-
ваемых	 загрязняющих	 веществ.	 Если	 в	 1980-х	
среди	 загрязнителей	 преобладали	 окиси	 углеро-
да	 (60%	от	 суммарных	выбросов),	 оксиды	азота	
(14%),	углеводороды	(13%),	двуокись	серы	(9%),	
то	в	настоящее	время	атмосферный	воздух	горо-
да	 наиболее	 загрязнен	 оксидами	 азота,	 бенз(а)
пиреном,	 аммиаком,	 формальдегидом.	 Годовой	
ход	 примесей	 в	 воздухе	 характеризуется	 лет-
ним	 максимумом	 аммиака	 и	 формальдегида	 и	
весенне-осенним	 максимумом	 диоксида	 и	 окси-
да	азота,	при	этом	концентрация	азота	составля-
ют	2.8-3.5	ПДК.	Отмечена	тенденция	к	заметно-
му	 росту	 концентраций	 углеводородов,	 диокси-
да	и	оксида	азота,	аммиака	и	хлористого	водорода	
(Государственный	доклад…,	2006).	Рост	концен-
траций	по	первым	трем	показателям	связан	с	вы-
бросами	от	автотранспорта.	Таким	образом,	сре-
ди	 загрязнителей	 уменьшилось	 количество	 дву-
окиси	 серы,	 но	 значительно	 увеличилось	 коли-
чество	 выбрасываемых	в	 атмосферу	 города	 сое-
динений	азота	в	форме	аммиака	и	оксидов	азота.	
Один	 из	 источников	 азота	 аммоний	NH4

+	погло-
щается	 лишайниками	 пассивно	 (Dahlman	 et	 al.,	
2004),	 но	 относительно	 в	 больших	 количествах,	
поскольку	этот	катион	притягивается	отрицатель-
но	 заряженными	 стенками	 клеток	 (Brown	 et	 al.,	
1994).	

Среди	производных	азота	в	качестве	первич-
ных	 загрязнителей	 в	 первую	 очередь	 называют	
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аммиак	и	окись	азота.	Аммиак	нейтрализует	SO2	
в	форме	SO4	

2-	частично	 в	NH4HSO4	или	полно-
стью	в	(NH4)2SO4,	а	окись	азота	легко	окисляет-
ся	озоном	в	NO2	(Krupa,	2003).	Далее	из	продук-
тов	 окисления	 оксидов	 азота	 (NOx)	 атмосферы	
образуются	 вторичные	 загрязнители	 и	 химиче-
ские	соединения,	в	 газообразном	или	аэрозоль-
ном	 состоянии.	 Аммиак	 NH3	образуется	 вслед-
ствие	 естественных	 процессов	 распада	 остан-
ков	растений	и	животных,	продуктов	их	жизне-
деятельности.	Его	обмен	с	атмосферой	аналоги-
чен	обмену	углекислого	газа	CO2,	в	котором	точ-
ка	компенсации	определяет	концентрацию,	при	
которой	чистый	обмен	не	происходит.	Эта	 точ-
ка	 компенсации	 в	 условиях	 современного	 зем-
леделия	и	животноводства	превышена,	и	амми-
ак	 осаждается	 и	 накапливается	 (Krupa,	 2003).	
Поскольку	 проводятся	 мероприятия	 по	 сниже-
нию	выбросов	SO2	и	NOX	в	 атмосферу,	 аммиак	
NH3	становится	важным	агентом	эвтрофикации	
среды,	 а	 в	 действительности	 ее	 гипертрофика-
ции.	В	настоящее	время	именно	последний	тер-
мин	более	адекватно	описывает	процессы	обога-
щения	 местообитаний	 лишайников	 элементами	
питания	(Seaward,	2004).

Увеличение	трофности	местообитаний	лишай-
ников	в	Москве	происходит	за	счет	местных	ис-
точников	 (выбросы	 автотранспорта,	 дорожная	 и	
строительная	пыль	и	др.).	Так,	двигатели	совре-
менных	 автомобилей	 выбрасывают	 много	 орга-
нических	соединений	как	бензол,	толуол,	фенол.	
О	 локальности	 источников	 эвтрофикации	 среды	
свидетельствуют	 и	 данные	 об	 уменьшении	 кон-
центраций	 соединений	 азота	 как	 аммоний	 NH4

+	

или	нитрат	NO3
-	в	дождевых	осадках.	Например,	

в	1992	г.	концентрация	аммония	в	осадках	была	
1.69	мг/л,	а	в	2001	г.	–	0.45	мг/л	(Еремина,	2004).	В	
результате	снижения	порогового	значения	кисло-
го	загрязнения	местообитаний	и	увеличения	доли	
щелочного	на	территории	города	восстановились	
представители	сравнительно	большого	числа	ви-
дов,	приспособленных	к	умеренно	кислому	суб-
страту,	а	также	произошла	экспансия	по	всей	тер-
ритории	 нитрофитных	 видов	 (Caloplaca cerina, 
C. holocarpa, Lecanora hagenii, Phaeophyscia ni-
gricans, P. orbicularis, Physcia adscendens, P. stel-
laris, Xanthoria parietina и	др.).	Экспансия	отме-
чена	и	у	Scoliciosporum chlorococcum, вида,	счи-
тавшегося	 токситолерантным	 ацидофитом	 (Ahti,	
Vitikainen,	 1974;	 Wirth,	 1991),	 который	 и	 ранее	
встречалcя	 в	 городе	нередко.	Этот	 вид	 в	 2006	 г.	
был	отмечен	во	всех	обследованных	336	квадра-
тах	1	х	1	км	шести	трансект,	тогда	как	в	1988-1991	
гг.	 встречаемость	 этого	 вида	 на	 тех	же	 трансек-

тах	была	41%	(табл.1).	Возможно,	следует	пере-
смотреть	восприятие	этого	вида	как	ацидофитно-
го,	поскольку	и	в	Великобритании	его	уже	отно-
сят	к	нитрофитным	(Wolseley,	James,	2002;	Davies	
et	al.,	2007).	Увеличилась	встречаемость	и	видов 
Hypogymnia physodes (К2), Lecanora varia (К2), 
Lepraria incana	 (К2)	и	др.,	обычных	для	доволь-
но	кислого	 субстрата.	Вероятно,	для	 этих	видов	
ранее	 существовал	 пороговый	 уровень	 кислого	
загрязнения,	который	понизился,	что	и	позволи-
ло	им	появиться	в	ряде	ранее	не	заселенных	ими	
участков	города.

Экспансию	 по	 всей	 обследованной	 в	 2006	
г.территории	Москвы	 ряда	 нитрофитных	 видов	
(Phaeophyscia nigricans, P. orbicularis, Physcia 
adscendens	 и	 др.)	 можно	 объяснить	 и	 тем,	 что	
у	 этих	 видов	 превалирует	 вегетативное	 раз-
множение.	Наиболее	 часто	 встречающийся	 вид	
Phaeophyscia orbicularis,	 индикатор	 гипертро-
фикации	 среды	 в	 Западной	 Европе	 (Seaward,	
2004),	образует	огромное	число	соредий,	иногда	
покрывающих	всю	поверхность	слоевища.	В	на-
чале	1990-х	этот	вид	также	был	зафиксирован	в	
наибольшем	числе	квадратов	1	х	1	км	(43%),	что	
свидетельствовало	о	высокой	трофности	местоо-
битаний.	Но	в	те	годы	в	пределах	этих	квадратов	
его	слоевища	встречались	много	реже,	и	покры-
тие	 ими	 стволов	 деревьев	 было	 небольшим.	 В	
2006	г.	встречаемость	вида	на	учетной	площади	
была	высокой,	 а	покрытие	стволов	деревьев	до	
высоты	2	м	иногда	достигало	30%.	Увеличилось	
присутствие	в	городе	и	Parmelia sulcata,	вида,	от-
личающегося	широкой	 экологической	 амплиту-
дой,	но	также	распространяющегося	соредиями.	
Однако	в	Москве	повысилась	частота	встречае-
мости	и	видов,	у	которых	соредий	и	изидий	нет,	а	
распространяются	они	спорами.	Это	представи-
тели	Caloplaca, Candelariella, Lecanora, Physcia 
stellaris, Xanthoria parietina	и	др.	Возможно,	это	
связано	с	тем,	что	их	микобионты	могут	образо-
вать	слоевище	с	представителями	разных	видов	
зеленых	 водорослей.	Например,	 гриб	Xanthoria 
parietina для	формирования	слоевища	использу-
ет	представителей	трех	видов	зеленой	водорос-
ли	Trebouxia – T. arboricola, T. decolorans, T. ir-
regularis	 (Голубкова,	1993).	Также	установлено,	
что	этот	вид	адаптирован	как	к	высоким,	 так	и	
низким	концентрациям	соединений	азота.	Также	
представители	 Caloplaca, Xanthoria	 содержат	
пигмент	 париетин.	 Это	 сложное	 соединение	
включает	в	себя	антраквиноны,	активные	антио-
кислители,	нейтрализующие	свободные	радика-
лы,	образующиеся	в	слоевище	при	воздействии	
загрязнителей	(Silberstein	et	al.,	1996).	Таким	об-
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разом,	 в	Москве	наличие	у	 лишайников	пропа-
гул	для	вегетативного	размножения	не	дает	осо-
бого	преимущества	для	заселения	новых	участ-
ков	 над	 видами,	 у	 которых	 такие	 приспособле-
ния	 отсутствуют.	 Это	 наблюдали	 и	 в	 Лондоне	
(Larsen	et	al.,	2007).	Однако	первые,	как	прави-
ло,	 в	 пределах	 учетных	 площадей	 встречаются	
чаще	и	покрывают	более	значительные	поверх-
ности	 субстрата.	 Возможно,	 это	 связано	 с	 осо-
бенностями	распространения	и	закрепления	ди-
аспор	 лишайников.	Они	 зависят	 как	 от	 количе-
ства	и	качества	продуцируемых	пропагул,	так	и	
пригодности	для	закрепления	мест,	куда	эти	про-
пагулы	попадают.	

Я	попытался	установить,	когда	в	Москве	нача-
лось	расселение	лишайников	на	территории,	где	
они	ранее	отсутствовали.	Для	этого	на	участках,	
где	 в	 конце	 1980-х	 –	 начале	 1990-х	 лишайники	
не	встречались,	осенью	2006	г.	мною	были	про-
ведены	 замеры	диаметров	 слоевищ	часто	 встре-
чавшихся	 лишайников	 Phaeophyscia orbicularis,	
Physcia stellaris,	 Xanthoria parietina	 (табл.	 6)	 в	
разных	частях	города,	где	отбиралось	по	100	де-
ревьев	с	лишайниками,	на	которых	я	измерял	ди-
аметры	наиболее	крупных	на	данном	стволе	сло-
евищ.

Эти	данные	дают	основания	полагать,	что	за-
селение	 лишайниками	 разных	 районов	 горо-
да	 происходило	 разновременно.	 В	 нашем	 слу-
чае	можно	отметить,	что	в	периферийных	частях	
города	в	самом	«молодом»	районе	Марьино	ли-
шайники	 появились	 позже,	 чем	 в	 районах,	 за-
строенных	раньше.	Примерно	в	то	же	время,	что	
и	 в	Марьино,	началось	 заселение	лишайниками	
и	центра	 города.	Колонизация	участков,	 где	ли-
шайники	ранее	отсутствовали,	вероятно,	проис-
ходила	циклически.	

Диаметр	 слоевищ	 измеренных	 видов	 лишай-
ников	в	среднем	за	год	увеличивается	на	2-3	мм.	
Можно	полагать,	 что	 активная	 колонизация	 эпи-
фитными	 лишайниками	 городских	 местообита-
ний,	 где	 они	 отсутствовали	 в	 начале	 1990-х,	 на-
чалась	 примерно	 через	 четыре-пять	 лет	 после	
1992-1993	гг.,	когда	стал	снижаться	пресс	кислого	
загрязнения	среды.	Это	предположение	подтверж-
дают	и	данные	А.В.	Пчелкина	(1998а,	1998б),	ко-
торый	 в	 1990-х	 отмечал	 присутствие	 некоторых	
видов	 лишайников	 на	 участках,	 где	 они	 отсут-
ствовали	 в	 конце	 1980-х.	 Однако	 при	 прогнози-
ровании	возможных	будущих	изменений	следует	
считаться	с	тем,	что	если	даже	совсем	остановить	
поступление	 в	 атмосферу	 антропогенных	 SO2	 и	
NOx,	а	уровень	аммиака	NH3	не	увеличится,	то	и	
в	 этом	 случае	 величина	 pH	 осадков	 будет	 около	

5.0	 (Еремина,	 2004).	 Соответственно,	 трофность	
местообитаний	эпифитов	будет	увеличиваться	за	
счет	 пыли,	 минеральной	 и	 органической,	 осаж-
дающейся	на	стволах	и	ветвях	деревьев,	а	также	
аммиака,	 который	 увеличивает	 содержание	 азо-
та	в	субстрате	и	уменьшает	кислотность	послед-
него.	 Виды	 нейтральной	 и	 эвтрофной	 среды	 по-
лучат	преимущество	перед	ацидофитами,	и	число	
видов	последних,	а	также	обилие,	могут	снизить-
ся.	В	Москве	пока	идет	процесс	внедрения	видов,	
считающихся	 ацидофитными,	 и	 их	 обилие	 неве-
лико,	а	также	экспансия	группы	нитрофитных	ли-
шайников,	которые	обильны	и	встречаются	повсе-
местно.

Заключение

Предшествующий	период	использования	ли-
шайников	как	индикаторов	загрязнения	воздуха	
в	 городах	 и	 промышленных	 областях	 проходил	
в	условиях	кислого	загрязнения	среды,	главным	
образом	двуокисью	серы,	на	которую	лишайни-
ки	реагировали	довольно	чутко.	Ныне	доля	SO2	
в	 загрязнении	 снизилась.	 Однако	 увеличилось	
количество	 поступающих	 в	 окружающую	 сре-
ду	 соединений	 азота.	 Возникает	 вопрос,	 могут	
ли	 лишайники	 в	 новых	 условиях	 выступать	 в	
качестве	надежных	индикаторов	загрязнения	ат-
мосферы?	Или	по	ним	можно	будет	определять	

Таблица 6. 
Величина (мм) диаметров наиболее крупных 
слоевищ трех видов эпифитных лишайников  

в разных районах г. Москвы

Район Phaeophyscia 
orbicularis

Physcia 
stellaris

Xanthoria 
parietina

Крымская	наб.		
(центр	города)

18 28 26

Проспект	
Андропова
(юг	города)

24 32 40

Кустанайская	ул.		
(юго-восток	
города)

20 29 22

Марьино	
(юго-восток	
города)

18 22 20

Бибирево	
(север	города)

25 28 40

Россошанская	ул.		
(юг	города)

27 45 42
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степень	трофности	местообитаний?	Автор	в	сво-
их	предшествующих	публикациях	(Бязров,	1996,	
2002,	 2005)	 предлагал	 не	 переоценивать	 роль	
лишайников	как	биоиндикаторов	состояния	сре-
ды.	Эмпирически	установленные	индексы	и	кор-
реляции	 с	 концентрациями	ряда	ксенобиотиков	
имеют	локальное	значение.	Мало	еще	известно	о	
действии	одних	фитотоксикантов	при	наличии	в	
среде	других	или	о	трансформации	токсикантов	
под	 воздействием	 факторов	 среды.	 Например,	
выбрасываемые	 органические	 соединения	 мо-
гут	образовать	16-20	продуктов	трансформации,	
среди	 которых	 могут	 быть	 более	 токсичные	 и	
опасные,	 чем	 исходное	 вещество	 (Малышева,	
1997).	А	именно	двигатели	современных	автомо-
билей	выбрасывают	много	органических	соеди-
нений	как	бензол,	толуол,	фенол,	которые	в	ре-
зультате	 активных	 химических	 взаимодействий	
могут	 быстро	 превратиться	 в	 вещества,	 более	
токсичные,	 чем	 исходные.	 Поэтому	 результаты	
экспериментов	 в	 контролируемых	 условиях	 ла-
бораторий	не	всегда	отражают	процессы,	проис-
ходящие	 в	 конкретных	местообитаниях	 лишай-
ников.	Да	и	не	все	выбрасываемые	в	атмосферу	
города	 вещества	 известны	 –	 пока	 достоверно	
установлено	о	наличии	в	воздухе	Москвы	около	
500	загрязнителей	(Рахманин	и	др.,	2007).	Этот	
перечень	 явно	 не	 полон,	 поскольку	 в	 распоря-
жении	 служб	 контроля	 нет	 соответствующего	
инструментария.	 В	 общем,	 при	 планировании,	
проведении	и	обобщении	материалов	по	исполь-
зованию	 лишайников	 как	 биоиндикаторов	 уме-
стен	 умеренный	 скептицизм	и	 реальная	 оценка	
их	свойств.
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Е. Н. Биланенко, М. Л. Георгиева, М. В. Козлова, А. А. Грум-Гржимайло

МИКРОМИцЕты щЕЛОчНых  
заСОЛЕННых МЕСтООбИтаНИй
Аннотация:		 Местообитания со стабильно высокими значениями рН среды, обусловленными высокими 

концентрациями солей, в первую очередь, карбонатов и бикарбонатов натрия, представлены в природе 
содовыми озерами и их наземными эквивалентами, содовыми солончаками. живым организмам, 
обитающим в этих условиях, необходимо поддерживать внутриклеточный ионный и рН - гомеостаз.  
В статье обсуждаются особенности существования живых организмов в условиях действия стрессовых 
факторов среды обитания, рассматриваются механизмы поддержания гомеостаза при засолении и 
высоких значениях рН окружающей среды. Приводятся данные о грибах природных гиперсоленых 
нейтральных местообитаний, а также экспериментальный материал по алкалотолерантным и 
алкалофильным микромицетам из содовых солончаков.

Ключевые	слова:	 алкалофильные микромицеты, алкалотолерантные микромицеты, галофильные грибы, 
галотолерантные грибы, содовые солончаки, рН – гомеостаз, ионный гомеостаз.

E. N. Bilanenko, M. L. Georgieva, M. V. Kozlova, A. A. Grum-Grzhimaylo

miCromyCetes in alKaline  
hyPersaline environments
Summary:	 The saline alkaline environments which possess stable high ph-values and high concentrations of salts, such 

as sodium carbonate/bicarbonate, are naturally represented by soda lakes and their soil equivalents - soda 
soils. The living organisms are forced to maintain the intracellular ph and ion-homeostasis to thrive in such 
environments. In this manuscript we discuss the features of living organisms at extreme environmental 
physical and chemical conditions, and the mechanisms of intracellular ph and ion-homeostasis maintaining in 
alkaline hyper saline environments, focusing on the micromycetes from saline neutral soils and alkalitolerant 
and alkaliphilic micromycetes from soda solonchaks. 

Keywords:	 alkaliphilic micromycetes, alkalitolerant micromycetes, halophilic fungi, halotolerant fungi, 
soda solonchaks, ph – homeostasis, ion-homeostasis.

Жизнь в условиях действия 
стрессовых факторов

Проблема	существования	живых	организмов	в	
крайних	условиях,	лимитирующих	жизнь,	сравни-
тельно	нова.	Филип	Хендри	пишет,	что	еще	50	лет	
назад	сама	идея	о	том,	что	живой	организм	может	
расти	при	рН	1,	температуре	110о	С	и	давлении	800	

атм.	казалась	нелепой	(Hendry,	2006).	Однако	сей-
час	уже	не	кажутся	столь	удивительными	факты	
обнаружения	жизни	на	глубинах	3	км	под	землей,	
в	кислых	источниках	при	рН	0.5	или	в	морях	во-
круг	«черных	курильщиков»	на	глубинах	более	2	
км.	За	последние	десятилетия	наглядно	показано,	
что	жизнь	в	разных	ее	проявлениях	встречается	в	
самых	суровых	условиях	–	в	горячих	источниках	
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и	 в	мерзлотных	почвах	и	 льдах,	 в	 полярных	пу-
стынях	Арктики	и	Антарктики,	в	источниках	с	по-
вышенной	кислотностью	(например,	в	рудничных	
стоках),	 которые	 также	могут	 содержать	 токсич-
ные	тяжелые	металлы	в	высоких	концентрациях;	
в	 кислых	торфяниках	болот	и	 в	щелочных	содо-
вых	озерах	и	содовых	солончаках;	в	гиперсоленых	
озерах	и	солеварнях,	в	морской	воде	с	очень	вы-
сокими	концентрациями	солей,	например,	в	воде	
Мертвого	моря;	 в	 сухих	пустынях,	 на	 поверхно-
сти	и	в	трещинах	скал	и	камней;	в	морских	глу-
бинах,	где	давление	достигает	более	1000	атм.	В	
биосфере	Земли	практически	не	существует	усло-
вий,	полностью	исключающих	жизнь.

Трудно	определить	само	понятие	экстремаль-
ности,	или	крайних	условий.	Биологи	применяют	
его	к	разным	ситуациям,	используя	 его	и	по	от-
ношению	ко	всему	спектру	земных	условий,	и	по	
отношению	к	организмам	с	присущими	им	адап-
тивными	свойствами.	Здесь	много	вопросов	и	на-
правлений,	 требующих	 самостоятельного	 реше-
ния,	 самостоятельных	 подходов,	 методов,	 прин-
ципов	–	анализ	стрессовых	факторов	среды	оби-
тания,	исследование	биоразнообразия	и	структур-
ных	особенностей	сообществ	или	изучение	адап-
таций	к	разным	физико-химическим	стрессорам.	
Стрессоры	абиотической	природы	–	это	недоста-
ток	влаги,	экстремально	низкие	или	высокие	тем-
пературы,	высокое	содержание	ионов	в	окружаю-
щей	среде	(засоление),	гипоксия	(недостаток	кис-
лорода),	 экстремальные	значения	рН	среды	 (вы-
сокая	кислотность	или	щелочность)	и	ряд	других.

Интерес	к	подобным	формам	жизни	не	огра-
ничивается	лишь	прокариотами,	хотя	они,	несо-
мненно,	могут	существовать	в	гораздо	более	су-
ровых	 условиях	 по	 сравнению	 с	 другими	 орга-
низмами.	Экстремофилы	найдены	во	всех	доме-
нах	–	среди	архей,	бактерий	и	эукариот	 (Rainey,	
Oren,	 2006).	 В	 последние	 годы	 интенсивно	 раз-
виваются	исследования	и	 грибов	крайне	 экстре-
мальных	местообитаний,	ранее	считавшихся	до-
ступными	лишь	бактериям	и,	в	особенности,	ар-
хеям,	сверхпредставленность	которых	среди	всех	
групп	 экстремофилов	 дала	 основание	 считать	
их	 одними	 из	 самых	 древних	 на	 Земле.	 О	 воз-
растающем	 интересе	 к	 экстремофильным	 орга-
низмам	свидетельствует	и	организация	в	2002	 г.	
Международного	 общества	 исследователей	 экс-
тремофильных	 организмов	 ISE	 (www.extremo-
philes.org),	 и	 регулярно	 организуемые	 с	 1996	 г.	
cимпозиумы	по	экстремофилам.

Экстремофилы	–	организмы,	живущие	в	край-
них	 условиях	 среды	 обитания,	 лимитирующих	
жизнь.	Термин	«экстремофилы»	был	введен	Мак	

Элрой	в	1974	г.	(MacElroy,	1974),	хотя	более	узко-
специфичные	термины	–	ацидофилы,	галофилы,	
термофилы	–	широко	использовались	в	литера-
туре	уже	с	начала	ХХ	века.	Экстремофилы	мо-
гут	быть	сгруппированы	в	соответствии	с	окру-
жающими	их	 условиями	 среды.	Психрофилы	и	
термофилы	растут	при	крайних	 значениях	 тем-
ператур,	 барофилы	 –	 при	 высоком	 давлении,	
ксерофилы	 –	 в	 условиях	 недостатка	 свободной	
воды,	 галофилы	 –	 при	 высоких	 концентрациях	
солей,	 ацидофилы	и	 алкалофилы	 –	 при	 экстре-
мальных	 значениях	рН	среды.	Суффикс	«филь-
ный»	указывает	на	 то,	 что	 организм	нуждается	
в	этих	условиях	для	своего	роста,	в	то	время	как	
толерантность	 означает	 способность	 к	 росту	
при	 этих	 условиях,	 но	 не	 обязательное	 требо-
вание	их	 (Grant,	 2004).	Термин	«галофильный»	
обычно	 указывает	 на	 то,	 что	 организм	 не	 раз-
вивается	 в	 отсутствии	 довольно	 значительных	
концентраций	 NaCl	 (1.0	 –	 1.5	 М).	 Выделяют	
«легких»	 галофилов	 (бактерии,	 грибы	 и	 неко-
торые	 водоросли),	 которые	 требуют	 для	 свое-
го	развития	0.2	–	0.5	М	NaCl	и	способны	к	ро-
сту	 при	 1.0	 –	 4.5	М	 содержании	NaCl	 в	 среде.	
Облигатные	экстремальные	галофилы	(бактерии	
и	 археи)	 нуждаются	 в	 высоких	 концентрациях	
NaCl	(2.0	–	4.0	М)	и	способны	к	росту	в	услови-
ях	насыщения	солью	(5.2	М	NaCl)	(Russel,	1989;	
Horikoshi,	1999).	Галотолерантные	организмы	не	
нуждаются	в	значительных	концентрациях	NaCl	
(обычно	для	развития	всех	организмов	требует-
ся	100	–	200	ммоль	NaCl),	но	способны	к	росту	
при	 1.3	M	NaCl	 и	 даже	 при	 5.2	М	NaCl	 в	 сре-
де.	К	галоалкалофильным	относятся	организмы,	
показывающие	оптимальный	рост	при	высоких	
значениях	рН	и	требующие	концентраций	NaCl	
в	 среде	 более	 10%	 (1.7	М	NaCl)	 (Russel,	 1989;	
Grant,	1992;	Jones	et	al.,	1994).	Термин	«алкало-
филия»	используется	применительно	к	бактери-
ям,	если	они	имеют	оптимум	для	роста	при	зна-
чениях	рН	выше	9	(обычно	10	–	11)	и	не	растут	
при	значених	рН	среды,	близких	к	нейтральным	
(Horikoshi,	1999).	В	литературе	очень	варьируют	
концентрации	соли	и	значения	рН	среды,	разгра-
ничивающие	«фильные»	и	«толерантные»	виды.	
Критерии,	принятые	для	прокариот	и	 эукариот,	
сильно	отличаются	друг	от	друга,	поскольку	ди-
апазон	концентраций	NaCl	и	значений	рН,	в	ко-
тором	способны	расти	прокариоты,	значительно	
шире,	чем	тот,	в	котором	могут	расти	большин-
ство	 эукариотных	 организмов	 (Заварзин	 и	 др.,	
1999;	Балнокин,	2005;	Rainer,	Oren,	2006).

Способность	 организмов	 сохранять	 посто-
янство	 внутренней	 среды	 (поддерживать	 гомео-

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



152

Грибы экстремальных мест обитания

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

стаз)	и	осуществлять	жизненный	цикл	в	услови-
ях	 действия	 стрессоров	 расценивают	 как	 устой-
чивость,	обусловленную	адаптациями,	то	есть	на-
следственно	 закрепленными	 конститутивными	
признаками,	 присутствующими	 в	 организме	 не-
зависимо	от	того,	находится	он	или	нет	в	стрес-
совых	условиях.	По	сути,	адаптации	–	это	те	ме-
ханизмы,	 посредством	 которых	 организм	 пере-
живает	стрессовые	условия.	Цитоплазматическая	
мембрана	 играет	 основную	 роль	 в	 адаптации,	
создавая	барьер	между	цитоплазмой	и	окружаю-
щей	средой.	Мембрана	непроницаема	для	ионов	
и	 большинства	 молекул	 и,	 благодаря	 действию	
транспортных	белков,	она	контролирует	ионный	
состав	цитоплазмы.	Повышение	засоления	среды	
можно	рассматривать	как	двухфакторный	стресс,	
включающий	 как	 осмотическую,	 так	 и	 токсиче-
скую	составляющую.	Повышенная	концентрация	
ионов	во	внешней	среде	ведет,	с	одной	стороны,	
к	потере	клеткой	 тургорного	давления,	 с	другой	
стороны,	 к	 повышению	 внутриклеточной	 кон-
центрации	Na+,	который	поступает	по	градиенту	
электрохимического	 потенциала,	 направленно-
го	из	наружной	среды	внутрь	клетки.	Выведение	
Na+	из	клеток	должно	осуществляться	с	затратой	
метаболической	энергии,	поэтому	энергетика	га-
лофилов	 должна	 отличаться	 от	 энергетики	 ней-
трофилов	 (Krulwich	et	 al.,	1990;	Horikoshi,	1999;	
Oren,	1999).

Гомеостатирование	 цитоплазмы	 является	 об-
щим	свойством	всех	организмов,	независимо	от	
их	таксономической	принадлежности.	Вероятно,	
большая	 часть	 клеточных	 механизмов	 устойчи-
вости	сформировалась	на	ранних	этапах	эволю-
ции,	 и	 эти	 защитные	механизмы	 имеют	 общую	
основу	для	целого	ряда	организмов,	поэтому	ба-
зовые	работы,	выполненные	на	модельных	дрож-
жах,	 послужили	 основой	 для	 последующих	 ис-
следований	рецепции	сигнала,	путях	его	переда-
чи,	формирования	клеточных	механизмов	устой-
чивости	 у	 других	дрожжей,	мицелиальных	 гри-
бов,	водорослей	и	высших	растений	 (Балнокин,	
2005;	 Balnokin	 et	 al.,	 1993;	 Popova	 et	 al.,	 1998;	
Banuelos	 et	 al.,	 1998;	 Gunde-Cimerman	 et	 al.,	
2001;	Lamb	et	al.,	2001;	Petrovic,	2001;	Benito	et	
al.,	2002;	Caracuel	et	al.,	2003;	Rodriguez-Navarro,	
2004;	Kogej	et	al.,	2005;	Kiranmayi,	Mohan,	2006).	
Механизмы	 адаптаций	 к	 солевому	 стрессу	 ис-
следованы	 у	 дрожжей	 Saccharomyces	 cerevisiae,	
Schizosaccharomyces	 pombe,	 у	 солеустойчиво-
го	вида	Zygosaccharomyces	 rouxii	и	ряда	других	
видов.	Эти	исследования	показали,	что	ответ	на	
стресс	 включает	 в	 себя	 как	 индукцию	 экспрес-
сии	ряда	генов,	так	и	изменение	активности	раз-

личных	ферментов.	Ответ	 на	 действие	 стрессо-
ра	происходит	при	«распознавании»	его	на	кле-
точном	уровне,	то	есть	рецепцией	сигнала,	кото-
рый	поступает	в	геном,	индуцируя	или	подавляя	
синтез	 тех	 или	 иных	 белков.	 Иногда	 образуют-
ся	новые	стрессовые	белки.	Результатом	являет-
ся	внутриклеточное	накопление	осмотически	ак-
тивных	веществ	для	компенсации	внешнего	дав-
ления	и	изменение	транспортных	систем	плазма-
тической	мембраны	для	выброса	из	клетки	ионов	
Na+	(Андреищева,	Звягильская,	1999;	Kogej	et	al.,	
2007).	 Только	 у	 галофильных	 бактерий	 (напри-
мер,	 Halobacterium	 halobium)	 адаптация	 к	 ток-
сическому	действию	солей	строится	не	на	осно-
ве	регуляции	цитоплазматических	концентраций	
ионов,	а	на	основе	специфической	структуры	их	
белков,	позволяющей	белкам	функционировать	в	
микроокружении	с	высокой	концентрацией	Na+.	
В	 клетках	 этих	 бактерий	 суммарная	 концентра-
ция	Na+	и	K+	измеряется	молями.	Ионы	Na+	не-
обходимы	 этим	 организмам	 для	 поддержания	
структуры	 биомолекул.	 Клетки	 всех	 прочих	 со-
временных	организмов,	включая	остальные	про-
кариоты,	 клетки	 животных,	 растений	 и	 грибов,	
поддерживают	низкие	 концентрации	Na+	 (и	Cl-)	
в	 цитоплазме,	 в	 первую	 очередь	 благодаря	 спе-
циальным	насосам,	откачивающим	ионы	из	клет-
ки	 в	наружную	среду	или	 в	 вакуоли	 (Horikoshi,	
1999;	Oren,	1999).	Универсальные	механизмы	от-
качки	 натрия	 в	 обмен	 на	 протон	 –	 электроней-
тральный	 Na+/H+	 антипортер,	 работающий	 за	
счет	 протонного	 градиента,	 создаваемого	 элек-
трогенной	 протонной	 помпой	 –	 H+	 –	 АТФазой,	
эффективны	при	нейтральных	и	кислых	реакци-
ях	 среды.	 В	 местообитаниях,	 где	 высокие	 кон-
центрации	Na+	сочетаются	с	высокими	значения-
ми	рН,	существуют	термодинамические	ограни-
чения	на	экспорт	Na+	из	клеток	посредством	Na+/
H+	 антипортера,	 но	 функциональны	 первичные	
Na+-	помпы	–	Na+-	транспортирующие	АТФ-азы,	
осуществляющие	 гомеостатирование	 цитоплаз-
мы	(Балнокин,	2005;	Попова,	2007).	Характерной	
особенностью	 Na+-	 АТФ-аз	 ряда	 морских	 ми-
кроводорослей,	 дрожжей	 и	 мицелиальных	 гри-
бов	 является	щелочной	 рН-оптимум	 для	 их	 ра-
боты	(Попова,	2007;	Caracuel,	2003;	Platara	et	al.,	
2006).	Удивителен	факт,	что	объектами	таких	ис-
следований	в	большинстве	 случаев	 служат	ней-
трофильные	 мицелиальные	 и	 дрожжевые	 гри-
бы.	Высказывается	предположение,	что	гены	Na+	
и	K+-	АТФ-аз	 есть	 у	 всех	 грибов,	 и	именно	 эти	
ферменты	 являются	 ключевыми	 в	 их	 эволюции	
(Benito	et	al.,	2002).
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При	 солевом	 стрессе	 происходит	 активная	
перестройка	в	составе	мембранных	липидов,	что	
обеспечивает	 необходимое	 динамичное	 состоя-
ние	 мемран	 и	 их	 функционирование	 в	 меняю-
щихся	 условиях	 среды.	Такие	изменения	 соста-
ва	 мембранных	 липидов	 наблюдаются,	 с	 одной	
стороны,	 за	 счет	 синтеза	 de	 novo	 необходимых	
продуктов	липидного	обмена,	с	другой	стороны,	
посредством	 селективного	 разрушения	 липидов	
с	 неподходящими	 свойствами	 (Hazel,	 Williams,	
1990).	 В	 условиях	 повышения	 концентрации	
соли	 в	 среде	 наблюдается	 увеличение	 уровня	
ненасыщенных	 ацильных	 цепочек	 и	 удлинение	
углеводородных	цепей.	C	изменением	жирнокис-
лотного	состава	липидов	мембран	меняется	и	их	
текучесть,	 причем	 галофильный	 дрожжеподоб-
ный	 гриб	 Hortaea	 werneckii	 сохранял	 текучесть	
липидов	 мембран	 в	 широком	 диапазоне	 кон-
центраций	NaCl,	в	отличие	от	галотолерантного	
Aureobasidium	 pullulans	 и	 солечувствительного	
Saccharomyces	 cerevisiae,	 это	 было	 показано	 с	
помощью	 метода	 электронного	 парамагнитно-
го	резонанса	(Turk	et	al.,	2004;	Turk	et	al.,	2007).	
Способность	 поддерживать	 определенную	 вяз-
кость	 мембран	 при	 солевом	 стрессе	 также	 сви-
детельствует	 об	 адаптации,	 так	 как	 активность	
многих	 мембранных	 ферментов	 снижается	 при	
возрастании	вязкости	 (снижении	текучести)	ли-
пидов	мембраны.	В	жирнокислотные	модифика-
ции	при	осмотическом	стрессе	вовлечены	гены,	
кодирующие	десатуразы	и	элонгазы	(Gostinčar	et	
al.,	2008).

Накопление	 осмотически	 активных	 веществ	
для	 защиты	 клеток	 при	 дегидратации	 –	 другая	
широко	 используемая	 стратегия	 галофильных	 и	
галоалкалофильных	 организмов.	 Лишь	 неболь-
шая	 часть	 галофильных	 прокариот,	 преимуще-
ственно	археи,	способны	накапливать	в	цитоплаз-
ме	 значительные	 концентрации	 неорганических	
ионов,	таких	как	K+,	Na+,	большинство	же	акку-
мулируют	осмолиты,	то	есть	низкомолекулярные	
органические	соединения,	хорошо	растворимые	в	
воде,	нетоксичные	и	не	вызывающие	изменений	
в	метаболизме.	Осмолиты,	совместимые	с	биопо-
лимерами	клетки,	могут	аккумулироваться	в	ци-
топлазме	до	высоких	концентраций	без	видимых	
токсических	эффектов.	Кроме	того,	осмолиты	вы-
полняют	также	защитную	(протекторную)	функ-
цию	 по	 отношению	 к	 биополимерам	 цитоплаз-
мы.	Известно	много	 синтезируемых	бактериями	
осмолитов.	Это	полиспирты,	такие	как	глицерин,	
арабит,	маннит,	 сахара	и	их	производные	–	 тре-
галоза,	сахароза,	сульфотрегалоза	и	гликозилгли-
церин;	бетаины	(триметилированные	соединения	

аммония)	 и	 тетины	 (диметилированные	 соеди-
нения	 сульфония);	 аминокислоты,	 включая	 про-
лин,	глютамин	и	глютаминовую	кислоту;	N-	аце-
тилированные	аминокислоты	(N-ацетилорнитин)	
эктоины	–	эктоин	и	β-гидроксиэктоин	и	ряд	дру-
гих.	Дрожжи	и	мицелиальные	грибы	синтезиру-
ют	 преимущественно	 глицерол,	 для	 Xeromyces	
bisporus	 (Eurotiales)	 показан	 синтез	 арабитола	
(Lages	et	al.,	1999;	Oren,	2002;	Grant,	2004;	Rainer,	
Oren,	2006).	Биосинтез	осмолитов	–	весьма	энер-
гозатратный	 процесс,	 и	 чем	 сложнее	 структура	
осмолита,	тем	большая	энергия	требуется	для	его	
биосинтеза	(Oren,	1999).

Переход	 исследований	 на	 уровень	 обнару-
жения	 «функциональных»	 генов	 и	 исследова-
ние	 их	 экспрессии	 в	 условиях	 стрессовых	 воз-
действий	 характерен	 для	 настоящего	 времени.	
Исследования	базовых	механизмов	адаптации	у	
галофильных	 и	 галотолерантных	 эукариотиче-
ских	 организмов	 могут	 помочь	 в	 решении	 гло-
бальных	 проблем	 сельского	 хозяйства,	 связан-
ных	с	 засолением	огромных	орошаемых	терри-
торий	 и	 необходимостью	 в	 связи	 с	 этим	 полу-
чения	 галотолерантных	 сортов	 выращиваемых	
культур.

Микромицеты  
нейтральных гиперсоленых 
местообитаний

Изложенные	аспекты	адаптаций	к	ионному	и	
осмотическому	стрессам	исследуются	на	грибах,	
изолированных	из	природных	гиперсоленых	ме-
стообитаний.	 Примером	 природных	 гиперсоле-
ных	 местообитаний	 могут	 служить	 природные	
соленые	озера,	например,	Мертвое	море,	солевар-
ни	 (solar	 salterns),	 где	под	действием	 солнечных	
лучей	происходит	выпаривание	соли	из	морской	
воды,	а	также	сильно	засоленные	почвы.	В	при-
родных	 гиперсоленых	 водоемах	 могут	 склады-
ваться	разные	условия	в	зависимости	от	состава	
анионов	 и	 катионов	 (Grant,	 2004).	 Нейтральные	
озера	 образуются	при	 высоком	 содержании	Ca2+	
и	Mg2+.	При	высоком	содержании	ионов	Mg2+	озе-
ра	могут	иметь	даже	кислую	реакцию,	так	как	ион	
CO3

2-	связывается	и	выпадает	в	осадок	в	виде	не-
растворимых	доломитов,	кальцитов,	магнезитов.	
В	случае	дефицита	этих	ионов	воды,	насыщенные	
углекислотой,	имеют	щелочную	реакцию.	Грибы	
нейтральных	и	околонейтральных	гиперсоленых	
местообитаний	в	последние	годы	интенсивно	ис-
следуются.	К	порядкам,	включающим	осмотоле-
рантные	таксоны,	относят	Dothideales,	Eurotiales,	
Saccharomycetales,	Wallemiales,	 Filobasidiales	 (de	

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



154

Грибы экстремальных мест обитания

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

Hoog,	 2005).	 Предполагается,	 что	 механизм	 га-
лотолерантности	был	приобретен	разными	груп-
пами	независимо	одна	от	другой.	В	крупных	ана-
морфных	родах	Penicillium	и	Aspergillus	устойчи-
вость	к	хлориду	натрия	отмечают	для	видов	пени-
циллов	 серий	 Viridicata,	 Verrucosa,	 Corymbifera,	
Solita,	 Camembertii,	 Chrysogena	 и	 для	 видов	
аспергиллов,	 ассоциированных	 с	 родами	 аско-
мицетов	 Eurotium,	 Chaetosartorya,	 Petromyces,	
Neopetromyces,	 Emericella	 (Frisvad,	 2005).	 При	
изучении	 микромицетов	 Мертвого	 моря	 (соле-
ность	 340	 г/л,	 pH	6)	 было	 выделено	из	 воды	38	
видов	 грибов,	 большинство	 из	 которых	 галото-
лерантны,	а	новый	вид,	Gymnascella	marismortui	
(Gymnoascaceae,	 Onygenales,	 Ascomycota),	 при-
знан	 облигатным	 галофилом,	 поскольку	 опти-
мально	развивался	при	концентрациях	10	–	30%	
воды	Мертвого	моря	(0.5	–	2.0	М	NaCl)	(Buchalo	et	
al.,	1998;	Kis-Papo	et	al.,	2001,	2003).	Из	гиперсо-
леных	водоемов	Словении	были	выделены	2	вида	
рода	Emericella	–	E.	appendiculata	и	E.	variecolor	
(Zalar	et	al.,	2004).

Умеренную	 галотолерантность	 показали	 так-
же	виды	рода	Fusarium	–	F.	solani,	F.	oxysporum,	
F.	 equiseti,	 F.	 chlamidosporum	и	 F.	 compactum	из	
аридных	 засоленных	 местообитаний	 королев-
ства	 Бахрейн	 (Mandeel,	 2006).	 Из	 гиперсоленых	
водоемов	 Адриатического	 побережья	 были	 вы-
делены	 дрожжеподобные	 темнопигментирован-
ные	 грибы	 пор.	 Dothideales	 –	Hortaea	werneckii,	
Trimmatostroma	salinum,	виды	родов	Phaeotheca	и	
Hyphospora	(Zalar	et	al.,	1999).	У	этих	эндокони-
диальных	грибов	интенсивно	ведется	исследова-
ние	механизмов	 галотолерантности.	Модельным	
объектом	во	многих	исследованиях	 служит	 тем-
нопигментированный	 дрожжеподобный	 гриб	
Hortaea	 werneckii	 (Petrovic	 et	 al.,	 2001;	 Kogej	 et	
al.,	2005).	На	его	примере	показано,	что	уровень	
катионов	в	клетках	галофилов	остается	постоян-
ным	даже	при	очень	высоких	концентрациях	хло-
рида	натрия	(20	–	25%)	в	среде.

Микромицеты  
щелочных местообитаний

Щелочные	местообитания	со	стабильно	высо-
кими	показателями	рН	среды	(9	–	11),	поддержи-
ваемыми	высокими	концентрациями	солей,	в	пер-
вую	очередь,	 карбонатами	и	бикарбонатами	ще-
лочных	металлов,	представлены	в	природе	содо-
выми	 озерами	 и	 их	 наземными	 эквивалентами,	
содовыми	 солончаками.	Накоплен	 большой	 экс-
периментальный	 материал	 по	 распространению	
и	 химизму	щелочных	 почв.	 Природные	 процес-

сы,	 приводящие	 к	 их	формированию,	 сложны	 и	
многообразны.	 Обычно	 щелочные	 почвы	 ассо-
циируются	с	почвами	содового	засоления,	среди	
которых	 выделяют	 содовые,	 содово-хлоридные,	
содово-сульфатные,	 а	 также	 почвы	 с	 участием	
соды	 (Засоленные	 почвы…,	 2006).	 Накопление	
соды	в	озерах	и	окружающих	их	солончаках	по-
нимается	 как	 процесс	 глобальный,	 связанный	
с	 углекислотным	 выветриванием	 и	 приурочен-
ный	 к	 областям	 внутриконтинентального	 на-
копления	 эвапоритов	 в	 бессточных	 бассейнах	
(Заварзин,	2007).	Содовое	засоление	распростра-
нено	достаточно	широко,	и	чаще	всего	оно	при-
урочено	 к	 географическому	 поясу	 лесостепей	 и	
степей,	 полупустынь	 и	 саванн,	 то	 есть	 к	 арид-
ным	 областям	 с	 широким	 развитием	 бессточ-
ных	 зон.	Содовые	 озера	 с	 повышенной	минера-
лизацией	концентрируются	преимущественно	на	
западе	 Северной	 Африки,	 в	 Центральной	 Азии,	
особенно	 в	Монголии	 и	 Забайкалье	 (Станкевич,	
1974;	 Рассказов,	 Абрамов,	 1987;	 Баталин	 и	 др.,	
1993).	Примерами	крайне	выраженного	содового	
засоления	могут	служить	озера	Магади	в	Кении	
и	 Вади	 Натрон	 в	 Египте,	 где	 значения	 рН	 ста-
бильно	 поддерживаются	 на	 уровне	 10.5	 –	 12.0	
(Jones	 et	 al.,	 1994;	 Jones,	Grant,	 1999;	Mesbah	 et	
al.,	 2007).	 На	 территории	 России	щелочные	 по-
чвы	 распространены	 на	 огромной	 территории	
Западно-Сибирского	региона,	где	содовое	засоле-
ние	преобладает	вокруг	крупных	озерных	котло-
вин	(Засоленные	почвы…,	2006).

Несомненно,	содовые	солончаки	можно	отне-
сти	 к	 уникальным	 природным	 местообитаниям,	
где	высокие	концентрации	солей,	 в	первую	оче-
редь,	карбонатов	и	гидрокарбонатов	натрия,	соз-
дают	и	постоянно	поддерживают	высокие	значе-
ния	рН,	и	живым	организмам	необходимы	меха-
низмы,	поддерживающие	внутриклеточный	ион-
ный	и	рН-гомеостаз.	Внутри	клетки	он	близок	к	
нейтральным	значениям,	и	разница	между	наруж-
ными	и	внутриклеточными	значениями	рН	может	
достигать	4	единиц.	В	щелочных	почвах,	 следо-
вательно,	 могут	 обитать	 и	 быть	 функциональ-
но	 значимыми	лишь	 те	 организмы,	 которые	мо-
гут	 поддерживать	 постоянство	 внутриклеточной	
среды	в	щелочных	условиях,	при	действии	ион-
ного	и	осмотического	стрессов,	так	как	даже	не-
большие	 изменения	 в	 концентрации	 растворен-
ных	 веществ,	 активности	 воды,	 внутриклеточ-
ного	рН	могут	приводить	к	значительным	физи-
ологическим	 нарушениям.	 Необходимость	 под-
держивать	такой	гомеостаз	в	условиях	дефицита	
протонов	во	внешней	среде	подразумевает	рабо-
ту	первичных	Na+-	транспортирующих	систем,	и	
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энергетика	алкалофилов,	таким	образом,	должна	
отличаться	от	таковой	нейтрофилов	и	галофилов	
(Krulwich	et	al.,	1990;	Lamb	et	al.,	2001).

Единственным	 функциональным	 звеном	 со-
довых	 озер	 до	 последнего	 времени	 признава-
ли	 микробные	 сообщества,	 включающие	 пред-
ставителей	 всех	 основных	 трофических	 групп	
и	 обеспечивающие	 замкнутый	 цикл	 веществ	 в	
системе	 (Заварзин	 и	 др.,	 1999;	 Сорокин,	 2000;	
Горленко,	 2007;	 Заварзин,	 2007).	 Диатомовые	
(виды	рр.	Nitzschia,	Amphora)	и	зеленые	водорос-
ли	(Dunaliella	salina	–	часто;	виды	родов	Chlorella,	
Chlamydomonas	–	редко)	отмечают	как	минорный	
компонент,	чаще	всего	в	цианобактериальных	ма-
тах	 (Javor,	1992).	Если	на	филогенетическом	де-
реве	отметить	положение	выделенных	и	описан-
ных	видов	из	алкалофильных	сообществ,	то	ока-
зывается,	что	фактически	все	главные	ветви	име-
ют	 своих	 представителей	 среди	 алкалофилов.	
Вместе	с	тем,	алкалофилы	оказываются	филоге-
нетически	отличными	от	аналогичных	нейтрофи-
лов	 на	 уровне	 рода	 –	 вида,	 но	 не	 представляют	
самостоятельной	филогенетической	ветви.	В	на-
стоящее	время	алкалофильное	прокариотное	со-
общество	рассматривается	как	реликтовое	и	как	
возможный	 центр	 происхождения	 наземной	 ми-
крофлоры	(Jones	et	al.,	1994;	Заварзин	и	др.,	1999;	
Заварзин,	2007).

Работ	 по	 алкалотолерантным	 и	 алкалофиль-
ным	 грибам	 в	 литературе	 совсем	 немного.	
Следует	 отметить,	 что	 локальные	 и	 временные	
щелочные	 условия,	 включая	 созданные	 хозяй-
ственной	деятельностью	человека,	могут	присут-
ствовать	повсеместно.	Они	могут	быть	результа-
том	 таких	 процессов	 как	 аммонификация,	 суль-
фатредукция	и	фотосинтез	(Geoghegan,	Campbell,	
2001).	Соответственно,	и	алкалофилы	могут	быть	
обнаружены,	например,	в	садовых	почвах,	имею-
щих	 нейтральные	 значения	 рН.	 Отдельные	 све-
дения,	касающиеся	развития	грибов	в	щелочных	
условиях,	 опубликовали	 японские	 исследовате-
ли	в	90-х	годах	прошлого	столетия.	Так,	ими	был	
получен	 Fusarium	 sp.,	 способный	 к	 росту	 в	ши-
роком	диапазоне	рН	5.0	 –	 10.5	 (Hiura,	Tanimura,	
1991).	Из	щелочных	почв	Индонезии	 (рН	7	–	8)	
на	 щелочную	 среду	 (рН	 9.7)	 были	 изолирова-
ны	виды	грибов,	указанные	как	алкалофильные:	
Acremonium	alternatum,	A.	furcatum,	Acremonium	
sp.,	 Gliocladium	 cibotii,	 Phialophora	 geniculata,	
Stachylidium	bicolor	и	Stilbella	 annulata	 (Nagai	 et	
al.,	1995).	Алкалофильные	виды	Acremonium	sp.	и	
Chrysosporium	sp.,	были	выделены	из	известняков	
(pH	7.7	–	8.8)	в	Японии	(Nagai	et	al.,	1998).	Новый	
алкалофильный	 вид	 гифомицетов,	 Acremonium	

alсalophilum,	с	ростом	в	границах	рН	5.5	–	11.5	и	
с	оптимумом	9.0	–	9.2,	был	выделен	из	компостов	
вблизи	свинарников	(Okada	et	al.,	1993).	При	ис-
следовании	воды,	 грунта	и	почвы	вокруг	 гипер-
соленого	 щелочного	 озера	Моно	 в	 Калифорнии	
(рН	7.5	–	9.7)	пробы	воды	не	содержали	грибов,	
тогда	 как	 из	 осадочных	 пород	 и	 почвы	 выдели-
ли	67	видов	грибов,	большая	часть	которых	была	
представлена	 повсеместно	 распространенными	
видами	вследствие	применяемых	методов	изоля-
ции	(Steiman	et	al.,	2004).	Отмечено	большое	ко-
личество	стерильных	мицелиев,	 среди	анаморф-
ных	 видов	 широкое	 разнообразие	 у	 видов	 ро-
дов	 Acremonium	 (A.	 сharticola,	 A.	 chrysogenum,	
A.	murorum,	A.	 roseolum)	и	Penicillium.	Из	аско-
мицетов	наиболее	представлены	были	виды	рода	
Chaetomium.	Специальное	исследование	аскоми-
цетов	щелочных	известняковых	почв,	сформиро-
ванных	из	раковин	моллюсков,	аллювиальных	за-
соленных	луговых	почв	с	высоким	содержанием	
соды	и	околонейтральных	влажных	луговых	почв	
в	Аргентине	(значения	рН	образцов	колебались	от	
6	до11)	выявило	виды,	отнесенные	авторами	к	ал-
калофильным	на	основании	роста	в	широком	ди-
апазоне	значений	рН	(5	–	11).	Это	Emericellopsis	
minima,	 Neosartorya	 stramenia,	 Melanospora	 za-
miae	 и	 Neurospora	 tetrasperma	 (Eliades	 et	 al.,	
2006).	Единичные	работы	 сообщают	о	нахожде-
нии	 дрожжевых	 грибов	 в	 гиперсоленых	 щелоч-
ных	почвах.	Алкалофильный	новый	вид,	принад-
лежащий	 роду	 Leucosporidium,	 был	 выделен	 из	
образцов	содовых	солончаков	Кулундинской	сте-
пи	 (Лисичкина	 и	 др.,	 2003;	 Лисичкина,	 Чернов,	
2007).

В	 своих	 исследованиях	 на	 протяжении	 ряда	
лет	 галоалкалофильных	 и	 галоалкалотолерант-
ных	грибов	мы	исходили	из	того,	что	вероятность	
найти	 их	 в	 почвах,	 окружающих	 содовые	 озера	
и	подвергающихся	периодическому	 затоплению,	
выше,	 чем	 в	 воде,	 так	 как	мицелиальные	 грибы	
в	подавляющем	большинстве	аэробные	организ-
мы,	плохо	или	совсем	не	развивающиеся	при	де-
фиците	кислорода.	Образцы	почв	с	разным	типом	
засоления	 (сбор	 образцов	 проводился	 в	 течение	
1999	–	2004	гг.)	были	отобраны	в	Кулундинской	
степи	Алтайского	края,	в	районе	озера	Байкал,	в	
двух	 регионах	Монголии	 (табл.	 1).	 Значения	 рН	
образцов	 колебались	 от	 7.1	 до	 11.0,	 сумма	 рас-
творимых	солей	от	0.2	до	385.0	г/кг.	В	работе	мы	
также	 использовали	 культуры,	 выделенные	 из	
содовых	 солончаков	 Армении	 (Араратская	 до-
лина),	 Читинской	 области	 (Кункурская	 степь)	 и	
Танзании	(оз.	Натрон),	рН	9.2	–	10.2,	сумма	рас-
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творимых	солей	до	76	г/кг,	которые	были	получе-
ны	из	ИНМИ	РАН.

Несмотря	 на	 суровые	 условия,	 содовые	 со-
лончаки	 нельзя	 назвать	 безжизненными.	
Разнообразие	 животного	 и	 растительного	 мира	
невелико,	однако	адаптировавшиеся	виды	разви-
ваются	обильно,	обеспечивая	поступление	орга-
ники	 в	 почву.	Массово	 развивается	 в	щелочных	
почвах	рачок	Artemia	salina,	вокруг	озер	обитает	
много	птиц,	берега	покрыты	зарослями	растений-
солянок.	 Растения,	 эволюционно	 сформировав-
шиеся	 на	 засоленных	 почвах	 и	 адаптированные	
к	 высоким	 концентрациям	 солей	 в	 почвенном	
растворе,	 называют	 галофитами.	 Интересен	 тот	
факт,	что	корни	некоторых	галофитов	(Salicornia	
sp.,	 Salsola	 sp.,	Atriplex	 sp.)	 в	 почвах	 с	 незначи-
тельным	 засолением	 не	 микоризированы,	 но	
большое	 количество	 спор	 грибов	 обнаружено	
в	 ризосфере	 по	 сравнению	 с	 неризосферной	 зо-
ной.	Однако	при	высоких	концентрациях	солей	и	
высоких	 значениях	рН	 (10	–	 11)	 в	почве	даже	у	
растений-галофитов,	 для	которых	наличие	 арбу-
скулярной	микоризы	не	характерно,	была	отмече-
на	микориза	с	грибами	из	рода	Glomus	(Landwehr	
et	al.,	2002).	

92	 образца	 почв	 и	 19	 образцов	 надземных	
частей	 галофитов	 (Anabasis	 salsa,	Atriplex	 verru-
cifera,	 Halocnemum	 strobilaceum,	 Salicornia	 euro-
paea,	Suaeda	salsa,	S.	acuminate,	S.	corniculata,	S.	
prostrate,	 Suaeda	 sp.),	 были	 проанализированы.	
Посевы	проводили	как	на	стандартные	среды,	так	
и	на	селективную.	Селективная	среда	на	содовом	
буфере	обеспечила	поддержание	значений	рН	на	
уровне	10.0	–	10.5	(Биланенко,	Георгиева,	2005).	

Встречаемость	вида	в	регионе	рассчитывали	как	
отношение	числа	образцов,	где	вид	был	встречен,	
к	их	общему	числу.	Лишь	один	образец	содового	
солончака	Кулундинской	степи,	имевший	рН	око-
ло	11	и	содержащий	соду	практически	в	чистом	
виде,	был	стерилен,	из	остальных	изолировали	36	
видов	микромицетов,	без	учета	светлых	и	темно-
окрашенных	стерильных	мицелиев	(табл.	2).

На	 стандартные	 среды	 (рН	 5.5	 –	 6.5):	 сусло-
агар	 (СА),	 агар	 Чапека	 (ЧА)	 и	 голодный	 агар	
(ГА),	 были	 выделены	 виды,	 принадлежащие	 33	
родам,	 тогда	 как	 на	 селективную	 среду	 щелоч-
ной	 агар	 (ЩА,	 рН	 10.5)	 изолировали	 лишь	 гри-
бы	 15	 родов.	 Полностью	 отсутствуют	 на	 ЩА	
зигомицеты,	 представители	 крупных	 родов	
Penicillium,	Aspergillus,	Trichoderma,	Phialophora.	
Видовое	разнообразие	внутри	родов	Acremonium,	
Verticillium	выше	на	ЩА.	Пропагулы	эвритопных	
видов	 присутствуют	 в	 исследуемых	 солончаках,	
но	могут	прорастать	лишь	в	условиях,	близких	к	
нейтральным	(Bilanenko,	Georgieva,	2005).

Вид	голоморфного	аскомицета	Heleococcum	–	
H.	 alkalinum	 Bilanenko	 et	 Ivanova	 (Ascomycetes,	
Hypocreales,	 Bionectriaceae)	 был	 описан	 нами	
как	новый	(Bilanenko	et	al.,	2005).	Это	был	един-
ственный	вид	грибов	в	образцах	содовых	солон-
чаков	 Кулундинской	 степи	 и	 северо-восточной	
Монголии	со	значениями	рН	выше	10.5,	и	он	может	
считаться	индикатором	сильной	степени	содового	
засоления	почвы.	Он	имеет	замкнутые	плодовые	
тела	и	Acremonium	–	подобную	анаморфную	ста-
дию.	Исследование	параметров	его	роста	на	жид-
ких	и	агаризованных	средах	в	интервале	значений	
рН	от	 5.8	 до	 10.8	и	при	 концентрациях	NaCl	 от	

0	 до	 1М	 показало	 гало-
толерантный	 и	 факульта-
тивно	 алкалофильный	 тип	
его	 адаптации	 (Георгиева,	
2006).	 Он	 рос	 во	 всем	 ис-
следованном	диапазоне	рН,	
показав	слабо	выраженный	
максимум	 скорости	 роста	
при	значении	рН	10	(рис.	1)	
и	концентрации	NaCl	0.4	–	
0.5М.	 Алкалофильный	 тип	
адаптации	 подтверждают	
и	данные,	полученные	при	
изучении	 жизненного	 цик-
ла	 гриба	 (Козлова,	 2006).	
Описаны	 значительные	
структурные	 нарушения	
(в	 том	 числе,	 аномальная	
структура	 митохондрий)	
и	 нарушения	 в	 процессе	

Таблица 1
Характеристика исследованных образцов

Регионы 
исследования

Число 
образцов

Значения 
pH

Количество 
растворимых 
солей (г/кг) 

Тип засоления

Кулундинская	
степь		
Южной	Сибири

29 9.1	–	10.2 38.0	–	385.0

содовый,
содово-хлоридный,
содово-хлоридно-
сульфатный,
хлоридно-сульфатный,	
хлоридный

Район	озера	
Байкал 40 7.1	–	10.3 0.2	–	139.4

содовый,	
сульфатно-содовый,
сульфатный

Монголия	
(северная	
Гоби,	район	
Чойбалсана)

23 7.8	–	11.0 2.1	–	82.0 содовый,
сульфатно-содовый
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развития	 при	 культивировании	 на	 средах	 с	 ней-
тральными	 и	 кислыми	 значениями	 рН.	 К	 адап-
тивным	 особенностям	 развития	 можно	 отнести	
и	 раннее	 растворение	 оболочек	 сумок,	 задолго	
до	 созревания	 аскоспор,	 так	 что	 аскоспоры	 со-
зревают,	 погруженные	 в	 синцитиеподобную	
структуру,	общую	цитоплазму,	сформированную	
при	объединении	цитоплазмы	всех	сумок	аскомы	
и	 клеток	 псевдопаренхимы	 центра.	 Такой	 спо-
соб	 развития	 аскоспор	 отличает	H.	 alkalinum	 от	
других	описанных	в	литературе	видов	 (Козлова,	
2006).	Синцитиеподобная	структура	после	созре-
вания	аскоспор	отмирает	и	превращается	в	слизь.	
Освобождение	 аскоспор	 происходит	 так	же,	 как	
описано,	например,	для	многих	морских	грибов,	
то	 есть	 при	 разрыве	 замкнутого	 плодового	 тела	
радиальной	трещиной	в	результате	повышения	в	
нем	тургорного	давления	(Kohlmeyer,	Kohlmeyer,	
1979).	 Еще	 одной	 адаптивной	 особенностью	 H.	
alkalinum	 можно	 считать	 особые	 осмотические	
вакуоли	 с	 необычной	 структурой	 тонопласта.	
Поведение	этих	вакуолей	при	изменении	внешних	
условий	 (преимущественно	 рН	 и	 концентрации	
солей)	позволили	нам	 заключить,	что	осмотиче-
ские	вакуоли	наряду	с	обычными	играют	важную	
роль	в	процессах	осморегуляции	у	данного	вида	
(Козлова,	2006).

К	факультативно	алкалофильным	можно	отне-
сти	и	ряд	других	видов,	показывающих	сходную	
динамику	роста	при	разных	значениях	рН	среды.	
Это	именно	те	грибы,	которые	выделили	из	содо-
вых	солончаков	на	щелочную	среду	–	виды	рода	
Acremonium	(A.	rutilum,	A.	strictum,	A.	alcalophi-
lum,	 Acremonium	 sp.),	 Acrostalagmus	 luteoalbus,	
Emericellopsis	 cf.	minima,	 стерильные	 светлые	 и	
темные	 мицелии.	 Сообщество	 грибов,	 обитаю-
щих	 в	 солончаках,	 включает	 и	 алкалотолерант-
ные	виды,	имеющие	оптимум	для	развития	в	сла-

бокислой	и	околонейтральной	области	 значений	
рН,	но	не	прекращающие	рост	в	щелочных	усло-
виях	(рН	10.8)	(рис.	1).

Видовое	 разнообразие	 и	 количество	 грибов	
в	 солончаках	невелико	по	 сравнению	с	другими	
типами	 почв.	По	 видовой	 представленности	 до-
минирует	род	Acremonium,	алкалофильные	свой-
ства	 которого	 отмечали	 и	 другие	 исследователи	
(Glenn	 et	 al.,	 1996;	Nagai	 et	 al.,	 1998;	 Steiman	 et	
al.,	2004).	15	представителей	этого	рода,	а	также	
Acremonium	 –	 подобные	 анаморфы	 некоторых	
аскомицетов	порядка	Hypocreales	 (Emericellopsis	
cf.	minima,	Heleococcum	alkalinum)	были	выделе-
ны.	Видовое	разнообразие	акремониев	и	присут-
ствие	голоморфных	аскомицетов	с	подобной	ана-
морфой	сближает	микобиоту	щелочных	и	морских	
местообитаний	 (Георгиева	 и	 др.,	 2008).	 Особую	
группу	 в	 щелочных	 местообитаниях	 составля-
ют	изоляты,	идентификация	которых	до	вида	за-
труднена,	 но	 относимые	 по	 морфологическим	
признакам	 к	 роду	 Acremonium.	 Идентификация	
с	 помощью	 молекулярно-генетических	 методов	
ряда	 этих	 изолятов,	 проведенная	 коллегами	 из	
CBS	 (Нидерланды),	 показала	 их	 близость	 виду	
Acremonium	antarcticum	(Speg.)	D.Hawksw.,	выде-
ленного	 с	 арктических	 лишайников.	Вследствие	
полифилетичности	этого	рода,	включающего	ана-
морфные	 виды	 разных	 порядков	 аскомицетов,	 в	
группу	 могут	 входить	 разные	 таксоны	 и	 надро-
дового	уровня.	Кажущаяся	простота	морфологи-
ческой	организации	с	выраженной	тенденцией	к	
аггрегированию	(как	конидий	в	слизистые	голов-
ки,	так	и	мицелия	в	тяжи),	образование	большого	
количества	слизи	может	иметь	адаптивный	харак-
тер	и	служить	для	создания	среды,	облегчающей	
поддержание	ионного	и	рН-гомеостаза	в	кониди-
ях	и	клетках	мицелия.	Комплексная	работа	в	этом	
направлении	связана,	с	одной	стороны,	с	попыт-

Рис. 1.	Скорости	роста	
(%	от	максимальной)	алкалофильного	
вида	Heleococcum	alkalinum	(черный)		

и	алкалотолерантного	вида		
Fusarium	solani	(белый)	на	средах		

с	разными	значениями	рН
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ками	 получения	 телеоморфы	 на	 средах	 разного	
состава	и	при	различных	температурных	режимах	
(так	как	большая	часть	изолятов	морфологически	
идентична	анаморфе	Emericellopsis	cf.	minima),	с	
другой	стороны,	с	идентификацией	молекулярно-
генетическими	методами.

Высокая	 встречаемость	 в	 образцах	 солонча-
ков	 с	 разными	 типами	 засоления	 яркооранже-
вых	колоний	Acrostalagmus	luteoalbus	(телеомор-
фа	 –	Nectria	 inventa)	 обусловлена	 способностью	
этого	 космополитного	 вида	 развиваться	 в	 почве	
на	самых	разных	субстратах.	Он	может	разлагать	
пектин,	крахмал,	различные	формы	целлюлозы,	а	
также	хитин	и	лигнин,	причем	значения	рН	почвы	
не	лимитирует	его	развитие	(Domsch	et	al.,	2007).	
Он	может,	таким	образом,	развиваться	как	на	рас-
тительных	остатках,	так	и	на	остатках	локальной	
микрофауны.

При	 сравнении	 разнообразия	 видов	 мицели-
альных	грибов,	выделенных	из	почв	и	с	растений-
солянок	Кулундинской	степи	можно	отметить	их	
высокое	сходство	(табл.	3).	Виды	рода	Acremonium	
и	стерильный	темноокрашенный	мицелий	доми-
нировали	 в	 обоих	 случаях.	 Коэффициент	 сход-
ства	Сьеренсена-Чекановского	между	почвами	и	
растениями	составляет	на	ЩА	65%,	а	при	анализе	
грибов	на	всех	средах	57%.	Несомненно,	большая	
часть	видов	грибов	так	или	иначе	связана	с	остат-
ками	растений,	но	некоторые	из	них	(Acremonium	
spp.,	A.	luteoalbus)	могут	быть	связаны	с	локаль-
ной	микрофауной,	в	частности,	с	рачками	A.	 sa-
lina.

Несмотря	 на	 влияние	 вышеперечисленных	
стрессовых	факторов,	в	содовых	солончаках	гри-
бы	составляют	значимую	часть	гидролитическо-
го	 сообщества.	Их	 количество	 и	 видовое	 разно-
образие	невелико,	в	образцах	со	значениями	рН,	
приближающимися	 к	 11,	 отмечены	 лишь	 гипо-
крейные	 голоморфные	 аскомицеты	 H.	 alkalinum	
и	 E.	 cf.	 minima,	 виды	 Acremonium	 (A.	 rutilum,	
A.	 alсalophilum),	Acrostalagmus	 luteoalbus	 и	 сте-
рильные	мицелии.

Галоалкалофильные	 (толерантные)	 грибы	
представляют	 группу	организмов,	 начало	иссле-
дования	которой	можно	отнести	к	рубежу	XX	–	
XXI	веков.	Из	содовых	солончаков	со	стабильно	
высокими	значениями	рН	(выше	10)	были	выде-
лены	алкалофильные	грибы	порядка	Hypocreales,	
возможность	существования	которых	в	подобных	
местообитаниях	 ранее	 подвергалась	 сомнению.	
Такие	 грибы	 представляют	 прекрасную	 модель	
для	исследования	механизмов	адаптации	к	усло-
виям	высоких	значений	рН	и	концентраций	солей,	
а	 также	 могут	 служить	 источником	 ценных	 для	

Таблица 2. 
Представленность таксонов грибов 

всех исследованных местообитаний на 
стандартных и селективной средах

Группы грибов Роды грибов

число видов

ЩА
СА, 
ЧА, 
ГА

все 
среды

Анаморфные	
аскомицеты

Acremonium 12 9 15
Fusarium 5 7 8
Verticillium 4 2 5
Cladosporium 2 1 2
Scopulariopsis 2 1 2
Acrostalagmus 1 1 1
Alternaria 1 1 1
Beauveria 1 - 1
Chrysosporium 1 - 1
Paecilomyces 1 1 1
Papulaspora 1 1 1
Phoma 1 2 2
Ulocladium 1 4 4
Penicillium - 12 12
Aspergillus - 6 6
Phialophora - 3 3
Cephalotrichum - 2 2
Trichoderma - 2 2
Bipolaris - 1 1
Clonostachys - 1 1
Cylindrocarpon - 1 1
Epicoccum - 1 1
Geomyces - 1 1
Lecanicillium - 1 1
Nigrospora - 1 1
Stachybotrys - 1 1
Trichothecium - 1 1

Телеоморфные	
аскомицеты

Emericellopsis 2 1 2
Heleococcum 1 - 1
Eupenicillium - 1 1
Gelasinospora - 1 1
Сhaetomium - 1 1

Зигомицеты Absidia - 2 2
Mycocladus - 1 1
Rhizopus - 1 1
Syncephalastrum - 1 1
Всего	родов 15 33 36
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Таблица 3
Встречаемость (%) видов грибов из солончаков и галофитов на ЩА  

(П – из образцов почв; Р – из образцов растений)

№ Виды грибов

Регионы исследования

Кулундинская степь Забайкалье Северная
Гоби

П Р П П

1 Emericellopsis cf. minima Stolk 4 0 0 0
2 E. pallida Beliakova 4 0 0 0
3 Heleococcum alkalinum Bilanenko et	Ivanova 46 25 5 11
4 Acremonium alcalophilum G.Okada 17 50 0 0
5 A. bactrocephalum W.Gams 0 13 5 0
6 A. biseptum W.Gams 0 13 0 0
7 A. charticola	(J.Lindau)	W.Gams 29 38 6 0
8 A. kiliense	Grütz 4 0 0 0
9 A. pseudozeylanicum W.Gams 0 0 11 0
10 A. roseogriseum (S.B.Saksena)	W.	Gams 4 0 0 0
11 A. roseolum	(G.	Sm.)	W.	Gams 0 0 0 7
12 A. rutilum W.Gams 67 50 28 38
13 A. strictum W.Gams 42 88 43 22
14 Acremonium	sp.	sect.	Nectrioidea 58 50 33 41
15 Acrostalagmus luteoalbus (Link)	Zare,	W.	Gams	et	Schroers 54 50 0 29
16 Alternaria alternata	(Fr.)	Keissl. 0 50 5 0
17 Beauveria bassiana (Bals.-Criv.)	Vuill. 0 0 3 0
18 Cladosporium sphaerospermum Penz. 13 13 5 0
19 C. spongiosum	Berk.	et	M.A.	Curtis 0 0 2 0
20 Fusarium anthophilum	(A.	Braun)	Wollenw. 0 0 7 0
21 F. chlamydosporum Wollenw.	et	Reinking 0 0 3 0
22 F. dimerum	var.	dimerum	Penz. 0 0 3 0
23 F. oxysporum Schltdl. 0 0 4 0
24 F. solani	(Mart.)	Sacc. 0 13 20 0
25 Paecilomyces lilacinus	(Thom)	Samson 0 0 3 0
26 Papulaspora sp. 38 0 0 0
27 Scopulariopsis brevicaulis (Sacc.)	Bainier 17 25 20 0
28 Ulocladium botrytis	Preuss 0 0 3 0
29 Verticillium chlamydosporium	var.	chlamydosporium	

Goddard
8 0 0 0

30 V. dahliae Kleb. 0 0 11 0
31 V. nigrescens	Pethybr. 4 0 6 0
32 V. suchlasporium	var.	suchlasporium	W.Gams	et	Dackman 4 0 0 0
33 Phoma eupyrena Sacc. 0 0 3

Светлые	стерильные	мицелии 54 75 35 66
Темные	стерильные	мицелии 50 100 29 44
Всего	видов	(без	учета	стер.	мицелиев) 17 13 22 6
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человека	 вторичных	метаболитов.	Практическая	
значимость	алкалофильных	грибов	еще	не	оцене-
на	по	достоинству.	Потребности	 в	 гидролитиче-
ских	ферментах,	сохраняющих	активность	в	ши-
роком	диапазоне	 значений	 рН,	 крайне	 велика,	 и	
ферменты	галоалкалофильных	бактерий	исполь-
зуются	очень	широко.	Более	35	новых	щелочных	
ферментов	выделены	и	очищены.	Протеазы,	ами-
лазы,	липазы,	целлюлазы,	 эстеразы	используют-
ся	 в	 производстве	 детергентов,	 стиральных	 по-
рошков	 и	 моющих	 средств,	 в	 кожевенной	 про-
мышленности,	в	пищевой	и	легкой	промышлен-
ности,	 при	 производстве	 бумаги,	 в	 косметоло-
гии	(Ito	et	al.,	1998;	Horikoshi,	1999;	Satyanarayana	
et	al.,	2005).	H.	alkalinum	секретирует	щелочные	
протеазы,	амилазы,	активность	которых	сохраня-
ется	на	одном	уровне	в	интервале	значений	рН	от	
4.7	 до	 10.5	 (Грум-Гржимайло,	Биланенко,	 2008).	
Представляет	интерес	и	способность	этих	грибов	
синтезировать	 вещества,	 антимикробная	 актив-
ность	которых	проявляется	при	щелочных	значе-
ниях	рН	(Георгиева	и	др.,	2008).	Несомненно,	тре-
бования	к	биотехнологии	будут	со	временем	толь-
ко	возрастать,	и,	следовательно,	вторичные	мета-
болиты	уникальных	грибов	будут	все	более	вос-
требованы.	 Представляется	 целесообразным	 в	
этой	связи	дальнейший	целенаправленный	поиск	
и	выделение	на	селективные	питательные	среды	
грибов-экстремофилов	 –	 потенциальных	 проду-
центов	ценных	для	человека	вторичных	метабо-
литов,	изучение	жизненных	циклов	этих	уникаль-
ных	грибов,	особенностей	их	ультраструктуры	и	
физиологии.
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Т. А. Белозерская, А. Е. Иванова, Н. Н. Гесслер, К. Б. Асланиди, А. С. Егорова 

МЕтабОЛИчЕСКаЯ аДаПтацИЯ  
PaeCilomyCes lilaCinus (thom) 
samson К ЭКСтРЕМаЛьНыМ уСЛОвИЯМ 
СущЕСтвОваНИЯ
Аннотация:	 Показано, что у штаммов Paecilomyces lilacinus, выделенных из зон c фоновым уровнем радиоактивного 

загрязнения, радиальные скорости роста в диапазоне концентрации глюкозы в среде 0, 002-20%  
не различались. Для штамма 1941 из зоны чАЭС характерно повышение радиальной скорости роста  
(в 1,5 раза) при концентрации глюкозы в среде 0,2%. Кроме того, длительность экспоненциальной фазы 
у штамма 1941 из зоны чАЭС не менялась в широком диапазоне концентраций глюкозы (0,002-15%)  
по сравнению со штаммами из зон с фоновым уровнем радиации. 
Содержание карбонильных групп в белках (показателя уровня окислительного стресса) снижалось  
как у штамма P. lilacinus 1941 (из зоны чАЭС), так и у соответствующего штамма из фонового при 
повышении концентрации глюкозы в среде от 0,002 до 2%. Показано, что действие Н2О2 (10-2 М) 
при содержании глюкозы в среде 0,002, 0,2 и 2% вызывало у контрольного штамма увеличение 
карбонильных групп в белках, а также повышало активность каталазы. Наибольшая устойчивость  
к действию Н2О2 обнаружена у штамма 1941 при росте на среде с 0,2% глюкозы, что совпадало 
с оптимальными условиями для его роста. Полученные результаты указывают на сопряжение 
механизмов метаболической адаптации к пониженному (0,2%) содержанию глюкозы в среде  
и устойчивости к окислительному стрессу у штамма 1941 из зоны чАЭС.

Ключевые	слова:	 микроскопические грибы, рост, мицелий, адаптация, перекись водорода, радиация, глюкоза

T.A. Belozersksya, A.E. Ivanova, N.N.Gessler, K.B. Aslanidi, A.S. Egorova

metaboliC adaPtation  
of aeCilomyCes lilaCinus (thom) samson  
to extreme existenCe Conditions 
Summary:	 It was shown that radial growth rates of strains from zones with phone levels of radioactive contamination 

remained unchanged under glucose concentration in the medium from 0,002% up to 20%. an increase in growth 
rate of 1,5 times upon 0,2% glucose in the medium was specific for the strain № 1941 from the chernobyl zone. an 
additional point is that continuance of exponential growth phase was more stable in № 1941 than in the strains 
from regions of phone irradiation through wide range of glucose concentrations (0,002-15%).  
Protein carbonyls (indices of oxidative stress) decreased in both strains with increase in glucose concentration 
in the medium from 0,002% up to 2%. It has been shown that upon h2o2 treatment protein carbonyl content 
increased in the control strain grown with 0,002-0,2% glucose in the medium. such a treatment increased 
catalase activity in the same strain. maximal resistance to h2o2 treatment was obtained in the chernobyl strain 
1941 growing on 0,2% glucose coinsiding with its optimal growth conditions. The results obtained point to 
coupling of mechanisms of metabolic adaptation to lowered glucose content in the medium (0,2%), and 
resistance to oxidative stress in the strain 1941 from the chernobyl zone.

Keywords:	 microfungi, growth, mycelium, adaptation, peroxide hydrogen, radiation, glucose.
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Микроскопические	 грибы	 обладают	 высо-
ким	 потенциалом	 выживания	 в	 экстремальных	
условиях	 существования,	 включая	 субстратное	
голодание,	 изменение	 влажности,	 температуры,	
осмотический	стресс,	ионизирующее	излучение.	
Разнообразие	 механизмов	 антиоксидантной	 за-
щиты	 (инактивация	 АФК,	 снижение	 содержа-
ния	 внутриклеточных	 АФК	 путём	 изменения	
метаболических	 путей,	 синтез	 вторичных	 мета-
болитов)	 позволяет	 клеткам	 противостоять	 дей-
ствию	 стрессорных	 факторов	 (Иванова	 и	 др.,	
2005;	 Гесслер	 и	 др.,	 2007;	 Dighton	 et	 al.,	 2008).	
Радиационное	 загрязнение	 окружающей	 среды	
сопряжено	с	появлением	устойчивых	к	действию	
ионизирующего	 излучения	 организмов,	 и	 наи-
большее	разнообразие	в	этих	зонах	отмечено	для	
грибов	(Dighton	et,	al.	2008).	Грибы	способны	ак-
кумулировать	радионуклиды	и	трансформировать	
их	 в	 органические	 соединения,	 поэтому	они	 яв-
ляются	 важным	 звеном	вовлечения	радионукли-
дов	в	метаболизм	животных	и	растений	(Dighton	
et	 al.,	 2008).	 Различные	представители	 грибного	
царства	были	обнаружены	в	зонах,	где	радиаци-
онный	фон	α-,	 β-	 и	 γ-излучения	 достигал	 10000	
грэй	(Dighton	et	al.,	2008).

Длительные	 исследования	 морфологических	
и	 физиологических	 характеристик	 микроско-
пических	 грибов	 из	 зон	 с	 повышенной	 радиа-
цией	выявили	у	них	ряд	особенностей.	У	ради-
оустойчивых	штаммов	в	ответ	на	облучение	от-
мечена	 стимуляция	 прорастания	 спор	 и	 после-
дующего	 роста	 гиф	 по	 сравнению	 со	 штамма-
ми	 из	 контрольных	 зон	 (Tugay,	 Zdanova,	 2006;	
Тугай	 и	 др.,	 2007).	Показано,	 что	штаммы	 гри-
бов	 из	 зоны	 ЧАЭС	 способны	 существовать	 в	
условиях	 низкого	 содержания	 органических	 ве-
ществ	 (Жданова,	 Василевская,	 1988;	 Dighton	 et	
al.,	 2008).	Известно,	 что	 снижение	 потребления	
глюкозы	увеличивает	продолжительность	жизни	
и	повышает	устойчивость	клеток	к	окислитель-
ному	стрессу	у	разных	биологических	объектов	
(Chen,	Guarente,	 2007).	Например,	 показано	 по-
вышение	 устойчивости	 спор	 гриба	Metarhizium	
anisopliae	 к	 ультрафиолетовому	 облучению	 при	
росте	на	среде	без	глюкозы	(Rangel	et	al.,	2006).	
При	 низкой	 концентрации	 углеводов	 в	 среде	
(0,25г/л)	рост	штаммов,	выделенных	из	радиоак-
тивных	 помещений,	 был	 выше,	 чем	 у	штаммов	
из	зон	с	фоновым	значением	радиации.	При	кон-
центрации	 глюкозы	 в	 среде	 выше	 1	 г/л	 эффек-
тивность	 усвоения	 субстратов	 радиоустойчивы-
ми	и	контрольными	штаммами	была	одинаковой	
(Тугай	и	др.,	2008).	В	то	же	время	сравнение	ра-
диальной	скорости	роста	ряда	микромицетов	на	

голодном	 агаре	 и	 сусло-агаре	 показало	 отсут-
ствие	 достоверных	 различий	 в	 скорости	 роста.	
Только	для	Aureobasidium	pullulans	и	Penicillium	
spinulosum	скорости	радиального	роста	на	сусло-
агаре	были	значительно	выше,	чем	на	голодном	
агаре	 (Блажеевская	 и	 др.,	 2002).	 Следует	 отме-
тить,	что	у	видов	Cladosporium	sphaerospermum	и	
Penicillium	funiculosum	скорость	роста	штаммов	
из	зоны	ЧАЭС	была	ниже,	чем	штаммов	из	зон	с	
контрольным	уровнем	радиации	(Блажеевская	и	
др.,	2002).	Возможно,	именно	адаптация	к	усло-
виям	 существования	 при	 низком	 содержании	
углеводных	 субстратов	 может	 быть	 фактором,	
способствующим	адаптации	грибов	к	существо-
ванию	в	экстремальных	условиях.

Важной	 особенностью	 микроскопических	
грибов,	 обитающих	 в	 зоне	 повышенной	 радиа-
ции,	является	наличие	меланиновых	и/или	дру-
гих	 пигментов	 (Жданова,	 Василевская,	 1988;	
Dighton	et	al.,	2008).	Предполагается,	что	мела-
ниновые	 пигменты,	 участвуя	 в	 окислительно-
восстановительных	 реакциях,	 способны	 вос-
принимать	 энергию	 излучения	 (ультрафиолето-
вого,	 видимой	 области	 спектра,	 радиационно-
го)	 и	 делать	 ее	 доступной	 для	 метаболических	
процессов	(Dadachova	et	al.,	2007a,b;	Dighton	et	
al.,	 2008).	Возможно,	 этим	и	объясняется	обна-
руженная	у	меланинсодержащих	грибов	актива-
ция	 роста	 гиф	 в	 условиях	 действия	 излучений	
различной	 природы	 (Dadachova	 et	 al.,	 2007a,b;	
Tugay	et	al.,	2006).	

Механизм	повреждающего	действия	радиации	
во	многом	обусловлен	повышением	образования	
Н2О2	в	клетках	 (Koristov,	1992).	Показано,	что	у	
грибов,	 выделенных	 из	 зоны	 ЧАЭС,	 устойчи-
вость	к	Н2О2	повышена	на	1-2	порядка	(Иванова	
и	др.,	2005).	Отдельные	представители	микроско-
пических	грибов	из	зоны	ЧАЭС	продолжали	ра-
сти	при	концентрации	Н2О2	10

-3-10-2М	(Иванова	и	
др.,	2005).	Описаны	разные	типы	ростовых	реак-
ций	у	мицелиальных	грибов,	выделенных	из	зоны	
отчуждения	 ЧАЭС,	 на	 изменение	 концентраций	
Н2О2	 в	 среде,	 и	 на	 этом	 основании	 осуществле-
но	моделирование	роста	грибных	колоний	в	гра-
диенте	концентраций	Н2О2	(Иванова	и	др.,	2005;	
Асланиди	и	др.,	2007).	

Важную	 роль	 в	 обеспечении	 устойчивости	
грибов	 к	 образующимся	 под	 действием	 радиа-
ции	 активным	формам	кислорода	 (АФК)	играет,	
по-видимому,	и	агрегированный	рост	гиф,	выяв-
ленный	у	штаммов	грибов	из	зон	с	повышенной	
радиацией	(Жданова,	Василевская,	1988;	Иванова	
и	др.,	2005).
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В	 то	 же	 время,	 исследование	 активности	
основных	внутриклеточных	компонентов	АЗ,	не-
обходимых	для	снижения	уровня	АФК	в	клетках	–	
каталазы	 и	 глутатионтрансферазы,	 не	 выявило	
существенных	 различий	 у	 радиорезистентных	
грибов	 по	 сравнению	 с	 родственными	 штамма-
ми	из	зон	с	фоновой	радиационной	активностью	
(Вембер	и	др.,	1999).

Действие	 стрессорных	 факторов,	 вызываю-
щих	повышение	 уровня	 внутриклеточных	АФК,	
сопровождается	 остановкой	 роста	 и	 существен-
ными	 изменениями	метаболизма	 (Гесслер	 и	 др.,	
2007).	 Действие	 оксидантов	 (Н2О2,	 менадиона)	
вызывает	окисление	белков	и	повышает	уровень	
карбонильных	 групп	 в	 белках	 in	 vivo	 (Reznick,	
Racker,	1994;	Angelova	et	al.,	2005;	Li	et	al.,	2006;	
Лущак,	 2007).	У	дрожжей	Saccharomyces	 cerevi-
siae	содержание	карбонильных	групп	в	белках	за-
висело	от	источника	углерода.	При	наличии	глю-
козы	 содержание	 карбонильных	 групп	 в	 белках	
было	ниже,	чем	при	росте	культуры	на	глицерине	
(Cabiscol	et	al.,	2000).	

В	последние	годы	было	выявлено	доминиро-
вание	в	почвах	зоны	отчуждения	ЧАЭС	с	уров-
нем	 загрязнения	 в	 пределах	 3,7	 x	 106-	 3,7	 x	 108	
беккерелей/кг	 таких	 видов	 как	 P.	 lilacinus	 и	
Chaetomium	 aureum,	 что	 позволяет	 рассматри-
вать	их	как	индикаторы	высокого	радиационно-
го	 уровня	 (Dighton	 et	 al.,	 2008).	 У	 обоих	 видов	
показано	 образование	 агрегированных	 мицели-
альных	 структур	 (Иванова	 и	 др.,	 2005;	 Dighton	
et	al.,	2008).	Вид	P.	lilacinus	широко	распростра-
нен	в	природе	и	известен	как	устойчивый	к	раз-
ным	 воздействиям.	 Он	 обычно	 присутствует	 в	
бедных	 почвах	 пустынь,	 в	 песчаных	 дюнах,	 но	
также	 встречается	 в	 богатых	 органикой	 компо-
стах,	 в	 освоенных	 почвах	 (Domsh	 et	 al.,	 1993).	
P.	 lilacinus	может	развиваться	в	микроаэрофиль-
ных	и	даже	анаэробных	условиях	(Кураков	и	др.,	
2008).	 P.	 lilacinus	 часто	 выделяют	 из	 местооби-
таний,	 подверженных	 разнообразным	 антропо-
генным	 воздействиям:	 из	 почв	 урбанизирован-
ных	 территорий	 современных	 и	 древних	 горо-
дов	 (Марфенина,	 2005),	 из	 почв,	 загрязненных	
нефтяными	выбросами,	сточными	водами,	тяже-
лыми	металлами	(Buscot,	Varma,	2005),	кадмием	
(Tatsuyama	et	al.,	1975),	радиоактивными	элемен-
тами	(Zhdanova	et	al.,	2004).

Целью	 настоящей	 работы	 было	 сравнение	
устойчивости	к	окислительному	стрессу	при	из-
менении	концентрации	глюкозы	в	среде	у	штам-
мов	P.	lilacinus	из	зоны	ЧАЭС	и	зон	с	фоновым	
уровнем	радиации.	В	качестве	показателей	дей-
ствия	 окислительного	 стресса	 исследовали	 из-

менение	 радиальной	 скорости	 роста	 колоний	 и	
содержания	карбонильных	групп	в	белках.

Методы иобъекты

Для	исследования	были	отобраны	штаммы	P.	
lilacinus,	выделенные	из	почв	разных	географиче-
ских	регионов	с	разным	уровнем	радиоактивно-
го	загрязнения	(табл.1).	Штамм	1941	из	зоны	от-
чуждения	ЧАЭС	был	 любезно	 предоставлен	 от-
делом	 физиологии	 и	 систематики	 микромице-
тов	Института	микробиологии	и	вирусологии	им.	
Д.К.	 Заболотного	 НАН	 Украины,	 прочие	 штам-
мы	 –	 из	 рабочей	 коллекции	 кафедры	 биологии	
почв	факультета	почвоведения	МГУ.

Штаммы	 поддерживали	 в	 пробирках	 на	 ага-
ризованной	 среде	 Фогеля	 в	 холодильнике.	 При	
определении	 радиальной	 скорости	 роста	 коло-
ний	(Кr)	штаммы	засевали	уколом	на	агаризован-
ную	среду	Фогеля	(3	колонии	на	чашку	в	3-крат-
ной	повторности	чашек)	с	различным	содержани-
ем	 глюкозы:	0,002;	 0,2;	 1;	 2;	 5;	 7;	 10;	 15	и	20%.	
Концентрация	 0,002%	 глюкозы	 соответствова-
ла	концентрации	глюкозы	в	агаризованной	среде	
без	дополнительного	внесения	глюкозы.	Это	зна-
чение	 было	 получено	 глюкозооксидазным	мето-
дом	с	использованием	тест-системы	для	опреде-
ления	глюкозы	фирмы	«Ольвекс	Диагностикум»	
(С-Петербург).	 Диаметр	 колоний	 измеряли	 че-
рез	 каждые	 12	 часов	 в	 течение	 8	 суток.	Анализ	
значимых	различий	между	скоростями	роста	ко-
лоний	исследуемых	штаммов	выполнен	методом	
множественного	 сравнения	 значений	в	програм-
ме	«STATISTICA».

Для	 определения	 содержания	 карбонильных	
групп	в	белках,	а	также	активности	супероксид-
дисмутазы	(СОД)	и	каталазы	штаммы	P.	lilacinus	
выращивали	на	агаризованной	среде	Фогеля	с	раз-
ным	содержанием	глюкозы	до	достижения	стаци-
онарной	 стадии	 роста.	 Определение	 активно-
сти	каталазы	проводили	спектрофотометрически	
при	240	нм	по	убыли	Н2О2	при	концентрации	суб-
страта	8мМ	(Beers	et	al.,	1952).	Активность	СОД	
в	экстрактах	мицелия	проводили	по	ингибирова-
нию	окисления	кверцетина	(Костюк	и	др.,	1990).	
Определение	содержания	карбонильных	групп	в	
белках	основывалось	на	 реакции	 с	 2,4-динитро-
фенилгидразином	(Reznick,	Packer,	1994).

Результаты

Сравнение	 физиологических	 параметров	 ро-
ста.	При	исследовании	влияния	содержания	глю-
козы	 в	 среде	 было	 установлено,	 что	 в	широком	
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диапазоне	 концентраций	 (0,002;	 0,5-20%)	 ки-
нетические	 параметры	 роста	 колоний	 штамма	
P.lilacinus	1	(1941)	из	радиоактивно	загрязненной	
почвы	зоны	отчуждения	ЧАЭС	(радиальные	ско-
рости	роста,	начало	и	длительность	экспоненци-
альной	 фазы)	 находились	 в	 пределах	 вариации	
параметров	роста	штаммов	2-7P.	lilacinus	из	почв	
с	 фоновым	 уровнем	 радиоактивности,	 то	 есть	
не	отличались	от	характерных	для	вида	в	целом	
(рис.	1,	2).	В	то	же	время	при	концентрации	глю-
козы	 0,2%	у	штамма	 1	 (1941)	 из	 зоны	отчужде-
ния	ЧАЭС	было	выявлено	ускорение	роста	в	экс-
поненциальной	фазе	развития	колоний	по	сравне-
нию	с	его	ростом	при	прочих	исследованных	кон-
центрациях	глюкозы.	Более	того,	скорость	роста	
колоний	штамма	из	 зоны	ЧАЭС	при	концентра-
ции	глюкозы	0,2%	оказалась	достоверно	выше	–	в	
среднем	в	1,5	раза	–	чем	скорости	роста	штаммов	
из	 фоновых	 местообитаний.	 Значения	 радиаль-
ных	скоростей	роста	колоний	у	всех	штаммов	из	
фоновых	местообитаний	(2-7)	достоверно	не	из-
менялись	в	исследованном	диапазоне	концентра-
ций	глюкозы	(от	0,002%	до	20%)	и	колебались	в	
пределах	0,9-1,1	мм/ч	(рис.1).

В	 присутствии	 глюкозы	 в	 диапазоне	 концен-
траций	в	среде	от	0,002	до	15%	уже	спустя	сут-
ки	наблюдали	 активное	 развитие	 грибных	 коло-

ний	всех	исследованных	штаммов.	Однако	нача-
ло	 и	 длительность	 экспоненциальной	 фазы	 ро-
ста	 у	 разных	 штаммов	 различались.	 У	 штам-
ма	1	 (1941)	из	зоны	отчуждения	ЧАЭС	в	диапа-
зоне	 концентраций	 0,002-15%	 экспоненциаль-
ная	 фаза	 начиналась	 с	 60	 ч	 и	 длилась	 84-96	 ч	
(рис.2).	У	каждого	из	штаммов	P.lilacinus,	выде-
ленных	из	почв	с	фоновым	уровнем	радиоактив-
ности,	 регистрировали	 более	 разнообразные	 ре-
акции	на	 изменение	 содержания	 глюкозы	 в	 сре-
де.	 Начало	 и	 длительность	 экспоненциально-
го	роста	при	одинаковых	скоростях	экспоненци-
ального	 роста	 каждого	 штамма	 могли	 варьиро-
вать	при	разных	концентрациях	глюкозы	(рис.2).	
У	большинства	контрольных	штаммов	экспонен-
циальная	 фаза	 начиналась,	 как	 правило,	 позже,	
чем	у	штамма	1941,	а	у	одного	штамма	–	штамм	
2	 (10)	 из	 Новгородской	 обл.	 –	 наоборот,	 рань-
ше.	У	штаммов	 2	 и	 5	 –	 из	Новгородской	 (10)	 и	
Тульской	 обл.	 –	 экспоненциальный	 рост	 длился	
дольше,	чем	у	штамма	1	(1941),	во	всем	диапазо-
не	концентраций.	У	штаммов	3,	4,	6	и	7	–	соответ-
ственно,	из	Ставропольского	края,	Тывы,	Москвы	
и	Коми	–	при	низких	(0-0,2%)	и	высоких	(7-15%)	
концентрациях	отмечен	более	длительный	экспо-
ненциальный	рост,	а	при	средних	(0,5-5(7)%)	кон-
центрациях	 глюкозы	–	 более	 короткий.	В	целом	

Таблица 1
Характеристика исходных местообитаний исследованных штаммов P. lilacinus

№ 
штамма

Географический регион почва Год 
выделения

Уровень радиоактивного 
загрязнения местности

1
(1941)

зона	отчуждения	Чернобыльской	
АЭС,	Рыжий	лес

дерново-подзолистая 1994 3,2х107	Бк/кг

2
(10)

Новгородская	обл. торфяная	 2000 Фоновый	*

3 Ставропольский	край,	окрестности	
г.	Кисловодска,	долина	реки	
Аликоновки,	древнее	поселение	
«Горное	Эхо»

дерново-карбонатная	
антропогенно-
преобразованная

2002 -“-

4 Республика	Тыва,	долина		
озера	Тере-Холь

перегнойно-гумусовая	
деструктивная

2007 -“-

5 Тульская	обл.,	долина	реки	Скниги,	
городище	у	деревни	Малая	Городня

серая	лесная 2006 -“-

6 Г.	Москва,	район	Тушино урбанозем 2006 -“-
7 Республика	Коми,	Сыктывкарский	

р-н,	долина	реки	Сысолы,	
окрестности	дер.	Вотча

подзол	иллювиально-
железистый

2003 -“-

*	–	Фоновый	уровень	радиоактивного	загрязнения	местности	соответствует	плотности	загрязнения	по	137Cs	до	1	Ки/
км2	(=3,7	Бк/см2)	[Государственный	доклад	“О	состоянии	окружающей	природной	среды	в	РФ	в	2000	г.”	Раздел	7.	
Радиационная	обстановка.	М.:	Мин.	Прир.	Рес.	РФ,	2001.	С.	51-56].
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Рис.  1.	Изменение	радиальной	скорости	роста	колоний	P.lilacinus	при	разных	концентрациях	глюкозы	в	среде	
(питательная	среда	Фогеля).	Первичные	местообитания	штаммов	(см.	табл.1):		

1	–	№	1941	из	зоны	отчуждения	ЧАЭС,	2	–	Новгородская	обл.,	3	–Ставропольский	край,		
4	–	Тыва,	5	–	Тульская	обл.,	6	–	Москва,	7	–	Коми

Рис. 2. Длительность	экспоненциальной	фазы	роста	колоний	P.lilacinus	
при	разных	концентрациях	глюкозы	в	среде	(питательная	среда	Фогеля).		

Первичные	местообитания	штаммов	(см.	табл.1):		
1	–	№	1941	из	зоны	отчуждения	ЧАЭС,	2	–	Новгородская	обл.,	3	–,	Ставропольский	край,		

4	–	Тыва,	5	–	Тульская	обл.,	6	–	г.	Москва
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при	 изменении	 концентрации	 глюкозы	 начало	 и	
длительность	экспоненциальной	фазы	у	штамма	
из	зоны	отчуждения	ЧАЭС	менялись	значитель-
но	меньше,	 чем	 у	штаммов	из	местообитаний	 с	
фоновыми	значениями	радиоактивного	загрязне-
ния	(рис.	2).	Содержание	глюкозы	20%	вызывало	
торможение	развития	всех	исследованных	штам-
мов	P.lilacinus.	Под	влиянием	данной	концентра-
ции	 у	 всех	 штаммов	 отмечена	 задержка	 начала	
роста	 колоний	 и	 редуцирование	 экспоненциаль-
ной	фазы.	Хотя	скорости	экспоненциального	ро-
ста	почти	не	изменялись,	но	длительность	экспо-
ненциального	роста	сокращалась	в	2	(или	даже	3)	
раза.	Самая	короткая	экспоненциальная	фаза	–	24	
ч	–	отмечена	у	штамма	1	 (1941)	из	 зоны	ЧАЭС,	
но	наступала	она	на	12-24	ч	раньше,	чем	у	штам-
мов	 из	 зон	 с	 фоновым	 уровнем	 радиоактивного	
загрязнения.	 Наиболее	 длительную	 экспоненци-
альную	фазу	–	60-72	ч	–	наблюдали	у	штаммов	3,	
5	и	6,	выделенных	из	почв,	в	той	или	иной	степе-
ни	подверженных	влиянию	урбанизации	(где	воз-
можно	повышенное	содержание	органических	за-
грязнителей).	Полученные	данные	показали,	что	
исследованным	штаммам	свойственны	различаю-
щиеся	стратегии	роста,	обусловленные	особенно-
стями	их	исходного	местообитания.	

Для	 дальнейшего	 исследования	 биохимиче-
ских	показателей	роста	в	качестве	контрольного	
был	взят	штамм	10	P.	lilacinus	из	торфяной	почвы	
Новгородской	области	(штамм	2	в	табл.	1),	более	
других	отличавшийся	от	штамма	1941	из	зоны	от-
чуждения	ЧАЭС	(штамм	1	по	табл.1)	по	физио-
логическим	параметрам	роста	при	изменении	со-
держания	глюкозы	в	среде.	

Сравнение	биохимических	параметров	устой-
чивости	 к	 окислительному	 стрессу	 у	штамма	 P.	
lilacinus	из	зоны	ЧАЭС	(1941)	и	зоны	с	контроль-
ным	 уровнем	 радиации	 (штамм	 10).	 Сравнение	
активностей	основных	антиоксидантных	фермен-
тов	–	СОД	и	каталазы,	а	также	уровня	карбониль-
ных	 групп	 в	 белках	 проводили	 при	 выращива-
нии	штаммов	на	среде	с	концентрациями	глюко-
зы,	 вызывавшими	физиологические	 отличия	 ро-
ста	–	0,002%	;	0,2%	и	2%.	Активность	СОД	при	
повышении	содержания	глюкозы	менялась	сход-
ным	 образом	 у	 обоих	 штаммов	 в	 пределах	 15-
30%.	Обработка	культуры	в	стационарной	стадии	
роста	10	-2	М	Н2О2	(1	час)	лишь	незначительно	(в	
пределах	 10-20%)	 повышала	 активность	 СОД	 у	
обоих	штаммов.

Активность	 каталазы	 при	 уровне	 глюкозы	
в	 среде	 0,002	 –	 0,2%	 была	 одинаковой	 у	 обоих	
штаммов,	при	2%	глюкозы	несколько	снижалась	у	
контрольного	штамма	и	возрастала	у	радиоустой-

чивого	(табл.	2).	Обработка	культуры	10-2	М	Н2О2	
в	 стационарной	стадии	роста	на	среде	с	низким	
содержанием	 глюкозы	 (0,002	 и	 0,2%)	 вызывала	
повышение	активности	каталазы	соответственно	
на	60-80%	у	штамма	10	и	на	22	–	47%	у	штамма	
1941.	При	росте	на	среде	с	2%	глюкозы	обработ-
ка	Н2О2	вызывала	повышение	активности	катала-
зы	у	обоих	штаммов	в	пределах	20-23%	(табл.	2).	

Таким	образом,	существенных	различий	в	ак-
тивности	СОД	у	исследованных	штаммов	при	из-
менении	глюкозы	в	среде	и	действии	Н2О2	не	на-
блюдалось.	 Активация	 каталазы	 под	 действием	
Н2О2	при	низком	 содержании	 глюкозы	 в	 среде	 в	
большей	 степени	 наблюдалась	 у	 контрольного	
штамма	 10.	Обращает	 также	 внимание	 разнона-
правленное	изменение	 активности	 каталазы	при	
росте	на	среде	с	2%	глюкозы,	возможно	отражаю-
щее	различие	путей	метаболической	трансформа-
ции	глюкозы	у	исследуемых	штаммов.	

Наибольший	 уровень	 карбонильных	 групп	 в	
белках,	отражающий	возникновение	АФК	in	vivo,	
у	 обоих	штаммов	 в	 стационарной	 стадии	 роста	
наблюдался	 при	 росте	 на	 агаризованной	 среде	
Фогеля	без	добавления	глюкозы	(табл.	3).	У	кон-
трольного	штамма	при	повышении	концентрации	
глюкозы	в	среде	до	2%	содержание	карбонильных	

Таблица 2
Изменение активности каталазы  
при действии Н2О2 (10-2М, 1 час)

Концентрация 
глюкозы  
в среде

Активность каталазы,  
мкмоль/мин/мг белка

Штамм 10 Штамм 1941
Без Н2О2 + Н2О2 Без Н2О2 Н2О2

0,002	% 40,7±5 65,1±10 40,7±7 49,5±4
0,2% 39,5±6 71,1±10 38,7±7 56,9±7
2% 29,8±5 36,3±4 45,5±7 54,6±5

Таблица 3
Изменение содержания карбонильных групп  

в белках при действии Н2О2 (10-2М, 1 час)

Концентрация 
глюкозы  
в среде

Содержание карбонильных групп, 
нмоль/мг белка

Штамм 10 Штамм 1941
Без Н2О2 + Н2О2 Без Н2О2 Н2О2

0,002	% 3,8±0,2 4,5±0,3 4,1±0,2 4,9±0,3
0,2% 3,1±0,3 4,5±0,3 3,1±0,25 3,7±0,3
2% 1,7±0,2 4,0±0,3 2,4±0,3 4,8±0,3
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групп	снижалось	в	2	раза,	тогда	как	у	радиоустой-
чивого	снижалось	только	в	1,5	раза.	

В	качестве	показателя	устойчивости	штаммов	
к	 окислительному	 стрессу	 сравнивали	 измене-
ние	уровня	карбонильных	групп	в	белках	при	до-
бавлении	Н2О2	(10

-2М,	1	час).	В	ответ	на	действие	
Н2О2	содержание	карбонильных	групп	в	белках	у	
обоих	штаммов	повышалось,	причем	в	наимень-
шей	степени	у	штамма	1941	из	зоны	ЧАЭС	при	
росте	на	среде	с	0,2%	глюкозы	(табл.	3).

Таким	 образом,	 у	 обоих	 штаммов	 высокий	
уровень	карбонильных	групп	в	белках	наблюдал-
ся	при	росте	на	среде	0,002%	глюкозы	(в	услови-
ях	голодания),	а	также	при	действии	Н2О2,	т.е.,	об-
условлен,	 по-видимому,	 развитием	 окислитель-
ного	стресса.	У	контрольного	штамма	10	при	ро-
сте	на	полноценной	среде	с	2%	глюкозы	уровень	
карбонильных	групп	был	самым	низким,	что	от-
ражало	оптимальность	этих	условий	для	его	су-
ществования.	Активация	каталазы	при	действии	
Н2О2	у	штамма	10	коррелировала	с	уровнем	кар-
бонильных	групп	в	белках	(табл.	2	и	3)	и	при	опти-
мальной	для	этого	штамма	концентрации	глюко-
зы	 (2%)	показатели	были	ниже,	чем	при	низких	
концентрациях	глюкозы.	У	штамма	1941	из	зоны	
ЧАЭС	при	0,2%	глюкозы	в	ответ	на	действие	Н2О2	
повышение	активности	каталазы	и	уровня	карбо-
нильных	 групп	 было	 ниже,	 чем	 у	 контрольного	
штамма	10,	что	свидетельствовало	о	его	большей	
устойчивости	 к	 окислительному	 стрессу	 в	 этих	
условиях.	При	 этой	же	 концентрации	 у	штамма	
1941	 наблюдалось	 увеличение	 радиальной	 ско-
рости	роста,	 т.е.,	 эта	концентрация	 глюкозы	для	
штамма	1941	обеспечивает	оптимальные	условия	
существования.	 Следует	 отметить,	 что	 доступ-
ность	 глюкозы	определяет	метаболические	пути	
превращения	этого	субстрата	в	клетках	грибов,	а	
также	регуляцию	метаболизма	в	целом	(Xie	et	all.,	
2004).	Оптимальными	концентрациями	глюкозы,	
обеспечивающими	 оптимальные	 условия	 роста	
и	устойчивости	к	окислительному	стрессу,	выяв-
ленной	по	изменению	содержания	карбонильных	
групп	в	белках	при	действии	Н2О2,	являются	2%	
глюкозы	для	штамма	10	и	0,2%	для	штамма	1941.	
Различие	 оптимальных	 концентраций	 глюкозы,	
по-видимому,	связано	с	различием	у	этих	штам-
мов	активности	метаболических	путей	глюкозы.

При	 сравнении	 физиологических	 параметров	
было	 выявлено	 отличие	 штамма	 1941	 из	 зоны	
ЧАЭС	 от	штаммов	 из	 фоновых	 местообитаний:	
значительное	 ускорение	 роста	 при	 содержании	
глюкозы	0,2%,	стабильный	по	длительности	экс-
поненциальный	 рост	 в	широком	 диапазоне	 кон-
центраций	глюкозы	от	0,002%	до	15%,	тенденция	

более	 высокой	 радиальной	 скорости	 роста	 при	
содержании	глюкозы	0,5-15%,	а	также	более	бы-
страя	адаптация	и	начало	роста	при	концентрации	
20%.	Сравнение	активности	основных	антиокси-
дантных	ферментов,	участвующих	в	инактивации	
АФК	 –	 СОД	 и	 каталазы	 –	 в	 основном	 показало	
их	сходство	(значения	активности,	изменение	ак-
тивности	при	действии	Н2О2).	Наибольшего	вни-
мания	 заслуживает	 более	 сильная	 активация	 ка-
талазы	под	действием	Н2О2	при	низком	содержа-
нии	глюкозы	в	среде	(0,002-0,2%)	у	контрольного	
штамма.	По-видимому,	активация	каталазы	в	этих	
условиях	является	одним	из	механизмов,	преду-
преждающих	 рост	 уровня	 карбонильных	 групп	
под	 действием	 Н2О2.	 Интересно,	 что	 у	 штамма	
1941	 из	 зоны	ЧАЭС,	 проявляющего	 и	 большую	
устойчивость	к	Н2О2,	активация	каталазы	прояв-
лялась	меньше,	чем	у	контрольного	штамма,	т.е.,	
устойчивость	к	окислительному	стрессу	обуслов-
лена,	 по-видимому,	 метаболическими	 особенно-
стями	усвоения	глюкозы.

Таким	образом,	полученные	результаты	указы-
вают	на	сопряжение	механизмов	адаптации	к	ро-
сту	на	среде	с	пониженным	содержанием	углево-
дов	и	устойчивости	к	окислительному	стрессу	у	
штамма	1941	из	зоны	ЧАЭС.
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В. М. Терёшина, А.С. Меморская, Е.Р. Котлова, Е.П. Феофилова

аДаПтацИЯ asPergillus niger  
К тЕПЛОвОМу СтРЕССу:  
РОЛь уГЛЕвОДОв И ЛИПИДОв МЕМбРаН
Аннотация:	 Действие  теплового шока (Тш), независимо от фазы роста и продолжительности, приводит к росту 

уровня фосфатидной кислоты и сфинголипидов в составе мембранных липидов aspergillus niger. 
В отличие от общепринятой гипотезы увеличения доли «бислойных липидов» в условиях Тш, мы 
обнаружили рост  уровня «небислойных» фосфатидных кислот.  Кроме того, не было обнаружено 
заметных изменений в количестве стеринов, степени ненасыщенности жирных кислот основных 
фосфолипидов и соотношении фосфатидилхолин/фосфатидилэтаноламин.  В составе растворимых 
углеводов цитозоля  во всех вариантах опытов с Тш обнаружено значительное увеличение уровня 
трегалозы. Полученные данные могут свидетельствовать в пользу предложенной нами гипотезы 
«стабилизации мембран» в условиях Тш с помощью термопротекторных углеводов и гликолипидов. 

Ключевые	слова:	 aspergillus niger,  тепловой шок, мембранные липиды, трегалоза

Tereshina V.M., Memorskaya A.S., Kotlova E.R., Feofilova E.P. 

the heat shoCK resPonse:  
the role of Carbohydrates  
and membrane liPids
Summary:	 a general trend characteristic of a heat shock occurring during the trophophase or idiophase (regardless 

of its duration) is an increase in the trehalose level in the cytosol carbohydrate fraction and in the content 
of sphingolipids and phosphatidic acids in the membrane lipid fraction of aspergillus niger. contrary to 
generally accepted views, no increase in the content of unsaturated fatty acid in the main phospholipid 
fraction, sterol level, and share of “bilayer” phospholipids was detected. The results obtained are discussed in 
terms of the current hypotheses concerning membrane protection under heat shock and our own suggestion 
on this subject.

Keywords:	  aspergillus niger,  heat shock, membrane lipids, trehalose

Тепловые	условия	являются	не	только	регуля-
тором	онтогенеза,	но	и	фактором,	определяющим	
границы	 витальной	 зоны	 микроорганизмов	 на	
Земле.	Верхний	предел	витальной	зоны	довольно	
узок,	 так	 как	 определяется	 тепловой	 коагуляци-
ей	белков.	Нижняя	граница	более	широка	в	свя-

зи	 с	 тем,	 что	 холод	 не	 разрушает	 органических	
соединений.	 Разрушительное	 воздействие	 высо-
ких	температур	привело	в	процессе	 эволюции	к	
возникновению	 множества	 приспособлений	 для	
	переживания	неблагоприятных	условий.	Каждый	
организм	имеет	свою	зону	оптимального	роста	(с	
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максимальной	 скоростью	 роста),	 зону	 толерант-
ности	 (скорость	роста	снижена),	 зону	теплового	
шока	(остановка	ростовых	процессов).

Тепловым	 шоком	 (ТШ)	 называют	 тепловые	
воздействия,	 отличающиеся	 от	 оптимальной	
температуры	 роста	 на	 8-120С,	 где	 начинается	
синтез	белков	теплового	шока	[Lindquist,	1986].	
Под	действием	ТШ	организм	переходит	в	состоя-
ние	теплового	стресса,	котороe,	по	мнению	био-
физиков,	 является,	 наряду	 с	 гомеостазом,	 еще	
одним	устойчивым	дискретным	состоянием	ор-
ганизмов	[Веселова	с	соавт.,	1993].	Ответ	клеток	
грибов	на	ТШ	является	сложным	многоступен-
чатым	процессом.	В	этих	условиях	у	организмов	
наблюдается	остановка	экспрессии	так	называе-
мых	 генов	 домашнего	 хозяйства	 (house-keeping	
genes)	и	трансляции	их	предшествующих	мРНК.	
На	 этом	 фоне	 происходит	 индукция	 защитной	
системы,	 включающей,	 например	 у	 грибов,	
синтез	 белков	 теплового	 шока,	 аккумуляцию	
трегалозы,	 синтез	 каталазы	 и	 супероксиддис-
мутазы	 для	 детоксикации	 активных	 форм	 кис-
лорода,	 структуризацию	 и	 перераспределение	
воды	в	компартментах	цитозоля,	изменение	 со-
става	мембран	и	поддержание	внутриклеточного	
рН	 [Piper,	 1993].	Адаптация	 к	ТШ	в	результате	
действия	защитной	системы	приводит	к	новому	
феномену	–	приобретению	термоустойчивости	к	
летальному	 ТШ,	 температура	 которого	 обычно	
еще	на	10-150С	выше,	чем	ТШ.	

Функционирование	 мембран	 в	 условиях	 ТШ	
является	одним	из	важнейших	условий	выжива-
ния	и	приобретения	термоустойчивости.	Однако,	
две	известные	гипотезы,	отражающие	изменения	
в	мембранных	липидах	в	условиях	тепловых	воз-
действий,	касаются	не	ТШ,	а	изменений	темпера-
туры	в	зоне	толерантности,	где	происходит	только	
замедление	ростовых	процессов,	а	регуляция	ме-
таболизма	осуществляется	имеющимися	в	клетке	
биохимическими	механизмами.	Первая	 гипотеза	
«гомеовязкостной	 адаптации»	 [Sinensky,	 1973]	
постулирует	поддержание	вязкости	мембран	пу-
тем	изменения	состава	ацильных	цепей	фосфоли-
пидов.	Вторая	–	«гомеофазной	адаптации»	[Hazel,	
1995],	 включает	 первую,	 но	 основное	 значение	
придает	 поддержанию	 определенного	 балланса	
между	 «бислойными»	 и	 «небислойными»	 липи-
дами.	

Однако	в	условиях	ТШ	подобные	изменения	в	
составе	мембранных	 липидов	могут	 быть	 затруд-
нены	по	двум	причинам	–	в	связи	с	сильным	ин-
гибированием	метаболизма	и	особенностями	син-
теза	жирных	кислот	у	эукариот,	которые	первона-
чально	 синтезируют	 насыщенные	жирные	 кисло-

ты,	а	затем	с	помощью	десатураз	–	ненасыщенные	
[Weete,	1982;	Carratu,	1996].	Отсутствие	у	эукари-
от	ферментов-сатураз,	которые	теоретически	мог-
ли	бы	индуцироваться	при	ТШ	и	приводить	к	на-
коплению	насыщенных	ацильных	цепей	в	составе	
фосфолипидов,	делает	сомнительной	возможность	
быстрого	снижения	степени	ненасыщенности	жир-
ных	кислот.	Кроме	того	появились	сведения	об	от-
сутствии	изменений	в	условиях	ТШ	в	составе	жир-
ных	кислот	у	дрожжей	 [Swan,	Watson,	1997]	и	во	
фракциях	 нейтральных,	 глико-	 и	 фосфолипидов	
мицелиального	гриба	Aspergillus	niger	 [Терешина,	
2006].	Эти	результаты	и	современные	представле-
ния	о	термопротекторной	роли	трегалозы	у	грибов	
[Thevelein,	 1996;	 Терешина,	 2005]	 позволили	 нам	
предложить	 новую	 гипотезу	 «стабилизации	 мем-
бран»	 [Терешина,	 2006],	 которая	 связывает	 защи-
ту	мембран	в	условиях	ТШ	со	стабилизирующими	
соединениями,	как-то	трегалозой,	стеринами	и	др.	

Целью	 настоящего	 исследования	 было	 изу-
чение	состава	мембранных	липидов	и	углеводов	
цитозоля	на	двух	стадиях	развития	погруженной	
культуры	A.	niger	в	условиях	теплового	шока	раз-
личной	длительности.

Материалы и методы исследования

Работу	 проводили	 с	 несовершенным	 грибом	
Aspergillus	 niger	BKM	F-34,	 который	выращива-
ли	при	290С	в	течение	5-6	суток	на	сусловом	ага-
ре.	 Для	 посева	 использовали	 споровую	 суспен-
зию,	которая	позволяла	получить	5х105-106	 спор	
в	1	мл	среды.	Выращивание	гриба	в	погруженной	
культуре	проводили	в	колбах	емкостью	250	мл	с	
50	 мл	 среды	 Блюменталя-Роземана	 [Blumental,	
Roseman,	1967]	на	электромагнитной	качалке	КЭ-
12-250Т	со	 скоростью	вращения	150	оборотов	в	
мин	 при	 при	 оптимальной	 температуре	 29-300С	
(контрольный	 вариант)	 в	 течение	 24	 ч	 (стадия	
трофофазы)	и	48	ч	 (стадия	идиофазы).	Для	изу-
чения	действия	теплового	шока	культуру	темпе-
ратуру	культивирования	увеличивали	до	40-410С,	
сохраняя	 те	 же	 условия	 аэрации,	 и	 выращива-
ние	продолжали	еще	1,	3	и	6	часов	(ТШ-1,	ТШ-3,	
ТШ-6).	Контрольный	вариант	продолжали	выра-
щивать	в	оптимальных	условиях	такое	же	время	
(К-1,	К-3,	К-6).	

	 Биомассу	 отфильтровывали	 через	 капрон,	
промывали	 дистиллированной	 водой	 и	 сра-
зу	 фиксировали	 в	 горячем	 (700С)	 изопропано-
ле	 (~1	 г	 на	 5	 мл	 изопропанола)	 в	 течение	 30	
мин.	 Далее	 биомассу	 продолжали	 экстрагиро-
вать	по	методу	[Nichols,	1963],	включающем	по-
вторную	 экстракцию	 изопропанолом	 и	 смесью	
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изопропанол:хлороформ	 (1:1)	при	700С,	упари-
вание	на	роторном	испарителе.	К	остатку	добав-
ляли	смесь	хлороформ:метанол	(1:1)	и	5%	рас-
твор	хлорида	натрия	для	удаления	водораство-
римых	веществ.	После	разделения	смеси	путем	
отстаивания	в	течение	ночи	или	центрифугиро-
вания	хлороформенный	слой	сушили	пропуска-
нием	через	безводный	сульфат	натрия,	упарива-
ли	и	сушили	на	вакуумном	насосе.	Полученный	
остаток	 растворяли	 в	 небольшом	 количестве	
смеси	 хлороформ:метанол	 (1:1),	 хранили	 при	
–210С.

Состав	 нейтральных	 липидов	 (НЛ)	 анализи-
ровали	методом	восходящей	ТСХ	на	стеклянных	
пластинках	с	силикагелем	60	(Merck,	Германия).	
Для	 разделения	НЛ	пользовались	 системой	 рас-
творителей:	гексан	–	серный	эфир	–	уксусная	кис-
лота	(85:15:1)	[Кейтс,	1975].	Для	разделения	фос-
фолипидов	(ФЛ)	и	гликолипидов	(ГЛ)	использова-
ли	системы	Бенинга	[Benning	et.al.,	1995]	для	дву-
мерной	ТСХ.	На	пластинку	наносили	150-200	мкг	
липидов.	 Хроматограммы	 опрыскивали	 5%	 сер-
ной	кислотой	в	этаноле	с	последующим	нагрева-
нием	при	1800С	до	проявления	пятен.	Для	иденти-
фикации	ФЛ	использовали	индивидуальные	мет-
чики	и	качественные	реакции	с	нингидрином	(на	
наличие	 аминогруппы),	 реактивом	Драгендорфа	
(на	холин-содержащие	ФЛ)	и	α-нафтолом	(на	гли-
колипиды).	 Нейтральные	 липиды	 идентифици-
ровали	 с	 помощью	 индивидуальных	 метчиков:	
моно-,	ди-	и	триацилглицеринов,	свободных	жир-
ных	 кислот,	 стеринов	 (эргостерина),	 углеводо-
родов	(Sigma,	США).	Для	установления	сфинго-
липидной	 природы	 гликолипидов	 использовали	
метод	 омыления	 [Кейтс,	 1975].	Количественный	
анализ	 липидов	 проводили	 с	 использовани-
ем	 компьютерной	 программы	 Dens	 (Ленхром,	
Россия).	В	качестве	стандартов	для	определения	
количества	 фосфолипидов	 использовали	 фос-
фатидилхолин	 (Sigma,	 США),	 для	 сфинголипи-
дов	–	 смесь	 гликоцерамидов	 (Larodan,	Швеция),	
для	стеринов	–	стигмастерин	(Sigma,	США).	Для	
определения	 соотношения	 нейтральных	 липи-
дов	использовали	денситометр	Сорбфил-М	(ЗАО	
«Сорбполимер»,	Россия).

Определение	 состава	 жирных	 кислот	 НЛ,	
ФЛ	 и	 ГЛ	 проводили	 на	 газожидкостном	 хро-
матографе	 Кристалл	 5000.1	 (ЗАО	 «Хроматек»,	
Россия)	на	капиллярной	колонке	Optima-240-0,25	
мкм	 60м	 0,25	 мм	 (Macherey-Nagel	 GmbH&Co,	
Германия).	 Для	 хроматографирования	 применя-
ли	 температурную	 программу	 от	 130	 до	 2400С.	
Идентификацию	 проводили	 с	 использовани-
ем	смеси	метчиков	индивидуальных	метиловых	

эфиров	 жирных	 кислот	 Supelco	 37	 Component	
FAME	Mix	(США).	

Для	 определения	 углеводного	 состава	 мице-
лия	экстракцию	сахаров	проводили	кипящей	во-
дой	в	течение	20	мин	четырехкратно.	Из	получен-
ного	 экстракта	 удаляли	 белки	 [Somogui,	 1945].	
Дальнейшую	очистку	экстракта	углеводов	от	за-
ряженных	соединений	проводили,	используя	ком-
бинированную	 колонку	 с	 ионообменными	 смо-
лами	Dowex-1	 (ацетатная	 форма)	 и	Dowex	 50W	
(H+).	 Состав	 углеводов	 определяли	 методом	
ГЖХ,	 получая	 из	 лиофильно	 высушенного	 экс-
тракта	 триметилсилильные	 производные	 саха-
ров	[Бробст,	1975].	В	качестве	внутреннего	стан-
дарта	использовали	α-метил-D-маннозид	(Merck,	
Германия).	 Хроматографирование	 проводили	 на	
газожидкостном	 хроматографе	 Кристалл	 5000.1	
(ЗАО	 «Хроматек»,	 Россия)	 на	 капиллярной	 ко-
лонке	ZB-5	30	м,	0,32	мм,	0,25	мкм	(Phenomenex,	
США)	с	применением	температурной	программы	
от	130	до	2700С.	В	качестве	метчиков	использо-
вали	глицерин,	эритрит,	глюкозу,	маннит,	арабит,	
инозит,	трегалозу	(Sigma,	США).

Результаты и обсуждение

Ключевым	 звеном	 в	 процессе	 термоустойчи-
вости	является	сохранение	функционального	со-
стояния	мембран,	что,	по	современным	представ-
лениям,	может	быть	связано	с	составом	мембран-
ных	липидов	и	их	жирных	кислот,	а	также	защит-
ным	действием	растворимых	углеводов	цитозоля	
[Weete,	1082;	Hazel,	1995].	

В	случае	погруженной	культуры	A.	niger	пока-
зано,	что	культивирование	гриба	в	условиях	ТШ	
(40-410С)	в	 течение	одного	часа	уже	приводит	к	
приобретению	 термоустойчивости	 к	 летальному	
ТШ	(550С,	20	мин),	в	то	время	как	в	контрольном	
варианте	клетки	утрачивают	жизнеспособность.	

Мембранные	 липиды	 A.	 niger	 представлены	
девятью	фосфолипидами,	тремя	сфинголипидами	
(СЛ)	 и	 стеринами	 (табл.	 1,	 2).	 Основными	 фос-
фолипидами	 являются	 фосфатидилэтаноламины	
(ФЭ),	 фосфатидилхолины	 (ФХ),	 кардиолипины	
(КЛ)	и	фосфатидные	кислоты	 (ФК),	остальные	–	
фосфатидилсерины	 (ФС),	 фосфатидилинозиты	
(ФИ),	лизофосфатидилэтаноламины	(ЛФЭ),	лизо-
фосфатидилхолины	(ЛФХ)	и	фосфатидилглицери-
ны	(ФГ)	можно	отнести	к	минорным	соединениям.	

В	стадии	трофофазы	уже	через	1	час	действия	
ТШ	по	сравнению	с	контрольным	вариантом	за-
метны	два	изменения	в	составе	фосфолипидов–	
увеличение	доли	ФК	в	три	раза	и	значительный	
рост	 содержания	 СЛ-2	 (табл.	 1).	 Продолжение	
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ТШ	 до	 6	 час	 приводит	 к	 углу-
блению	 этого	 эффекта	 –	 доля	
ФК	 достигает	 20,8%	 от	 суммы	
мембранных	 липидов,	 что	 пя-
тикратно	 превышает	 долю	 это-
го	фосфолипида	в	контрольном	
варианте.	Кроме	того,	важно	от-
метить,	 что	 общее	 количество	
липидов	и	 соотношение	основ-
ных	 фосфолипидов	 –	 «бислой-
ного»	 ФХ	 и	 «небислойного»	
ФЭ	 в	 условиях	 длительного	
ТШ	 практически	 не	 изменя-
ется.	 Содержание	 СЛ-2	 значи-
тельно	повышается	уже	через	1	
час	 ТШ	 и	 остается	 на	 этом	же	
уровне	 до	 6	 час	ТШ.	При	 этом	
установлено,	 что	 содержание	
стеринов	 в	 динамике	 ответа	 на	
ТШ	 по	 сравнению	 с	 контроль-
ным	вариантом	практически	не	
изменяется.	

Ответ	на	ТШ	в	стадии	идио-
фазы	 отличается	 от	 такового	 в	
трофофазе	 тем,	 что	 через	 1	 час	
ТШ	существенных	изменений	 в	
составе	мембранных	липидов	не	
наблюдается	(табл.	2).	Но	через	3	
часа	ТШ	можно	отметить	анало-
гичные	 трофофазе	 изменения	 –	
увеличение	 доли	 ФК	 и	 СЛ-2.	
Однако	существуют	и	значитель-
ные	отличия	–	 снижение	в	мем-
бранных	липидах	доли	фосфоли-
пидов,	 в	 том	числе	ФХ	и	ФЭ,	и	
значительное	 повышение	 содер-
жания	сфинголипидов,	особенно	
СЛ-2.	Вследствие	этого	профиль	
мембранных	липидов	в	условиях	
длительного	ТШ	в	стадии	идио-
фазы	заметно	отличается	от	тако-
вого	в	стадии	трофофазы.	

Исследование	 состава	 жир-
ных	 кислот	 четырех	 основных	
фосфолипидов	в	условиях	ТШ	(6	
час)	 выявило	 несколько	 особен-
ностей	(табл.	3):	

1)	сходство	жирнокислотного	
состава	 в	 контрольном	 и	 опыт-
ном	образцах;

2)	более	высокую	степень	не-
насыщенности	 жирных	 кислот	 в	
стадии	 трофофазы,	 чем	 в	 идио-
фазе;

Таблица 2
Мембранные липиды мицелия A. niger в условиях теплового 

шока на стадии идиофазы (% от суммы)

Липиды К-1 ТШ-1 К-3 ТШ-3 К-6 ТШ-6

ФЭА 18.2 24.0 10.6 2.9 14.1 3.5
ФХ 21.3 25.0 15.7 3.1 22.0 5.7
КЛ 20.3 13.3 16.1 14.5 11.5 10.3
ФК 12.8 14.0 11.4 29.7 7.7 23.1
ФС 0.4 Сл 1.4 Сл Сл Сл
ФИ 0.9 Сл 0.7 Сл 3.1 -
ЛФЭА 0.7 - - - - -
ЛФХ 0.2 - - - 3.1 -
ФГ - - - - 7.1 -
Сумма	ФЛ 74.8 76.3 55.9 50.2 67.8 42.6
СЛ-1 7.1 6.6 9.8 12.3 9.4 16.1
СЛ-2 4.4 3.8 3.0 14.0 0.2 18.5
СЛ-3 Сл Сл Сл Сл 1.0 1.9
Сумма	СЛ 11.5 10.4 12.8 26.3 10.6 36.5
Стерины 13.7 13.3 31.3 23.4 21.6 20.9
Сумма	мембранных	
липидов,	мкг/г	сухой	
массы

10477.7 10210.5 8242.8 10252.7 7737.7 13732.9

Таблица 1
Мембранные липиды мицелия A. niger в условиях теплового 

шока на стадии трофофазы (% от суммы).

Липиды К-1 ТШ-1 К-3 ТШ-3 К-6 ТШ-6

ФЭА 32.1 31.9 30.3 26.9 27.8 22.8
ФХ 37.3 30.9 26.2 23.7 26.7 19.3
КЛ 5.9 9.9 15.5 10.9 12.6 8.7
ФК 1.9 4.8 3.7 7.1 3.9 20.8
ФС 3.6 1.8 1.9 2.7 1.0 1.0
ФИ 2.7 1.7 1.7 2.7 0.7 1.6
ЛФЭА 1.2 0.7 1.0 0.3 1.0 0.8
ЛФХ 3.8 2.0 3.6 3.1 5.0 0.8
ФГ - - 0.9 - 0.6 -
Сумма	ФЛ 88.5 83.7 84.8 77.4 79.4 75.8
СЛ-1 4.0 4.5 3.5 4.2 3.5 5.2
СЛ-2 0.3 3.8 1.5 5.3 1.5 3.6
СЛ-3 - - - 0.2 0.2 -
Сумма	СЛ 4.3 8.3 5.0 9.7 5.2 8.8
Стерины 7.2 8.0 10.2 12.9 15.4 15.4
Сумма	мембранных	
липидов,	мкг/г		
сухой	массы

15874.4 18118.8 13613.8 10863.2 14667.3 17708.8
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3)	 отсутствие	 снижения	 степени	нена-
сыщенности	 ацильных	 цепей	 основных	
фосфолипидов	 на	 обеих	 фазах	 роста	 в	
условиях	ТШ	различной	длительности,	а	в	
случае	фосфатидных	кислот	–	даже	ее	по-
вышение;

Растворимые	 углеводы	 цитозоля	 на	
стадии	трофофазы	представлены	в	основ-
ном	маннитом	 с	 небольшим	количеством	
глицерина,	 эритрита	 и	 следовым	 количе-
ством	 глюкозы	 и	 трегалозы.	 В	 условиях	
ТШ	отмечена	общая	для	обеих	фаз	роста	
гриба	закономерность	–	заметное	повыше-
ние	уровня	трегалозы	уже	через	один	час	
ТШ	 (рис.	 1,	 2).	 Различие	 между	 фазами	
заключается	 в	 том,	 что	 в	 трофофазе	 при	
продолжении	ТШ	до	6	часов	уровень	тре-
галозы	повышается	еще	вдвое,	а	в	идиофа-
зе	остается	на	 том	же	уровне.	Нужно	от-
метить	также,	что	в	идиофазе	содержание	
углеводов	цитозоля	вдвое	ниже,	чем	в	тро-
фофазе.	Увеличение	длительности	ТШ	до	
шести	часов	 в	 идиофазе	приводит	 к	 сни-
жению	вдвое	количества	углеводов,	тогда	
как	в	трофофазе	этого	не	наблюдается.	

Итак,	 общей	 закономерностью	 в	 ре-
акции	 гриба	на	ТШ,	независимо	от	фазы	
роста	 является	 увеличение	 уровня	 тре-
галозы,	 сфинголипидов	 и	 фосфатидных	
кислот.	 При	 этом	 в	 противовес	 гипоте-
зам	 Синенски	 [Sinensky,	 1975]	 и	 Хазеля	
[Hazel,	1995],	не	наблюдается	возрастания	

Рис. 1.	Основные	растворимые	углеводы	цитозоля	
в	условиях	теплового	шока	на	стадии	трофофазы	A.	niger

Рис. 2.	Основные	растворимые	углеводы	цитозоля	
в	условиях	теплового	шока	на	стадии	идиофазы	A.	niger

Таблица 3 
Состав жирных кислот основных фосфолипидов в условиях теплового шока на различных 

стадиях развития A. niger (% от суммы)

Жирные  
кислоты

Фосфатидилэтаноламины Фосфатидилхолины Кардиолипины Фосфатидные 
кислоты

Трофофаза Идиофаза Трофофаза Идиофаза Трофофаза Идиофаза Трофофаза Идиофаза

К ТШ К ТШ К ТШ К ТШ К ТШ К ТШ К ТШ К ТШ

С15:0 Сл Сл Сл 5.7 Сл Сл 4.7 5.8 Сл Сл 6.2 4.2 Сл Сл 2.9 2.9

С16:0 27.9 29.4 45.9 40.0 21.8 23.2 34.5 33.9 24.9 23.5 35.7 28.5 41.4 25.6 37.1 29.6

С17:0 15.6 18.8 14.9 13.9 12.4 16.5 12.1 15.0 14.4 21.3 16.0 11.6 16.7 8.7 16.1 8.3

С18:0 6.3 4.3 9.7 9.0 7.4 7.0 13.1 9.0 10.9 6.6 9.6 8.1 12.1 11.3 9.7 5.1

С18:1	n9c 18.7 20.1 16.2 18.1 18.3 20.8 18.4 18.8 20.6 22.9 20.7 24.0 15.9 18.9 25.9 23.7

С18:2	n6c 25.8 27.4 13.4 13.3 36.3 32.5 17.2 17.5 20.6 25.7 11.6 23.6 13.9 20.9 8.2 30.3

С21:1	n9 5.8 Сл Сл Сл 3.8 Сл Сл Сл 8.6 Сл Сл Сл Сл 14.7 Сл Сл

Степень		
ненасыщенности

0.76 0.75 0.43 0.45 0.90 0.86 0.55 0.54 0.70 0.74 0.44 0.71 0.44 0.75 0.42 0.84
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доли	насыщенных	жирных	кислот,	т.е.	снижения	
степени	 ненасыщенности,	 у	 массивных	 фосфо-
липидов.	Кроме	того,	на	обеих	фазах	развития	в	
условиях	 ТШ	 различной	 длительности	 наблю-
дается	 относительное	 постоянство	 соотношения	
ФЭ/ФХ,	но	увеличение	«небислойных»	ФК,	что	
противоречит	 гипотезе	 Хазеля,	 постулирующей	
увеличение	 содержания	 «бислойных»	 липидов	
при	повышении	температуры	выращивания.	При	
этом	 важно	 отметить,	 что	 содержание	 стеринов	
в	 условиях	 ТШ	 по	 сравнению	 с	 контрольным	
вариантом	 практически	 не	 изменялось	 как	 при	
различной	длительности	ТШ,	так	и	на	разных	фа-
зах	 роста,	 что	 противоречит	 предположению	 об	
их	 стабилизирующем	 действии	 [Swan,	 Watson,	
1998].	 Таким	 образом,	 полученные	 данные	 сви-
детельствуют	 в	 пользу	 гипотезы	 «стабилизации	
мембран»	в	условиях	ТШ	трегалозой	и	углевод-
содержащими	сфинголипидами.	

Привлекают	 внимание	 обнаруженные	 дан-
ные	об	аккумуляции	сфинголипидов	в	услови-
ях	 ТШ	 на	 обеих	 фазах	 роста.	 Эти	 углеводсо-
держащие	 липиды,	 количество	 которых	может	
достигать	30%	от	суммы	мембранных	липидов	
[Dickson,	 Lester,	 2002],	 по	 современным	 пред-
ставлениям	 выполняют	 множество	 функций	
в	 клетках	 грибов.	 Показано,	 что	 нарушение	
синтеза	 сфинголипидов	 приводит	 к	 ингиби-
рованию	 поляризованного	 роста	 при	 прорас-
тании	 спор	 грибов	 [Cheng	 et.al.,	 2001].	 Эти	
соединения	 участвуют	 также	 в	 стимуляции	
плодоношения	 у	 базидиальных	 грибов	 [Sakai,	
Kajiwara,	 2004].	 Кроме	 того,	 сфинголипиды	
являются	 источником	 таких	 биологически	 ак-
тивных	 интермедиатов	 как	 церамиды	 и	 сфин-
гозины,	 которые	 выполняют	 роль	 вторичных	
мессенджеров,	 приводящих	к	 остановке	цикла	
развития	 на	 стадии	G1	 и	 к	 индукции	 апоптоза	
[Levery	 et.al.,	 2002,	 Siskind,	 2005].	В	 условиях	
ТШ	уже	можно	считать	доказанной	сигнальную	
роль	 таких	метаболитов	 пути	 синтеза	 сфинго-
липидов,	 как	 сфингоидных	 оснований	 и	 их	
фосфатов.	Уровень	этих	соединений	5-10-крат-
но	 возрастает	 и	 достигает	 максимума	 к	 10-15	
мин	 воздействия	 ТШ,	 а	 затем	 снижается	 до	
базового	 уровня	 [Jenkins,	 2003].	 Установлен	
и	механизм	 индукции	 генов	 БТШ,	 так,	 напри-
мер,	 в	 условиях	 теплового	 шока	 D,L-эритро-
дигидросфингозин	 индуцирует	 экспрессию	
гена	 второй	 субъединицы	 трегалозосинтетазы	
(TPS2)	через	STRE.	Кроме	того,	полагают,	что	
сфинголипиды	 участвуют	 совместно	 со	 стери-
нами	в	образовании	специализированных	мем-
бранных	 доменов	 –	 «рафтов»	 (rafts),	 которые	

повышают	 устойчивость	мембран	 к	ТШ	 [Beck	
et.al.,	2007].	В	настоящем	исследовании	показа-
но,	что	увеличение	содержания	сфинголипидов	
наблюдается	на	обеих	стадиях	роста,	хотя	более	
заметно	 это	выражено	в	 стадии	идиофазы,	 где	
их	доля	в	составе	мембранных	липидов	может	
повыситься	до	26%.	В	отличие	от	сфинголипи-
дов,	 содержание	 трегалозы	 значительно	 выше	
в	трофофазе.	Можно	предположить,	что	между	
этими	соединениями	существует	определенная	
взаимосвязь	 в	 условиях	 ТШ,	 так	 как	 углевод-
ные	компоненты	гликолипидов	могут	аналогич-
но	 трегалозе	 образовывать	 водородные	 связи	
с	 головкой	фосфолипида	на	поверхности	мем-
бран	 и	 тем	 самым	 стабилизировать	 мембрану	
[Yu	et.al.,	1986].

Интересен	 также	 факт	 возрастания	 уровня	
фосфатидной	кислоты	в	динамике	развития	от-
вета	на	ТШ	на	обеих	фазах	развития.	С	одной	
стороны	 ФК	 можно	 рассматривать	 как	 соеди-
нение,	с	которого	начинается	синтез	фосфоли-
пидов.	С	этих	позиций	увеличение	количества	
ФК	 может	 свидетельствовать	 об	 ингибирова-
нии	синтеза	фосфолипидов	в	условиях	ТШ,	что	
особенно	заметно	в	стадии	идиофазы	после	ше-
сти	часов	ТШ,	где	существенно	снижается	ко-
личество	фосфолипидов.	С	другой	стороны	ФК	
является	биологически	активным	соединением	
с	 сигнальной	и	 регуляторной	функцией	 [Wang	
et.al.,	2006].	Не	исключено,	что	накопление	ФК	
может	 быть	 связано	 с	 особой	 функцией	 этого	
«небислойного»	фосфолипида	в	условиях	ТШ,	
например	 с	 образованием	 везикул	 [Cazzolli	
et.al.,	 2006]	или	кубической	фазы	бислоя	мем-
бран	[Landau,	Rosenbusch,	1996].	В	связи	с	по-
следним	 интересны	 данные	 о	 том,	 что	 высо-
кое	относительное	содержание	ФК	(до	30%	от	
суммы	 фосфолипидов)	 наблюдается	 у	 термо-
фильного	гриба	Humicola	grizea	var.	thermoidea	
[Mumma	et.al.,	1971].	

Работа поддержана грантом РФФИ  
№ 07-04-01520.
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Г. А. Кочкина, Н. Е. Иванушкина, С. М. Озерская

СтРуКтуРа МИКОбИОты МНОГОЛЕтНЕй 
МЕРзЛОты
Аннотация:	 Систематизирован материал о численности, распределении и видовой принадлежности мицелиальных 

грибов в многолетнемерзлых грунтах, который был получен при изучении более 200 образцов с 
использованием стандартных методик. Исследование физиологических особенностей выделенных 
грибов показало, что микобиоту многолетней мерзлоты можно разделить на экстремотолератные 
грибы, имеющие широкий адаптивный потенциал и способные к развитию в низкотемпературном 
экотопе, и грибы, сохраняющие жизнеспособность за счет наличия естественных криопротекторов, 
позволяющих их клеткам пережить процесс низкотемпературной консервации в мерзлотных 
отложениях. Созданная уникальная коллекция культур микромицетов из многолетнемерзлых 
местообитаний позволяет изучать адаптивные механизмы, способствующие сохранению 
жизнеспособности грибов в экстремальных условиях мерзлоты. 

Ключевые	слова:	 многолетняя мерзлота, мицелиальные грибы, биоразнообразие

G. A. Kochkina, N. E. Ivanushkina, S. M. Ozerskaya

the struCture of myCobiota in Permafrost
Summary:	 experimental material about the number, distribution and biodiversity of filamentous fungi in permafrost 

was systematized. The results were obtained in the process of studying more than two hundred permafrost 
samples using standard techniques. Investigation of the physiological characteristics of isolated fungi showed 
that mycobiota of permafrost can be divided into two groups. First - extremotolerant fungi with a broad 
adaptive potential and ability to develop in low temperature ecotopes. second - fungi remaining viable 
due to the presence of natural cryoprotectants that help the cells to survive the process of low-temperature 
preservation in permafrost sediments. a unique collection of fungal cultures from permafrost has been 
created that allows studying the adaptive mechanisms that maintain the viability of fungi in extreme 
conditions of permafrost.

Keywords:	 permafrost, mycelial fungi, biodiversity 

Изучение	 возможности	 сохранения	 мицели-
альных	 грибов	 при	 низких	 температурах,	 как	 в	
искусственных,	 так	 и	 в	 естественных	 условиях,	
является	 важной	 научной	 проблемой.	 Основная	
задача	лабораторной	консервации	мицелиальных	
грибов	состоит	в	обеспечении	их	долгосрочного	
сохранения	без	мутационных	изменений,	то	есть	
в	состоянии	максимально	близком	к	естественно-
му,	поэтому	совершенствование	методов	криокон-

сервации	является	особенно	актуальным	для	при-
кладной	 микробиологии.	 Решению	 прикладных	
задач	в	этой	области	очень	способствует	исследо-
вание	 низкотемпературной	 консервации	 микро-
организмов	в	природе.	имеет	высокую	Значение	
этой	проблемы	для	фундаментальной	науки	свя-
зано	с	тем,	что	палеомикроорганизмы	и,	в	част-
ности,	 грибы,	при	оттаивании	пород	вовлекают-
ся	 в	 современные	 биогеохимические	 процессы,	

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



179Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

Г. А. Кочкина, Н. Е. Иванушкина, С. М. Озерская. Структура микобиоты многолетней мерзлоты

влияя	на	круговорот	элементов	и	обеспечивая	до-
полнительный	пул	парниковых	газов	в	атмосфе-
ру	(Гиличинский	и	др.,	2005).	Поэтому	особенно	
важно	оценить	количественный	состав	и	таксоно-
мическое	разнообразие	микроорганизмов,	сохра-
нивших	жизнеспособность	в	 течение	геологиче-
ского	времени	в	многолетнемерзлых	породах.

Наличие	в	криосфере	Земли	жизнеспособных	
прокариотов	было	установлено	еще	в	начале	XX	
века	(Гиличинский	и	др.,	2005).	Работы	последне-
го	десятилетия	показали,	что	и	эукариоты,	вклю-
чая	 мицелиальные	 грибы,	 дрожжи	 и	 водоросли	
также	сохраняют	жизнеспособность	в	многолет-
немерзлых	грунтах	в	широких	временных	преде-
лах	 (Дмитриев	 и	 др.,	 1997;	Vishnivetskaya	 et	 al.,	
2001;	 Ivanushkina	 et	 al.,	 2005;	 Gilichinsky	 et	 al.,	
2007).

Наибольшее	количество	исследований	посвя-
щено	микобиоте	Антарктиды	(Baublis	et	al.,	1991;	
Vishniac,	 1993;	 Ruisi	 et	 al.,	 2007).	 Арктическим	
грибам	 также	 уделялось	 немало	 внимания	
(Ozerskaya	et	al.,	2009).	России	принадлежит	око-
ло	трети	площади	всей	Арктики,	и	именно	в	рос-
сийском	 секторе	 развиты	 наиболее	 характерные	
арктические	ландшафты,	что	побуждает	россий-
ских	ученых	к	активному	исследованию	ее	био-
разнообразия.	Но	только	в	последнее	время,	бла-
годаря	 развитию	 комплексных	 международных	
программ,	стало	возможно	исследование	не	толь-
ко	 поверхностных,	 но	 и	 глубинных	 горизонтов	
многолетней	 мерзлоты	Арктики,	 изучение	 кото-
рых	позволяет	получить	информацию	о	геологи-
ческих,	геохимических,	климатических	и	биоло-
гических	условиях	прошедших	эпох.	Включение	
микологической	 тематики	 в	 общую	 программу	
международных	 исследований	 позволило	 дока-
зать	наличие	грибов	в	многолетнемерзлых	отло-
жениях,	 возраст	 которых	 охватывает	 весь	 плей-
стоценовый	 и,	 отчасти,	 позднеплиоценовый	 пе-
риоды	(Кочкина	и	др.,	2001).

В	 течение	 10	 лет	 лабораторией	 мицелиаль-
ных	 грибов	 Всероссийской	 коллекции	 микро-
организмов	 (ВКМ	 ИБФМ	 РАН)	 было	 исследо-
вано	 более	 200	 образцов	 многолетней	 мерзло-
ты.	 Грунт	 был	 отобран	 с	 соблюдением	 условий	
стерильности	 (Гиличинский,	 2002)	 при	 бурении	
специальных	 глубинных	 скважин	 с	 разных	 глу-
бин	 в	 различных	 регионах	 мира:	 в	 дельте	 реки	
Маккензи	в	Канаде,	на	Камчатке	в	районе	вулка-
на	Безымянный,	в	Антарктиде	–	в	сухих	долинах	
Майерса	и	Тейлора,	где	отмечены	наиболее	низ-
кие	на	Земле	температуры	пород.	

Наибольшее	 количество	 образцов	 (122)	 ото-
брано	на	Колымской	низменности	России	(табли-

ца	1),	где	минимальные	среднегодовые	темпера-
туры	пород	достигают	(-11)–(-13)°С.	Это	образцы	
многолетнемерзлых	грунтов,	воды	из	незамерза-
ющих	линз	природных	низкотемпературных	рас-
солов	(криопэгов),	палеосемян,	сохранившихся	в	
мерзлых	 грунтах,	 замерзших	 вулканических	 пе-
плов,	 а	 также	 поверхностные	 части	 ископаемой	
лошади,	обнаруженной	в	многолетней	мерзлоте.	
Глубина	отбора	отдельных	образов	превышала	45	
м,	а	возраст	изучаемых	отложений	достигал	3	млн	
лет.

Исследования	 в	 целом	 проводили	 микробио-
логическими	 методами	 с	 использованием	 ком-
плексного	 подхода,	 а	 именно	 –	 сочетаний	 пита-
тельных	сред	разного	состава,	различных	темпе-
ратур,	как	размораживания	образцов,	так	и	после-
дующего	 культивирования	 посевов	 (Кочкина	 и	
др.,	2001).	Такой	подход	позволяет	не	только	сде-
лать	вывод	об	особенностях	той	части	биологиче-
ского	разнообразия	грибов,	которую	удается	вы-
явить	 классическими	микробиологическими	ме-
тодами,	 но	 и	 создать	 коллекцию	 мицелиальных	
грибов	из	многолетней	мерзлоты,	выделяя	макси-
мально	 возможное	 количество	 жизнеспособных	
штаммов.

В	ВКМ	была	создана	коллекция	из	более	750	
штаммов,	 изолированных,	 главным	 образом,	 из	
глубинных	 горизонтов	 многолетней	 мерзлоты	
Арктики	и	Антарктиды.	Наличие	коллекции	по-
зволяет	предоставлять	хранящиеся	в	ней	штаммы	
заинтересованным	 исследователям	 для	 различ-
ных	 целей.	 Уже	 сейчас	 можно	 с	 уверенностью	
сказать,	что	в	этой	коллекции	есть	грибы,	являю-
щиеся	 продуцентами	 уникальных	 метаболитов	
(Kozlovsky	et	al.,	2003;	Желифонова	и	др.,	2006).

Основные	 аспекты	изучения	 грибов	 в	много-
летнемерзлых	отложениях	связаны	с	оценкой	их	
численности	в	различных	по	глубине	и	возрасту	

Таблица 1
Образцы многолетнемерзлых отложений 

Арктики

Геологическое время Возраст,
тыс. лет

Число 
образцов

Голоцен 0-10 25
Поздний	Плейстоцен 15-40 37
Средний	Плейстоцен 100-600 20
Ранний	Плейстоцен 600-1800 8
Ранний	Плейстоцен	–	
Поздний	Плиоцен 1800-3000 23

Поздний	Плиоцен 3000 9
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горизонтах,	 исследованием	 таксономического	
разнообразия,	определением	экологической	при-
надлежности	 найденных	 видов,	 установлением	
морфологических	 и	 физиолого-биохимических	
особенностей	 выделенных	 культур,	 позволяю-
щих	выживать	или	развиваться	в	условиях	много-
летней	мерзлоты.

Распределение	 числа	 колониеобразующих	
единиц	 (КОЕ)	 по	 глубине	 отбора	 многолетне-
мерзлых	грунтов	и	линз	криопэгов	(количествен-
ная	структура	микобиоты)	представлено	в	табли-
це	 2.	 Анализ	 полученных	 результатов	 показал,	
что	только	в	7,5%	исследованных	образцов	отсут-
ствуют	 жизнеспособные	 мицелиальные	 грибы.	
В	отдельных	образцах	численность	может	 коле-
баться	от	единиц	до	десятков	тысяч	КОЕ/г	много-
летнемерзлых	грунтов.	Существенно,	что	в	отли-
чие	от	почвенного	профиля,	в	многолетней	мерз-
лоте	не	выявлено	закономерного	изменения	чис-
ленности	мицелиальных	грибов	в	зависимости	от	
глубины	 отбора	 образцов.	 Напротив,	 достовер-
но	установлено,	что	распределение	грибов	в	мно-
голетнемерзлых	 отложениях	 носит	 выраженный	
микроочаговый	 характер	 со	 вспышками	 числен-
ности	в	отдельных	точках.	При	этом	резкое	уве-
личение	численности	происходит	за	счет	единич-
ных	 видов,	 что	 наглядно	 демонстрирует	 компо-
нент	 многообразия	 (показатель	 видового	 богат-
ства)	–	отношение	числа	видов	к	общему	числу	
грибных	колоний.	Усредненный	для	всех	изучен-
ных	образцов,	он	имеет	значение	0,56.	При	низ-
кой	 общей	 численности	 грибов	 происходит	 воз-
растание	этого	показателя	до	0,9-1,0.	В	локусах	с	
высокой	численностью	КОЕ	(до	десятков	тысяч/г	
грунта),	 значение	 компонента	 многообразия	 па-
дает	до	0,0001-0,0003,	то	есть	все	множество	ми-
целиальных	грибов,	законсервированных	в	мерз-
лоте	в	этом	случае,	–	представители	одного-двух	
видов.	

На	основе	изучения	более	1500	штаммов,	вы-
деленных	 из	 многолетнемерзлых	 образцов,	 уда-

лось	 установить	 соотношение	 таксономических	
групп	 грибов	 (качественную	 структуру	 микоби-
оты),	 выявляемых	 традиционными	 микробио-
логическими	 методами.	 Наибольшее	 число	 изо-
лятов	 –	 это	 анаморфы	 и	 телеоморфы	 сумчатых	
грибов.	 Подробный	 список	 видов	 мицелиаль-
ных	грибов,	выделенных	из	многолетней	мерзло-
ты	Арктики,	опубликован	и	насчитывает	около	80	
видов	(Ozerskaya	et	al.,	2009).	В	таблице	3	приве-
дены	наименования	видов,	наиболее	часто	встре-
чающихся	 в	 глубинных	 образцах	 многолетне-
мерзлых	отложений	и	линзах	криопэгов.	В	табли-
це	4	приведена	частота	встречаемости	этих	видов	
(%)	в	образцах	разного	возраста.

Из	приведенных	данных	видно,	что	среди	гри-
бов,	которые	постоянно	выделялись	из	образцов	
разного	 возраста	 с	 использованием	 всего	 ком-
плекса	методических	приемов,	есть	виды	с	высо-
кой	 частотой	 встречаемости.	 Это	 представители	
родов	Geomyces,	Cladosporium	и	Penicillium.	Эти	
организмы,	видимо,	адаптированы	к	существова-
нию	 в	 активном	 состоянии	 при	 слабых	 отрица-
тельных	температурах,	являясь	частью	психрото-
лерантного	сообщества	микроорганизмов.	

Особое	 место	 среди	 выделенных	 грибов	 за-
нимают	микромицеты	вида	Geomyces	pannorum.	
Они	имеют	высокую	встречаемость	и	обилие	не	
только	 в	 арктических	 грунтах	 разного	 возрас-
та	 и	 в	 различных	 местообитаниях	 Антарктиды	
(Vishniac,	1993;	Moeller,	Dreyfuss,	1996;	Arenz	et	
al.,	2006),	но	и	в	криопэгах,	расположенных	в	глу-
боких	 слоях	 древней	 мерзлоты	 Колымской	 низ-
менности	 и	 представляющих	 собой	 переохлаж-
денные	 гиперсоленые	 растворы	 с	 пониженным	
содержанием	 кислорода	 (Ozerskaya	 et	 al.,	 2004;	
Gilichinsky	et	al.,	2005;	Озерская	и	др.,	2008).	При	
этом	они	не	являются	ни	истинными	галофилами,	
ни	истинными	психрофилами.	Именно	эти	орга-
низмы,	 устойчивые	 к	 действию	 множественных	
стрессоров,	 были	 выделены	 при	 использовании	

Таблица 2
Распределение КОЕ/г в арктических многолетнемерзлых отложениях (% изученных образцов)

КОЕ/г В целом Голоцен Поздний 
Плейстоцен

Средний 
Плейстоцен

Ранний 
Плейстоцен

Ранний Плейстоцен – 
Поздний Плиоцен

Поздний 
Плиоцен

Нет	роста 7,5 0,0 9,1 18,8 14,3 0,0 14,3
<100 53,8 45,8 60,6 43,8 85,7 57,9 28,6
101-1000 20,8 16,7 21,2 37,5 0,0 15,8 28,6
1001-10000 6,6 16,7 6,1 0 0 0 14,3
>10000 11,3 20,8 3,0 0 0 26,3 14,3
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питательных	сред	с	высоким	содержанием	NaCl	
(до	20%).

В	результате	изучения	этих	грибов	было	уста-
новлено,	что	культуры,	выделенные	из	криопэгов	
и	 засоленных	 вмещающих	 отложений,	 способ-
ны	не	только	к	переживанию,	но	и	к	развитию	в	
условиях	 отрицательной	 температуры	 (–	 2ºС)	 и	
высокой	солености	среды	уже	через	месяц	после	
начала	 культивирования.	 Более	 медленное	 раз-
витие	–	через	2	месяца	после	начала	наблюдений	
было	установлено	нами	при	одновременном	дей-
ствии	 двух	 стрессоров	 (отрицательной	 темпера-
туры	и	увеличения	количества	хлорида	натрия	в	
среде).	Споры	контрольных	штаммов	из	средней	
полосы	России	за	это	время	ростовых	трубок	не	
образовали	(Кочкина	и	др.,	2007).	Даже	снижение	
кислорода	в	газовой	фазе	до	1-2%	не	ингибировало	
рост	штаммов	Geomyces	 pannorum,	 выделенных	
из	линз	криопэгов.	Установлено,	что	эти	организ-
мы	способны	к	метаболизму	при	сильном	пони-
жении	уровня	окислительно-восстановительного	
потенциала	среды	при	низких	температурах	в	со-
четании	с	высокой	соленостью	среды	(Щербакова	
и	 др.,	 2008),	 то	 есть	 имеют	 явно	 выраженный	
адаптивный	 потенциал	 к	 сохранению	 в	 экстре-
мальных	условиях.

Также	очень	важной	частью	психротолерант-
ного	 сообщества	 мицелиальных	 грибов	 много-
летней	мерзлоты	являются	представители	родов	
Cladosporium	 и	 Penicillium.	 Последний	 имеет	
наибольшее	 видовое	 разнообразие	 в	 образцах	
многолетнемерзлый	 грунтов	 Арктики,	 где	 были	

Таблица 3
Видовое разнообразие грибов  

в многолетней мерзлоте Арктики

Виды
Число образцов, 

в которых 
встретился вид

Geomyces pannorum 38
Cladosporium herbarum 30
Cladosporium cladosporioides 24
Светлый стерильный мицелий 21
Темный стерильный мицелий 18
Penicillium chrysogenum 14
Aspergillus versicolor 13
Penicillium variabile 13
Penicillium minioluteum 10
Geotrichum candidum 9
Penicillium glabrum 8
Penicillium aurantiogriseum 7
Penicillium viridicatum 6
Paecilomyces variotii 5
Alternaria alternata 5
Aspergillus sydowii 5
Penicillium verrucosum 5
Botrytis cinerea 5
Penicillium rugulosum 5

Таблица 4
Частота встречаемости видов грибов (%)

Виды Голоцен Поздний 
Плейстоцен

Средний 
Плейстоцен

Ранний 
Плейстоцен

Ранний 
Плейстоцен – 

Поздний  
Плиоцен

Поздний 
Плиоцен

Geomyces pannorum 40,0 32,4 20,0 - 39,1 33,3
Cladosporium herbarum 24,0 35,1 5,0 - 39,1 11,1
Cladosporium cladosporioides 16,0 27,0 10,0 25,0 17,4 22,2
Светлый стерильный мицелий 4,0 29,7 20,0 25,0 8,7 11,1
Темный стерильный мицелий 8,0 21,6 25,0 - - 33,3
Penicillium chrysogenum 4,0 18,9 10,0 12,5 13,1 -
Aspergillus versicolor 12,0 5,4 10,0 - 26,1 -
Penicillium variabile 8,0 10,8 10,0 - 17,4 11,1
Penicillium minioluteum 8,0 16,2 - - 4,3 11,1
Geotrichum candidum 4,0 10,8 10,0 4,3 11,1
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выявлены	 представители	 20	 видов	 этого	 рода	
(Ozerskaya	 et	 al.,	 2009).	Некоторые	 исследовате-
ли	 считают,	 что	 грибы	 рода	 Penicillium	 являют-
ся	 самыми	 распространенными	 в	 Антарктиде	
(Cameron,	1971).	Около	25	видов	этого	рода	было	
найдено	 в	 антарктических	 почвах,	 лишайниках,	
на	растительном	и	животном	материале	(Dunkan,	
2007).	 При	 исследовании	 древних	 глубинных	
льдов	Антарктиды	 было	 установлено,	 что	 боль-
шинство	найденных	в	них	грибов	принадлежат	к	
роду	Penicillium	(Patel,	2006).	К	этому	роду	отно-
сится	большое	количество	описаний	новых	видов	
из	антарктических	местообитаний	(McRae	et	al.,	
1999;	Frisvad	et	al.,	2006).

Полученные	 нами	 данные	 по	 кинетике	 роста	
колоний	 отражают	 четкую	 тенденцию	 культур	
родов	 Cladosporium	 и	 Penicillium,	 выделенных	
из	 многолетнемерзлых	 отложений,	 к	 преимуще-
ственному	 развитию	 при	 пониженных	 темпера-
турах	 по	 сравнению	 с	 данными	 определителей	
(Ivanushkina	et	al.,	2005)	и	по	сравнению	с	поддер-
живаемыми	в	ВКМ	культурами	этих	видов,	выде-
ленных	из	умеренных	местообитаний.	В	связи	с	
этим	описание	новых	видов	этих	родов	из	экстре-
мальных	 местообитаний	 должно	 проводиться	 с	
обязательными	 дополнительными	 молекулярно-
генетическими	исследованиями.

Самую	загадочную	часть	грибного	разнообра-
зия	в	многолетней	мерзлоте	составляет	стериль-
ный	мицелий.	Оценка	его	количества,	таксономи-
ческого	 состава,	 распределения	 по	 горизонтам,	
определение	 потенциальной	 способности	 к	 раз-
ложению	органического	вещества	сейчас	весьма	
актуальны	(Ludley,	Robinson,	2008).	Для	изучения	
качественных	и	количественных	показателей	сте-
рильного	мицелия	активно	используются	методы	
прямого	выделения	ДНК	из	образцов	с	последу-
ющей	идентификацией	нуклеотидных	последова-
тельностей	и	сравнения	их	с	имеющимися	в	базе	
данных	GenBank	(Lydolph	et	al.,	2005).

При	использовании	в	работе	классических	ми-
кробиологических	 методов	 показано,	 что	 сте-
рильный	мицелий	имеет	высокую	частоту	встре-
чаемости	 в	 многолетнемерзлых	 грунтах	 разно-
го	возраста	(таблицы	3	и	4).	Исключение	состав-
ляют	 лишь	 свежезамерзшие	 вулканические	 пе-
плы	 (Иванушкина	 и	 др.,	 2007).	 Поскольку	 сте-
рильные	 культуры	 невозможно	 идентифициро-
вать	классическими	микробиологическими	мето-
дами,	для	определения	их	таксономической	при-
надлежности	 в	 настоящее	 время	 используются	
молекулярно-генетические	 методы.	 С	 помощью	
этих	методов	было	выявлено,	что	более	половины	
стерильного	мицелия	мерзлоты	(светлый	стериль-

ный	мицелий)	 составляют	 базидиальные	 грибы,	
количество	 которых	 в	многолетнемерзлых	 грун-
тах	значительно	выше,	чем	это	было	принято	ду-
мать.	Это,	в	основном,	представители	видов	фи-
топатогенных	 грибов.	 Наиболее	 распространен	
ксилотрофный	стволовой	гриб	Bjerkandera	adusta,	
который	заселяет	древесину	в	числе	первых	и	ак-
тивно	ее	разрушает	(Арефьев,	2004).	Часто	встре-
чается	гриб	Thanatephorus	cucumeris,	являющий-
ся	возбудителем	корневой	гнили	множества	рас-
тений	 и	 распространенный	 в	 разных	 климати-
ческих	 зонах.	Около	 30%	составляют	 аскомице-
ты	 (темный	мицелий),	 остальное	 –	пикнидиаль-
ные	грибы	сумчатого	аффинитета,	среди	которых,	
возможно,	есть	и	новые	для	науки	виды.

Анализ	грибного	разнообразия	в	целом	и	сте-
рильного	мицелия	в	особенности	позволяет	сде-
лать	 вывод,	 что	 для	 сохранения	 грибов	 боль-
шое	значение	имеет	наличие	в	многолетнемерз-
лых	 отложениях	 естественных	 криопротекто-
ров.	 Таковыми	 могут	 быть	 растительные	 суб-
страты	 или	 их	 дериваты,	 которые	 обеспечива-
ют	более	благоприятные	для	выживания	микро-
организмов	 условия	 при	 промерзании	 горизон-
тов.	 Например,	 часто	 встречающиеся	 в	 мерз-
лоте	 анаморфы	 аскомицетов,	 принадлежащие	
к	 родам	 Phialophora,	 Lecythophora,	 Ulocladium,	
Verticillium	и	другие	обычно	выделяются	из	рас-
тительного	материала	и/или	являются	фитопато-
генами.	

В	 экспериментах	 по	 изучению	 палеосемян	
(Стахов	и	др.,	2008)	было	показано,	что	древние	
семена	высших	растений	являются	особой	средой	
обитания	 микроорганизмов	 в	 мерзлоте,	 способ-
ствующей	их	сохранению.	В	присутствии	такого	
естественного	 протектора	 сохранились	 предста-
вители	специфических	видов,	присущих	данным	
растениям	и	число	КОЕ	было	также	очень	высо-
ким.	 Так,	 на	 образцах	 древних	 семян	 смолевки	
преобладали	 грибы	рода	Phoma.	Например,	 был	
выделен	 гриб	 Phoma	 crystallifera,	 частота	 встре-
чаемости	которого	в	изучаемых	образцах	дости-
гала	 70%.	При	 этом	 численность	 и	 видовой	 со-
став	грибов	из	вмещающей	семена	мерзлой	мас-
сы	сильно	отличались	от	микосообщества	самих	
семян,	 что	 косвенно	 свидетельствует	 о	 протек-
торном	действии	этого	естественного	субстрата.

Экскременты	древних	животных	также	могут	
быть	 природными	 криопротекторами	 для	 гри-
бов.	При	анализе	ископаемого	мамонта,	найден-
ного	 в	 мерзлоте	 Якутии,	 жизнеспособные	 спо-
ры	аскомицетов	были	обнаружены	не	только	на	
остатках	растительного	материала	из	желудочно-
кишечного	тракта	животного,	но	и	на	экскремен-
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тах,	обнаруженных	рядом	с	животным	(Aptroot,	
van	 Geel,	 2006).	 Есть	 и	 другие	 подтверждения,	
что	 наличие	 жизнеспособных	 аскоспор	 копро-
фильных	 грибов	 в	 древних	 многолетнемерзлых	
грунтах	 является	 следствием	 их	 выживаемости	
на	естественном	субстрате	обитания	(van	Geel	et	
al.,	2007).

После	гибели	животных	их	тела	также	могут	
становиться	 естественными	 криопротекторами	
для	 грибов.	 Это	 подтверждается	 результатами	
исследований	 поверхности	 ископаемой	 лоша-
ди,	 пролежавшей	 в	 глубоких	 горизонтах	 много-
летнемерзлых	грунтов	более	50	тысяч	лет.	Было	
установлено,	 что	 более	 30%	 всех	 грибных	 изо-
лятов	составляли	 зигомицеты	рода	Mucor,	 часто	
связанные	 в	 природе	 с	 белковыми	 субстратами.	
Возможно,	 эти	 грибы	 сохранялись	 при	 низких	
температурах	 в	 течение	 длительного	 времени	
благодаря	 протекторному	 свойству	 белков	 тела	
лошади.

Бесспорно,	 что	 существуют	 биохимические	
механизмы,	 обеспечивающие	 возможность	 вы-
живания	 грибов	 при	 действии	 температурных	
стрессоров	(Феофилова	и	др.,	2000;	Феофилова	
и	 др.,	 2005).	 При	 понижении	 температуры	 в	
клетках	грибов	происходит	увеличение	внутри-
клеточной	трегалозы	и	спиртов,	секреция	белков	
и	 ферментов,	 активных	 при	 низких	 температу-
рах	 и	 др.	 (Robinson,	 2001).	 Трегалоза	 является	
одним	из	самых	распространенных	протекторов	
у	микроорганизмов.	Она	предотвращает	денату-
рацию	и	осаждение	белков,	стабилизирует	мем-
браны	 при	 дегидратации	 (Kandror	 et	 al.,	 1999).	
Например,	у	гриба	Mortierella	elongata	при	пони-
жении	температуры	до	5°С	происходит	накопле-
ние	внутриклеточной	трегалозы	на	75%	больше,	
чем	при	обычной	температуре	культивирования	
(Weinstein	 et	 al.,	 2000).	Большое	 значение	 в	 ка-
честве	 протекторов	 имеют	 гликоли	 и	много-
атомные	 спирты,	 способствующие	 поддер-
жанию	 клеточного	 тургора	 при	 снижении	
температуры	(Cooke,	Whipps,	1993;	Tibbett	et	
al.,	2002).	Имеются	сведения	о	протекторном	
значении	 полисахаридов,	 способствующих	
переживанию	грибами	многократных	циклов	
замораживания	и	оттаивания	(Selbmann	et	al.,	
2002).	 Замедляют	 процессы	 кристаллизации	
воды	белки	–	антифризы,	которые	образуются	
в	клетках	грибов	и	позволяют	им	переживать	
замораживание	 без	 повреждения	 мембран	
(Snider	et	al.,	2000).	Для	представителей	рода	
Penicillium	 показано,	 что	 у	 психротолерант-
ных	штаммов,	 изолированных	в	 антарктиче-
ском	 регионе,	 при	 понижении	 температуры	

активизируются	протекторные	ферменты,	такие	
как	супероксиддисмутазы	и	каталазы,	что	помо-
гает	им	переживать	низкотемпературный	стресс	
(Gocheva	et	al.,	2006).

Существенную	роль	в	повышении	адаптивно-
го	потенциала	грибов	играет	изменение	жидкост-
ности	биомембран	 за	 счет	изменения	соотноше-
ния	жирных	кислот	в	составе	клеточных	липидов,	
в	частности	изменение	степени	ненасыщенности	
жирных	кислот	и	содержания	в	их	сумме	полие-
новых	кислот	(Suutari,	1995;	Weinstein	et	al.,	2000).	
Исследование	 липогенной	 активности	 и	 состава	
жирных	кислот	 грибов	Geomyces	pannorum,	 вы-
деленных	 из	 линзы	 криопэга	Арктики,	 под	 воз-
действием	стрессоров,	показало,	что	адаптивной	
реакцией	на	понижение	температуры	до	2ºС	яв-
ляется	 усиление	 процессов	 десатурации	 за	 счет	
увеличения	 содержания	 α-линоленовой	 кислоты	
(α-С18:3).	Увеличение	концентрации	NaCl	в	сре-
де	вызывало	резкое	возрастание	уровня	линоле-
вой	кислоты	(С18:2),	связанной,	очевидно,	с	ме-
ханизмами	осмопротекции.

При	 совместном	 воздействии	 гиперсолено-
сти	и	гипотермии	соотношение	кислот	С18:2	и	
α-С18:3	 занимает	 промежуточное	 положение,	
что	указывает	на	наличие	в	этом	случае	двух	ме-
ханизмов	адаптации,	связанных	с	участием	этих	
кислот.	При	 стрессорном	 воздействии,	 практи-
чески	подавляющем	рост,	отмечено	сохранение	
жизнеспособности	 этих	 грибов	 при	 «сверх-
синтезе»	 липидов.	 Значительный	 пул	 энерге-
тически	 богатых	 липидов	 в	 клетках,	 вероятно,	
участвует	в	стратегии	выживания,	хотя	очевид-
но,	 что	 стратегия	 функционирования	 грибов	 в	
стрессовых	 условиях	 сложнее,	 чем	 какая-либо	
одна	 физиологическая	 реакция	 (Конова	 и	 др.,	
2009).

Рис. 1.	Соотношение	линолевой	(С18:2)	
и	альфа-линоленовой(С18:3)	кислот		

в	клетках	Geomyces pannorum	в	зависимости	
от	действия	стрессоров
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Таким	 образом,	 накопленный	 эксперимен-
тальный	 материал	 по	 изучению	 сохранения	
грибов	 при	 экстремально	 низких	 температурах	
арктических	 и	 антарктических	 регионов	 по-
казал,	 что	 в	 этих	 местообитаниях	 сохраняется	
в	 жизнеспособном	 состоянии	 большое	 разноо-
бразие	мицелиальных	грибов.	Грибное	сообще-
ство	представлено	низкой	общей	численностью	
с	 микроочаговым	 характером	 распределения	 в	
пространстве.	 Видовое	 разнообразие	 достаточ-
но	высоко,	но	резко	снижается	при	увеличении	
числа	 КОЕ	 грибов.	 Грибы	 в	 данных	 экотопах,	
по-видимому,	в	основном	находятся	в	состоянии	
переживания,	 которое	 обусловлено	 наличием	
возможных	благоприятных	факторов	естествен-
ной	криоконсервации.	

Систематизация	 материала	 о	 распростране-
нии	мицелиальных	грибов	в	многолетнемерзлых	
грунтах,	который	был	получен	при	изучении	бо-
лее	200	образцов	с	использованием	стандартных	
методик	в	рамках	одной	лаборатории,	а	также	ис-
следование	 физиологических	 особенностей	 вы-
деленных	грибов,	позволяют	с	уверенностью	го-
ворить	о	том,	что	существуют	экстремотолерант-
ные	грибы,	которые	не	только	сохраняют	жизне-
способность,	 но	 и	 могут	 развиваться	 в	 данных	
экстремальных	 условиях,	 проявляя	 свой	 широ-
кий	 адаптивный	 потенциал.	 Создание	 уникаль-
ной	коллекции	культур	микромицетов	из	много-
летнемерзлых	местообитаний	позволяет	 изучать	
адаптивные	механизмы,	 способствующие	 сохра-
нению	 жизнеспособности	 грибов	 в	 экстремаль-
ных	условиях	мерзлоты.	

Работа выполнена при финансовой поддер жке 
контракта No. 16.518.11.7035 (ФЦП "Ис сле до ва-
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Президиума РАН.

Список	литературы
Арефьев С.П. О	 фрактальной	 организации	 гриб-

ной	 биоты	 (на	 примере	 ксиломикокомплекса	 березы)	
//	 Вестник	 экологии,	 лесоведения	 и	 ландшафтоведе-
ния.	Тюмень:	Изд-во	ИПОС	СО	РАН,	2004.	Вып.	5.	С.	
41–64.

Гиличинский Д.А. Криобиосфера	 позднего	 кайно-
зоя:	вечная	мерзлота	как	среда	сохранения	жизнеспо-
собных	микроорганизмов.	Автореф.	дис….	докт.	геол.-
минерал.	наук.	Тюмень,	2002.	59	с.

Гиличинский Д.А., Вишнивецкая Т.А., Воробьева Е.А., 
Губин С.В., Давыдов С.П., Ерохина Л.Г., Занина О.Г., 
Иванушкина Н.Е., Кочкина Г.А., Лауринавичус К.С., 

Максимович С.В., Озерская С.М., Петрова М.А., 
Ривкина Е.М., Соина В.С., Сороковиков В.А., 
Спирина Е.С., Федоров-Давыдов Д.Г., Холодов А.Л., 
Шмакова Л.А., Шатилович А.В., Щербакова В.А., 
Яшина С.Г. Криобиосфера:	геоэкологический	ракурс.	
Труды	 III-ей	 конф.	 геокриологов	 России.	 М.:	 Изд-во	
МГУ,	2005.	Т.	2.	С.	227-235.

Дмитриев В.В., Гиличинский Д.А., 
Файзутдинова Р.Н., Шершунов И.Н., Голубев В.И., 
Дуда В.И. Обнаружение	 жизнеспособных	 дрожжей	
в	грунтах	вечной	мерзлоты	Сибири	возрастом	около	
3	млн.лет	//	Микробиология.	1997.	Т.	66.	№	5.С.	655-
660.

Иванушкина Н.Е., Кочкина Г.А., Абрамов А.А., 
Озерская С.М., Гиличинский Д.А. Микромицеты	мерз-
лых	 вулканических	 отложений	 вулкана	 Безымянный	
(Камчатка).	 Материалы	 докладов	 Международной	
конференции	«Криогенные	ресурсы	полярных	регио-
нов».	Салехард,	2007.	Т.	1.	С.	304-306.

Желифонова В.П., Антипова Т.В., Козловский А.Г. 
 Грибы	Penicillium	variabile	Sopp	1912,	выделенные	из	
вечномерзлотных	древних	отложений,	как	продуценты	
ругуловазинов	//	Микробиология.	2006.	Т.	75.	№	6.	С.	
742-746.

Конова И.В., Сергеева Я.Э., Галанина Л.А., 
Кочкина Г.А., Иванушкина Н.Е., Озерская С.М. 
 Липогенез	 грибов	 Geomyces	 pannorum	 при	 воздей-
ствии	стрессоров	//	Микробиология.	2009.	Т.	78.	№	1.	
С.	52-58.

Кочкина Г.А., Иванушкина Н.Е., Акимов В.Н., 
Гиличинский Д.А., Озерская С.М. Гало	психро	то	лерант-
ные	грибы	рода	Geomyces	из	криопэгов	и	морских	от-
ложений	Арктики	//	Микробиология.	2007.	Т.	76.	№	1.	
С.	39-47.

Кочкина Г.А., Иванушкина Н.Е., Карасев С.Г., 
Гавриш Е.Ю., Гурина Л.В., Евтушенко Л.И., 
Спирина Е.В., Воробьева Е.А., Гиличинский Д.А., Озер-
ская С.М. Микромицеты	 и	 актинобактерии	 в	 усло-
виях	 многолетней	 естественной	 криоконсервации	 //	
Микробиология.	2001.	Т.	70.	№	3.	С.	412-420.

Озерская С.М., Кочкина Г.А., Иванушкина Н.Е., 
Князева Е.В., Гиличинский Д.А. Структура	комплексов	
микромицетов	 в	 многолетнемерзлых	 грунтах	 и	 кри-
опэгах	Арктики	 //	Микробиология.	 2008.	 Т.	 77.	№	4.	
С.	542-550.

Стахов В.Л., Губин С.В., Максимович С.В., Ребриков 
Д.А., Савилова А.М., Кочкина Г.А., Озерская С.М., 
Иванушкина Н.Е., Воробьева Е.А. Микробные	сообще-
ства	древних	семян,	извлеченных	из	многолетнемерз-
лых	 плейстоценовых	 отложений	 //	 Микробиология.	
2008.	Т.	77.	№	3.	С.	396-403.

Феофилова Е.П., Терешина В.М., Меморская А.С., 
Хохлова Н.С. О	 различных	 биохимических	 меха-
низмах	 биологической	 адаптации	 грибов	 к	 темпера-

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



185Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

Г. А. Кочкина, Н. Е. Иванушкина, С. М. Озерская. Структура микобиоты многолетней мерзлоты

турному	 стрессу:	 изменение	 в	 составе	 углеводов	 //	
Микробиология.	2000.	Т.	69.	№	5.	С.	597-605.

Феофилова Е.П., Терешина В.М., Меморская А.С. 
 О	 биохимических	 механизмах	 адаптации	 к	 тем-
пературе	 у	 (+)	 и	 (-)	 штаммов	 Blakeslea	 trispora	 //	
Микробиология.	2005.	Т.	74.	№	6.	С.750-755.

Щербакова В.А., Кочкина Г.А, Иванушкина Н.Е, 
Озерская С.М, Лауринавичюс К.С. Исследование	роста	
грибов	Geomyces	pannorum	в	различных	окислительно-
восстановительных	 условиях	 /	 В	 сб.	 «Современная	
микология	в	России»,	Тезисы	докладов	2	съезда	мико-
логов	России.	М.:	Национальная	академия	микологии,	
2008.	С.392-393.

Aptroot A., van Geel B. Fungi	 of	 the	 colon	 of	 the	
Yukagir	 Mammoth	 and	 from	 stratigraphically	 related	
permafrost	samples	 //	Rev.	Paleobot.	Palynol.	2006.	Vol.	
141.	P.	225–230.

Arenz B.E., Held B.W., Jurgens J.A., Farrell R.L., 
Blanchette R.A. Fungal	 diversity	 in	 soils	 and	 historic	
wood	from	the	Ross	Sea	Region	of	Antarctica	//	Soil	Biol.	
Biochem.	2006.	Vol.	38.	P.	3057-3064.

Baublis J.A., Wharton R.A., Volz P.A. Diversity	 of	
micro-fungi	in	an	Antarctic	Dry	Valley	//	J.	Basic	Microb.	
1991.	Vol.	31.	P.	3-12.

Cameron R.E. Antarctic	 soil	 microbial	 and	 ecological	
investigations	//	Research	in	the	Antarctic	/	Eds.	P.O.Quam,	
H.D.Porter.	Washington	DC:	AAAS	Publ.,	1971.	P.	137-189.

Cooke R.C., Whipps J.M.  Ecophysiology	 of	 fungi.	
Oxford,	 UK:	 Blackwell	 Scientific	 Publications,	 1993.	
337	p.

Duncan S.M. Fungal	diversity	and	cellulytic	activity	in	
the	historic	huts,	Ross	Island,	Antarctica.	Thesis	of	PhD.	
Univ.	Waikato,	New	Zealand,	2007.	655	p.

Frisvad J.C., Larsen T.O., Dalsgaard P.W., Seifert K.A., 
Louis-Seize G., Lyhne E.K., Jarvis B.B., Fettinger J.C., 
Overy D.P. Four	 psychrotolerant	 species	 with	 high	
chemical	diversity	consistently	producing	cycloaspeptide	
A,	 Penicillium	 jamesonlandense	 sp.	 nov.,	 Penicillium	
ribium	 sp.	 nov.,	 Penicillium	 soppii	 and	 Penicillium	
lanosum	//	Int.	J.	Syst.	Evol.	Microbiol.	2006.	Vol.	56.	P.	
1427-1437.

Gilichinsky D., Rivkina E., Bakermans C., Shcherbakova 
V., Petrovskaya L., Ozerskaya S., Ivanushkina N., 
Kochkina G., Laurinavichyus K., Pecheritsina S., Tiedje J. 
 Biodiversity	of	cryopegs	in	permafrost	//	FEMS	Microbiol.	
Ecol.	2005.	Vol.	53.	P.	117-128.

Gilichinsky D.A., Wilson G.S., Friedmann 
E.I., McKay C.P., Sletten R.S., Rivkina E.M., 
Vishnivetskaya T.A., Erokhina L.G., Ivanushkina N.E., 
Kochkina G.A., Shcherbakova V.A., Soina V.S., Spirina E.S., 
Vorob’yova E.A., Fyodorov-Davydov D.G., Hallet B., 
Ozerskaya S.M., Sorokovikov V.A., Laurinavichyus 
K.S., Shatilovich A.V., Chanton J.P., Ostroumov V.E., 
Tiedje J.M. Microbial	populations	in	Antarctic	permafrost:	

biodiversity,	state,	age	and	implication	for	astrobiology	//	
Astrobiology.	2007.	№	2.	P.	275-311.

Gocheva Y.G., Krumova E.T., Slokoska L.S., Miteva 
J.G., Vassilev S.V., Angelova M.B.  Cell	 response	 of	
Antarctic	 and	 temperate	 strains	 of	 Penicillium	 spp.	 to	
different	growth	temperature	//	Mycol.	Res.	2006.Vol.	110.	
№	11.	P.	1347-1354.

Ivanushkina N.E., Kochkina G.A., Ozerskaya S.M. 
 Fungi	 in	 ancient	permafrost	 sediments	of	 the	Arctic	 and	
Antarctic	regions	 //	Life	 in	Ancient	 ice	 /	Eds.	J.Castello,	
S.Rogers.	Princeton:	Princeton	Press,	2005.	P.	127-139.

Kandror O., Deleon A., Goldberg A.L. Trehalose	
synthesis	is	induced	upon	exposure	of	Escherichia	coli	to	
cold	 and	 is	 essential	 for	 viability	 at	 low	 temperatures	 //	
Proc.	Natl.	Acad.	Sci.	USA.	2002.	Vol.	99.	P.	9727-9732.

Kozlovsky A.G., Zhelifonova V.P., Antipova T.V., Adanin 
V.M., Ozerskaya S.M., Kochkina G.A., Schlegel B., Dahse 
H.M., Gollmick F.A., Gräfe U. Quinocitrinines	A	and	B,	
new	quinoline	alkaloids	from	Penicillium	citrinum	Thom	
1910	VKM	FW-800,	 a	 permafrost	 fungus	 //	 J.	Antibiot.	
2003.	Vol.	56.	№	5.	P.	488-491.

Ludley K.E., Robinson C.H. Soil	 ‘Decomposer’	
Basidiomycota	in	Arctic	and	Antarctic	ecosystems	//	Soil	
Biol.	Biochem.	2008.	Vol.	40.	№	1.	P.	11-29.

Lydolph M.C., Jacobsen J., Arctander P., Gilbert M.T., 
Gilichinsky D.A., Hansen A.J., Willerslev E., Lange L. 
 Beringian	 paleoecology	 inferred	 from	 permafrost-
preserved	fungal	DNA	//	Appl.	Environ.	Microbiol.	2005.	
Vol.	71.	P.	1012-1017.

McRae C.F., Hocking A.D., Seppelt R.D. 	 Penicillium	
species	 from	 terrestrial	 habitats	 in	 the	Windmill	 Islands,	
East	 Antarctica,	 including	 a	 new	 species,	 Penicillium	
antarcticum	//	Polar	Biol.	1999.	Vol.	21.	P.	97-111.

Moeller C., Dreyfuss M.M. Microfungi	from	Antarctic	
lichens,	mosses	 and	 vascular	 plants	 //	Mycologia.	 1996.	
Vol.	88.	P.	922-933.

Ozerskaya S., Kochkina G., Ivanushkina N., Gilichinsky D. 
 Fungi	in	permafrost	/	In	«Permafrost	soils».	Margesin	R.,	ed.	
Berlin	Heidelberg:	Springer	Verlag,	2009.	P.	85-96.

Ozerskaya S.M., Ivanushkina N.E., Kochkina G.A., 
Fattakhova R.N., Gilichinsky D.A. Mycelial	fungi	in	cry-
opegs	//	Int.	J.	Astrobiol.	„Water	and	Life“.	2004.	Vol.	3.	
№	4.	P.	327-331.

Patel A.  Identification	and	comparison	of	 fungi	 from	
different	 depths	 of	 ancient	 glacial	 ice.	Theses	Master	 of	
Science.	 Bowling	 Green	 State	 University,	 Ohio,	 USA,	
2006.	48	p.

Robinson C.H. Cold	adaptation	in	Arctic	and	Antarctic	
fungi	//	New	Phytol.	2001.	Vol.	151.	P.	341-353.

Ruisi S., Barreca D., Selbmann L. Fungi	in	Antarctica	//	
Rev.	Environ.	Sci.	Biotechnol.	2007.	Vol.	6.	P.	127–141.

Selbmann L., Onofri S., Fenice M., Federici F., 
Petruccioli M. Production	and	structural	characterization	
of	the	exopolysaccharide	of	Antarctic	fungus	Phoma	her-

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



186

Грибы экстремальных мест обитания

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

barum	CCFEE	5080	//	Res.	Microbiol.	2002.	Vol.	153.	P.	
585-592.

Snider C.S., Hsiang T., Zhao G., Griffith M. Role	 of	
ice	nucleation	and	antifreeze	activities	in	pathogenesis	and	
growth	of	 snow	molds	 //	Phytopathology.	2000.	Vol.	90.	
P.	354-361.

Suutari H. Effect	of	growth	temperature	on	lipid	fatty	
acids	of	four	fungi	(Aspergillus	niger,	Neurospora	crassa,	
Penicillium	chrysogenum	and	Trichoderma	reesei)	//	Arch.	
Microbiol.	1995.	Vol.	164.	№	3.	P.	212–216.

Tibbett M., Sanders F., Cairney J. Low-temperature-
induced	 changes	 in	 trehalose,	 mannitol	 and	 arabitol	 as-
sociated	with	 enhanced	 tolerance	 to	 freezing	 in	 ectomy-
corrhizal	basidiomycetes	(Hebeloma	spp.)	//	Mycorrhiza.	
2002.	Vol.	12.	№5.	P.	249-255.

van Geel B., Zazula G.D., Schweger C.E. Spores	 of	
coprophilous	fungi	from	under	the	Dawson	tephra	(25,300	

14C	years	BP),	Yukon	Territory,	 northwestern	Canada	 //	
Paleogeog.,	 Paleoclim.,	Paleoecol.	 2007.	Vol.	 252.	№	3.	
P.	481-485.

Vishniac H.S. The	microbiology	 of	Antarctic	 soils	 //	
Antarctic	Microbiology	 /	Ed.	E.I.Friedmann.	New	York:	
Wiley-Liss,	1993.	P.	297-341.

Vishnivetskaya T., Erokhina L., Spirina E., Shatilo-
vich A., Vorobyova E., Gilichinsky D. Ancient	 viable	
green	 algae	 and	 cyanobacteria	 from	 permafrost	 //	Algae	
and	 extreme	 environments	 /	 Eds.	 J.Elster,	 J.Seckbach,	
W.Vincent,	O.Lhotsky	//	Nova	Hedwigia	Beihefte.	2001.
Vol.	123.	P.	427-441.

Weinstein R.N., Montiel P.O., Johnstone K. Influence	
of	 growth	 temperature	 on	 lipid	 and	 soluble	 carbohy-
drate	 synthesis	 by	 fungi	 isolated	 from	 fellfield	 soil	 in	
the	maritime	Antarctic	//	Mycologia.	2000.	Vol.	92.	№	2.		
P.	222–229.

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



187Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011
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И. Ю. Кирцидели

ПОчвЕННыЕ МИКРОМИцЕты аРКтИКИ
Аннотация:		 В статье рассмотрены изменения комплексов почвенных микромицетов различных экосистем Арктики 

(зоны полярных пустынь и тундр). Методом почвенных разведений было изолировано 143 вида 
микромицетов из почв тундровой зоны и 67 видов из зоны полярных пустынь. 95% микромицетов 
относились к психротрофам или психрофилам. Адаптация к экстремальным условиям Арктики 
отмечена на уровне комплексов, видов и изолятов. Разнообразие микроклиматических условий в почве 
приводят к мозаичному распределению комплексов микромицетов. Результаты данного исследования 
демонстрируют, что разнообразие комплексов микромицетов в арктических почвах главным образом 
зависят от содержания органического вещества. Микромицеты выполняют важные функциональные 
роли в арктических экосистемах.  
Снижение численности и видового разнообразия отмечается по широтному градиенту (с юга на север). 
Экстремальные условия Арктики приводят к обеднению видового разнообразия, значительной доле 
стерильного мицелия, преобладанию Geomyces pannorum и видов рода penicillium.

Ключевые	слова:	 микромицеты, микроскопические грибы, почвенная биота, биоразнообразие, экология, 
микроорганизмы, Арктика и Антарктика, полярные пустыни, тундры, адаптация.

Kirtsideli I.Ju. 

miCrofungi from arCtiC soil 
Summary:	 saprotrophic filamentous microfungi were isolated by soil dilution from soil samples taken from different 

arctic ecosystems (polar desert and tundra). a total of 143 species from tundra and 67 species from polar 
desert were isolated.  almost 95%of them were psychrophiles and psychrotrophs. adaptations to the natural 
conditions of the arctic appeared at the level of microfungal complexes, species and isolates. In the soil the 
dynamics and mosaic of fungal distribution reflects the diversity of microclimatic conditions. The results of the 
present study suggest that the abundance of fungi in arctic soils is mostly affected both by plant cover and 
organic matter content. microfungi appear to play important functional roles in arctic ecosystems.   
The general reduced to fungal numbers have often been noted in soil along the steep gradient towards 
from south to north.  severe conditions of arctic resulted in the poverty of species, large proportion of sterile 
mycelium, dominance of Geomyces pannorum and species of genus penicillium. 

Keywords:	 microfungi, soil microorganism, mould, diversity, ecology, arctic and antarctic, polar desert, tundra, 
adaptation

Организмы,	 развивающиеся	 в	 экстремаль-
ных	 условиях	 существования,	 всегда	 привле-
кали	 исследователей.	 В	 высоких	 широтах	 все	
биотические	явления	обострены	и	проявляются	
более	рельефно,	здесь	особенно	отчетливо	вид-
на	 зависимость	 организмов	 и	 их	 сообществ	 от	
климатических	 факторов.	 Одним	 из	 направле-
ний	в	разработке	данной	проблемы	является	ис-

следование	 микромицетов	 в	 почвах	Арктики	 и	
Антарктики.

Однако	даже	само	понятие	«Арктика»	до	сих	
пор	вызывает	многочисленные	дискуссии	у	био-
логов.	Это	касается	и	границ	Арктических	терри-
торий,	и	зонального	деления	(на	зоны	и	подзоны),	
и	даже	наименования	зон.	Так,	понятие	«Арктика»	
может	включать	в	себя	территории,	расположен-
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ные	к	северу	от	полярного	предела	лесов,	т.е.	по-
лярные	 пустыни,	 тундры	 и	 лесотундру,	 а	 также	
примыкающие	 к	 ним	 горные	 системы	 и	 возвы-
шенности	 с	 горно-тундровой	 растительностью.	
Именно	 такие	 границы	 Российской	 Арктики	
были	приняты	для	издания	«Арктическая	флора	
СССР»	и	в	работах	Толмачева	(1956,	1960).	В	то	
же	время	многие	исследователи	значительно	су-
жают	это	понятие.	Кроме	того,	в	качестве	анало-
гов	 арктических	 территорий	 часто	 рассматрива-
ют	высотные	пояса	горных	массивов.	

Полярные	пустыни	и	тундры	–	это	ландшафты,	
формирующиеся	в	краевой	части	спектра	условий	
существования	жизни	на	земле	(Матвеева,	1998).	
Они	расположены	вдоль	побережья	морей	поляр-
ного	бассейна,	на	островах	Северного	Ледовитого	
океана,	 в	Антарктиде	 и	 прилегающих	 островах.	
Арктические	 территории	 находятся	 в	 пределах	
арктического	климатического	пояса,	характеризу-
ющегося	коротким	холодным	летом	и	долгой	зи-
мой	 с	 низкой	 температурой	 воздуха.	 Во	многих	
регионах	 Арктики	 присутствует	 вечная	 мерзло-
та.	Осадков	мало	–	от	40	до	300	мм	в	год,	однако	
из-за	низких	температур	их	количество	превыша-
ет	испарение,	поэтому	растительные	сообщества	
находятся	в	условиях	сбалансированного,	а	ино-
гда	даже	избыточного	увлажнения.	Наиболее	рас-
пространенный	 тип	 автоморфных	 почв	 −	 аркто-
тундровые.	 Мощность	 их	 почвенного	 профи-
ля	 обусловлена	 глубиной	 сезонного	 оттаивания	
почвенно-грунтовой	толщи.	Дифференциация	по-
чвенного	 профиля	 вследствие	 криогенных	 про-
цессов	выражена	слабо.	В	почвах,	сформирован-
ных	 в	 наиболее	 благоприятных	 условиях,	 хоро-
шо	выражен	лишь	растительно-торфянистый	го-
ризонт	 (А0)	 и	 значительно	 слабее	 маломощный	
гумусовый	(А1).	Температура	почв	ниже	нулевой	
отметки	сохраняется	более	чем	9	месяцев	в	году	
(Справочник...,	1973;	Большиянов,	Макеев,	1995;	
Coulson	et	all.,	1995).

Следствием	 холодного	 климата	 является	 то,	
что	 тундры	 живут	 преимущественно	 под	 зем-
лей	 (Bunnell,	 1981).	Это	увеличивает	 экологиче-
скую	 нагрузку	 на	 микроорганизмы,	 развиваю-
щиеся	 в	 почвах	 и	 грунтах	 Арктических	 терри-
торий,	 и	 усиливает	 интерес	 к	 этой	 группе	 орга-
низмов.	 В	 то	 же	 время	 условия	 существования	
в	Арктике	 могут	 варьировать	 в	широких	 преде-
лах.	Специфическая	черта	климатических	режи-
мов	 Заполярья	 –	 их	 резкие	 широтные	 градиен-
ты	(Чернов,	1978,	1984)	Это	хорошо	заметно	при	
сравнении	 средних	 температур	 наиболее	 тепло-
го	месяца	на	разных	широтах.	На	Таймыре	в	пре-
делах	тундровой	зоны	разница	температур	июля	

на	протяжении	700	км	составляет	10°C	(от	2°	до	
12°С),	 а	 на	 вдвое	 большей	 территории	 Средней	
Сибири,	где	сменяется	несколько	зон,	–	всего	6°	
С	(от	12°	до	18°С)	(Чернов,	1975).	Между	тем	зна-
чение	увеличения	температур	в	высоких	широтах	
при	 общем	недостатке	 тепла	 безусловно	 намно-
го	выше,	чем	в	умеренной	зоне.	Это,	естественно,	
приводит	к	очень	большим	различиям	как	в	сооб-
ществах	высших	растений,	так	и	в	других	груп-
пах	организмов,	в	том	числе	в	комплексах	почвен-
ных	микроскопических	грибов.	

Все	 это	 сказывается	 и	 на	 комплексах	 микро-
скопических	 грибов,	 формирующихся	 в	 почвах	
арктических	систем,	а	при	анализе	литературных	
данных	 часто	 затрудняет	 (а	 иногда	 и	 делает	 не-
возможным)	локализацию	проведенных	исследо-
ваний	по	зонам	или	подзонам	тундры.	

Таксономическое	и	 экологическое	разнообра-
зие	 почвенных	микромицетов	 в	Арктике	 до	 сих	
пор	 недостаточно	 изучено,	 несмотря	 на	 то,	 что	
первые	работы,	посвященные	исследованиям	по-
чвенных	 микроорганизмов	 Арктики,	 начались	
почти	 полтора	 века	 назад.	 Первые	 упоминания	
о	 микроскопических	 грибах	 в	 почвах	 Арктики	
встречаются	 в	 работах	 по	почвенной	микробио-
логии	 (Nystrom,	 1868;	 Levin,	 1889;	 Couteaud,	
1893;	 Северин,	 1909).	 Эти	 работы	 не	 были	 си-
стематическими	 и	 носили	 рекогносцировочный	
характер,	 не	 имели	 ни	 теоретических,	 ни	 мето-
дических	 основ	 для	 оценки	микробного	 населе-
ния	 почв.	 Кроме	 того,	 микробиологические	 ра-
боты,	 выполняющиеся	 на	 севере,	 долгое	 время	
касались	 исключительно	 численности	 различ-
ных	трофических	групп	бактерий	и	лишь	в	неко-
торых	 случаях	 исследователи	 отмечали	 наличие	
или	отсутствие	в	почве	пропагул	микроскопиче-
ских	грибов.	Так,	Казанский	(1932),	исследуя	ми-
крофлоры	 почвы,	 воздуха,	 воды	 и	 животных	 на	
юго-восточной	окраине	Северного	острова	Новой	
Земли	(72°16’	с.ш.)	из	микроскопических	грибов	
отмечал	 только	 наличие	 дрожжей.	 Сушкина	 и	
Рыжова	(1956),	изучая	микофлору	почв	западно-
го	побережья	Новой	земли	(арктические	тундры	
и	полярные	пустыни),	отмечают	отсутствие	гри-
бов	в	большинстве	почвенных	образцов.	В	рабо-
те	 Крисса	 (1947)	 анализируются	 микроорганиз-
мы	тундровых	и	«полярных»	(по-видимому,	име-
ются	 в	 виду	 полярные	 пустыни)	 почв	 Арктики:	
бухта	Провидения,	мыс	Шмидта,	о.	Колючий	и	о.	
Врангеля.	 Грибы,	 обнаруженные	 в	 этих	 почвах,	
относятся	 главным	 образом	 к	 родам	Penicillium	
и	Aspergillus,	помимо	этого,	автор	отмечает	нали-
чие	дрожжей.	
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К	 сожалению,	 в	 этих	 работах	 нельзя	 полно-
стью	исключать	вероятность	методических	оши-
бок,	так,	в	работе	Сушкиной	(1960),	которая	ис-
следовала	 микрофлору	 Земли	 Франца	 Иосифа	
(о.	земля	Александры	81°	с.ш.),	отмечено	полное	
отсутствие	 пропагул	 микроскопических	 грибов	
в	почве,	а	в	работе	Бергеро	и	др.	 (Bergero	et	 al.,	
1999)	 на	 этом	же	 архипелаге,	 напротив,	 отмече-
но,	 что	 комплекс	 микроскопических	 грибов	 на-
считывает	 40	 видов	 из	 21	 рода.	Наиболее	 часто	
отмечались	 виды	 родов	 Acremonium,	 Geomyces,	
Mortierella,	Phialophora,	Phoma,	Thelebolus	и	сте-
рильные	мицелии.	

В	работах	Бертеля	(Berthel,	1922)	и	Нильсена	
(Nielsen,	 1930)	 проводится	 анализ	 микроорга-
низмов	о.	Диско	и	побережья	 западной	и	 север-
ной	 Гренландии	 (почвы	 и	 экскременты	 аркти-
ческих	 животных).	 Они	 отмечают	 наличие	 ми-
кроскопических	 грибов,	 относящихся	 к	 4	 родам	
(Mucor,	Mortierella,	Penicillium,	Aspergillus).	В	ра-
боте	Кука	и	Фернелла	(Cook,	Fournell,	1960)	изло-
жены	результаты	изучения	микрофлоры	тундро-
вых	почв	Аляски.	В	работе	приводятся	13	видов	
грибов	из	8	родов.	Иварсон	(Ivarson,	1973)	иссле-
дуя	 микофлору	 почв	 Канады,	 отметил	 11	 родов	
грибов	и	смену	преобладающих	родов	почвенных	
микроскопических	 грибов	 при	 переходе	 от	 тун-
дровой	к	лесотундровой	зоне.	В	работе	Кобаяси	
с	 соавторами	 (Kobayasi	 et	 al.,	 1969),	 посвящен-
ной	 микофлоре	 Шпицбергена,	 отмечено	 преоб-
ладание	микромицетов	родов	Mucor,	Mortierella,	
Penicillium,	Chrysosporium	и	дрожжей.

Изучением	северных	почв	Швеции	занимался	
Хейс	с	соавторами	(Hayes,	1972;	Hayes,	Rheinberg,	
1975).	Они	исследовали	как	видовой,	так	и	коли-
чественный	состав,	сезонную	динамику	и	сукцес-
сии.	

В	 работах	 Мишустина	 и	 соавторами	
(Мишустин,	 1958;	 Мишустин	 и	 др.,	 1961;	
Мишустин,	 Мерзоева,	 1964)	 и	 Лисиной-Кулик	
(1969)	 исследовались	 образцы	 почв	 полярных	
пустынь	 о.	 Гукера	 (Земля	 Франца	 Иосифа),	 о.	
Котельный	(Новосибирские	острова),	тундровых	
почв	 окрестностей	 бухты	 Тикси,	 п-ова	 Таймыр,	
Кольского	 полуострова	 и	 Приполярного	 Урала,	
мерзлотные	 почвы	 окрестностей	 Воркуты	 и	
Норильска.	 Авторы	 отмечают,	 что	 грибы	 встре-
чаются	 в	 сравнительно	 небольших	 количествах,	
их	число	колеблется	от	700	до	12000	пропагул	в	
1	 г	 почвы.	 Преобладают	 главным	 образом	 гри-
бы	рода	Penicillium	и	Mucor,	реже	Trichoderma	и	
дрожжи.

Большинство	 исследователей	 отмечали	 лока-
лизацию	основной	массы	микофлоры	в	 верхних	

почвенных	горизонтах	и	резкое	падение	ее	с	глу-
биной	 (Казанский,	 1932;	Сушкина,	 1932;	Крисс,	
1940,	1947).	Указывалось,	что	количество	микро-
организмов	 в	 ризосфере	 арктических	 растений	
значительно	превышает	их	численность	вне	кор-
невой	 зоны	 (Крисс,	 1947;	Мишустин,	Мерзоева,	
1964;	Смирнова,	1978).	

Экстремальные	 условия	 ограничивают	 видо-
вое	 разнообразие.	Общий	 список	 видов	 сравни-
тельно	невелик,	что	отмечает	целый	ряд	авторов	
(Смирнова,	1978;	Бабьева,	Сизова,	1983;	Егорова,	
1986;	Line,	1988;	Паринкина,	1989;	Heatwole	et	al.,	
1989;	Frate,	Garetta,	1990;	Kerry,	1990(в);	Petrini	et	
al.,	1992;	Moller,	Dreyfuss,	1994,	1996;	Hirsh	et	al.,	
1995;	Alias,	2005,	Tosi	et	al.,	2005,	и	др.).	Видовой	
состав	 почвенных	 микромицетов	 полярных	 пу-
стынь	заметно	обеднен	даже	по	сравнению	с	тун-
дровой	 зоной.	Так,	 в	 почвах	 высокоарктических	
ландшафтов	 Канады	 было	 обнаружено	 46	 ви-
дов,	 среди	 которых	 доминировали	Cladosporium 
sp.,	 Phoma	 herbarum,	 виды	 рода	 Penicillium,	
Сhrysosporium pannorum,	 дрожжи	 и	 стерильный	
мицелий	(Widden,	Parkinson,	1979).	

По	 аналогичной	 схеме	 проводились	 исследо-
вания	 биомассы	 почвенных	 микроорганизмов.	
Исследования	 биомассы	микроскопических	 гри-
бов	в	тундровой	зоне	показали,	что	в	тундровой	
зоне	 она	 достаточно	 низкая.	 Согласно	 данным	
Уидена	 (Widden,	 1977),	 биомасса	 грибов	 в	 по-
чвах	о-ва	Девон	на	глубине	0-5см.	даже	в	самые	
теплые	летние	месяцы	колеблется	от	3,1	до	20,2	
г/м2.	Данные	по	продуктивности	микромицетов	в	
почвах	тундры	практически	отсутствуют,	лишь	в	
работе	Баннелла	 (Bunnell,	 1981)	отмечается,	 что	
биомасса	грибов	в	зависимости	от	характера	це-
ноза	возобновляется	от	2	до	6	раз	за	сезон.

В	последние	годы	число	работ,	посвященных	
данной	 тематике,	 значительно	 увеличилось.	Это	
связано	 с	 целым	 рядом	 проблем,	 в	 частности,	
дальнейшее	освоение	севера	и	связанные	с	этим	
процессы	антропогенного	загрязнения	привлекли	
внимание	к	микроскопическим	грибам	как	инди-
каторам	антропогенного	влияния	и	основным	де-
структорам	целлюлозы	в	 условиях	Арктических	
территорий	(Derry,	1999;	Robinson,	2001;	Fiedurek	
et	al.,	2003;	Kurek	et	al.,	2007;	Frisvad,	2008	и	др.).	

Ряд	 почвенных	 микробиологических	 ис-
следований	 выполнен	 в	 полярных	 пустынях	
Антарктического	континента	(Azmi,	Seppelt,	1998;	
Finotti	et	al.,	1996;	Brander	et	al.,	1999;	Selbmann	et	
al.,	2002;	Stchigel,	Guarro,	2003;	Onofri	et	al.,	2004;	
Lydolph	 et	 al.,	 2005;	Held	 et	 al.,	 2005;	Tosi	 et	 al.,	
2005;	Adams	et	al.,	2006;	Arenz	et	al.,	2006;	и	др.),	
однако	 природные	 условия	 Антарктиды	 мало	
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сравнимы	с	арктическими.	В	частности,	почвы	и	
грунты	характеризуются	значительно	более	низ-
кой	влажностью.	

Существование	 в	 биосферах	 прошлого	 пер-
вичных	 ценозов	 со	 стабильным	 энергетическим	
круговоротом	 и	 сетью	 трофических	 связей	 обо-
сновал	 еще	 Вернадский.	 Арктические	 террито-
рии	и,	в	особенности,	полярные	пустыни,	в	этом	
плане	могут	рассматриваться	как	модели	первич-
ных	 наземных	 ценозов.	 Вместе	 с	 тем,	 в	 струк-
туре	 современных	 сообществ	 (особенно	форми-
рующихся	 в	 экстремальных	 условиях	 ландшаф-
тов	 с	 примитивным	 процессом	 почвообразова-
ния)	можно	увидеть	черты	архаичности.	К	таким	
ландшафтам	относятся	полярные	пустыни,	сооб-
щества	которых	представляют	собой	пионерную	
стадию	 сукцессии	 и	 одновременно	 отражают	 в	
своей	структуре	ранний	этап	развития	жизни	на	
Земле	 (Чернов,	 1984	 (б).	В	определенном	смыс-
ле	сообщества	полярной	пустыни	можно	считать	
праобразом	древних	первичных	наземных	цено-
зов.	С	другой	стороны,	их	можно	рассматривать	
как	 самые	ранние	 этапы	сукцессии	в	 зональном	
ряду	 сообществ	 от	 зоны	 полярных	 пустынь	 до	
границы	леса,	который	с	некоторой	долей	допу-
щения	можно	считать	аналогом	единой	сукцесси-
онной	серии	на	маргинальном	отрезке	макрокли-
матического	градиента	(Матвеева,	1998).

Проблема	эволюции	надорганизменных	уров-
ней	 организации	 жизни	 находится	 в	 сфере	 эво-
люционной	 экологии,	 одним	из	предметов	 кото-
рой	является	преобразование	сообществ	и	экоси-
стем.	Пожалуй,	самые	частые	подходы	к	эволю-
ции	 сообществ	–	 через	 сукцессионный	процесс,	
который	 можно	 представить	 как	 один	 из	 меха-
низмов	 исторического	 преобразования	 ценоти-
ческих	форм	жизни.	Это	направление	в	фитоце-
нологии	 связано	 с	 фундаментальными	 трудами	
В.	Н.	Сукачева	 (1928,	1942,	1952).	До	последне-
го	времени	идея,	что	«все	есть	всюду,	но	среда	от-
бирает»	 (Beijerinck,	 1913),	 распространена	 в	 на-
учном	сообществе	в	отношении	бактерий,	микро-
скопических	грибов	и	протистов	(Finlay,	Fenchel,	
2004).	Между	 тем	 результаты	 последних	 иссле-
дований,	проведенные	на	различных	группах	ми-
кроорганизмов,	поддерживают	модель	их	умерен-
ного	эндемизма	(Чернов,	Пенев,	1993;	Заварзин,	
1994;	 Foissner,	 1997,	 2006,	 2007;	 Martiny	 et	 al.,	
2006).	 Эти	 работы	 указывают	 на	 определенные	
тренды	 в	 их	 распространении,	 связанные	 с	 раз-
личиями	 в	 климате	и/или	 растительности	 в	 гло-
бальном	масштабе,	 а	 также	в	параметрах	эколо-
гических	факторов	в	отдельных	местообитаниях	
на	локальном	(региональном)	уровне.	

Полярные	пустыни	моделируют	условия	пер-
вичного	 формирования	 растительного	 покрова	
суши,	 так	как	их	поверхности	после	многократ-
ных	 оледенений	 характеризуются	 отсутствием	
или	слабым	развитием	почв	и	органических	суб-
стратов,	 обилием	 малозаселенных	 субстратов,	
сниженной	конкуренцией	между	почвенными	ор-
ганизмами.

Заселение	первичных	почв	полярных	пустынь	
микроскопическими	 грибами	 −	 сложный	 и	 дли-
тельный	 процесс.	 Расселение	 спор	 микромице-
тов	может	происходить	различными	путями:	они	
могут	 распространяться	 массами	 воздуха,	 воды,	
переноситься	животными	и	человеком.	Сохраняя	
жизнеспособность	в	вечной	мерзлоте,	споры	гри-
бов,	оказавшись	на	поверхности,	могут	образовы-
вать	сообщества	микромицетов	формирующихся	
почв.

Перенос	потоками	атмосферного	воздуха,	ве-
роятно,	один	из	важнейших	механизмов	диспер-
сии	 микромицетов	 в	 Арктике,	 что	 обусловлено	
мелкими	размерами	их	спор	(часто	1–2	мкм),	со-
храняющих	жизнеспособность	в	течение	длитель-
ного	 времени.	 В	 воздушной	 среде	 арктических	
островов	численность	спор	составляла	1.99-3.06	
пропагул/м3	 (Johansen,	 Hafsten,	 1988;	 Johansen,	
1991).	 Это	 значительно	 больше,	 чем	 в	 воздухе	
над	Антарктидой	–	0.0091	пропагул/м3	(Marshall,	
1997;	Ott,	2008)	что	связано,	по-видимому,	с	уда-
ленностью	 от	 других	 материков,	 малой	 площа-
дью	территории,	свободной	ото	льда,	и	предель-
ной	 бедностью	 почв.	 Кроме	 того,	 Арктические	
системы	 (в	 отличие	 от	 Антарктических)	 не	 так	
сильно	 изолированы	 и	 постоянно	 подвергают-
ся	 воздействию	 близко	 расположенных	 матери-
ковых	территорий.	Показано,	что	основная	доля	
пропагул	в	воздушной	среде	приполярных	обла-
стей	представлена	хламидоспорами,	а	также	спо-
рами	рода	Cladosporium,	пик	их	численности	при-
ходится	 на	 летние	 месяцы.	Из	 всех	 групп	 орга-
низмов	 наиболее	 обильными	 являются	 пропагу-
лы	Аscomycetes.	Однако	сходство	видового	соста-
ва	аэромикоты	и	комплексов	микромицетов	в	по-
чвах	Арктики	сравнительно	невелико.

Споры	 микромицетов	 переносятся	 и	 водны-
ми	массами,	не	теряя	жизнеспособности	в	толще	
соленой	и	пресной	воды.	Некоторые	виды,	обыч-
но	выделяемые	из	почвы	и	не	являющиеся	типич-
но	«водными	грибами»,	способны	к	существова-
нию	 в	 водной	 среде	 (Алтон,	 1986;	König,	Hofle,	
2001;	 Кузнецов,	 2003;	 Пивкин,	 Зверева,	 2000;	
Бубнова,	 2005;	 Терехова,	 2007).	 Кроме	 того,	 це-
лый	 ряд	микромицетов,	 типичных	 для	 почв,	 от-
мечен	в	составе	обводненных	грунтов	и	аквапочв	
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(Ивлев,	 Нестерова,	 2004;	 Слинкина,	 Пивкин,	
2007).	Микромицеты	этих	субстратов	могут	быть	
также	рассмотрены	как	потенциальный	источник	
пропагул	для	развития	наземных	комплексов	ми-
кроорганизмов,	 особенно	 при	 океанических	 ре-
грессиях	и	подъемах	островов.	

Процессы	 антропогенного	 освоения	 поляр-
ных	территорий	также	облегчают	распростране-
ние	микроорганизмов	(Held	et	al.,	2005;	Власов	и	
др.,	2006),	особенно	приуроченных	к	специфиче-
ским	субстратам.	Возможно,	миграция	диких	жи-
вотных	и	птиц	также	является	одним	из	путей	пе-
ремещения	 пропагул	 микроорганизмов	 (Hubalek	
1974;	 Hubalek	 et	 al.,	 1979;	 Malloch,	 Blackwell,	
1992;	Александров,	2008).

Кроме	того,	в	образцах	вечномерзлых	почв	и	
льда,	в	которых	возраст	мерзлоты	определен	как	
100-120	 тыс.	 лет,	 также	 были	 отмечены	 жизне-
способные	 пропагулы	 микромицетов	 (Ozerskaya	
et	al.,	2005;	Gilichinskiy	et	al.,	2005;	Кочкина	и	др.,	
2007).	 Видовой	 состав	 и	 структура	 комплексов	
этих	древних	образований	близки	к	таковым	в	по-
чвах	полярных	пустынь.	При	перемещении	слоев	
грунта	 эти	микроорганизмы	также	могут	оказы-
ваться	на	поверхности	и	участвовать	в	образова-
нии	микробиологических	сообществ.

При	попадании	пропагул	микромицетов	в	по-
чву	 или	 первичные	 грунты	 полярных	 пустынь,	
естественно,	происходит	отбор	видов	и	штаммов,	
способных	развиваться	в	данных	условиях,	а	так-
же	их	физиологическая	адаптация.

Неоднократно	 высказывалась	 точка	 зрения,	
что	 для	 микромира	 экстремальными	 факторами	
являются	не	низкие	температуры,	высокое	давле-
ние,	недостаток	влаги,	голод	и	т.п.,	как	это	было	
принято	считать	ранее,	а	постоянная	резкая	смена	
условий	в	верхних	почвенных	горизонтах,	к	кото-
рым	должны	быстро	адаптироваться	их	обитате-
ли.	Именно	эта	смена	и	является	весьма	мощным	
стрессовым	фактором	для	микроорганизмов,	в	то	
время	как	реальные	экстремальные	условия	–	это	
своего	рода	стабильные	экосистемы,	к	условиям	
которых	 микроорганизмы	 успевают	 приспосо-
биться	за	длительный	геологический	период	вре-
мени.	

Для	 многих	 видов	 микромицетов,	 обитаю-
щих	в	почвах	Арктики,	характерен	L-отбор,	т.	е.	
флуктуация	 популяции	 около	 нижнего	 предела	
численности,	 и	 взрывообразное	 увеличение	 по-
пуляции	при	благоприятных	условиях.	Сезонные	
изменения	приводят	к	сдвигам	в	составе	и	струк-
туре	микробных	комплексов,	а	также	переходу	от	
стадии	активной	жизнедеятельности	к	стадии	по-
коя	и	т.	д.

Еще	Фэррел	 и	 Розе	 (Farrell,	Rose,	 1967)	 опи-
сали	 микроорганизмы,	 способные	 к	 жизнедея-
тельности	при	температурах,	близких	к	нулевым.	
Криотолерантность	 грибов,	 помимо	 академиче-
ского,	 имеет	 чисто	 практический	 интерес,	 что	
связано	с	проблемами	хранения	продуктов	и	под-
держанием	 ферментативной	 активности	 в	 ряде	
хозяйственных	процессов	при	низкой	температу-
ре.	Интересно,	что	несмотря	на	сходство	видовых	
спектров	микромицетов	в	почвах	арктического	и	
умеренного	пояса,	отмечены	существенные	разли-
чия	в	психрофильных	свойствах	отдельных	видов	
(Flanagan,	 Scarborough,	 1974).	 Физиологические	
и	 экологические	 механизмы	 криотолерантности	
микромицетов	до	сих	пор	мало	изучены	(Russell,	
1990;	Smith,	1993;	Fenice	et	al.,	1997;	Snider	et	al.,	
2000;	Weinstein	et	al.,	2000).

Микромицеты,	 выделяемые	 из	 почв,	 боль-
шую	часть	года	находящихся	при	отрицательных	
температурах,	представлены,	как	правило,	псих-
рофильными	 или	 психротрофными	 штаммами.	
Многие	 авторы	 (Widden,	 Parkinson,	 1978;	 Kerry,	
1990	а;	Zucconi	et	al.,	1996,	Weinstein	et	al.,	1997;	
Fenice	et	al.,	1998;	Bergero	et	all,	1999;	Kurek	et	all.,	
2007)	 отмечают	 преобладание	 психротрофных	
микромицетов	 в	 почвах	Арктики	 и	Антарктики.	
Это,	 возможно,	 объясняется	 локальным	 микро-
климатом,	 связанным	 с	 прогреванием	 почвы	 за	
счет	 солнечной	 радиации	 (Robinson,	 2001).	 Так,	
было	отмечено	(Moller,	Dreyfuss,	1996),	что	хотя	
летом	средняя	температура	воздуха	на	антаркти-
ческом	 побережье	 близка	 к	 нулю,	 температура	
почвы	может	нередко	превышать	15°С.	Это	дает	
преимущество	для	развития	психротрофных	ор-
ганизмов,	и	только	10–20%	изолятов	являются	ре-
альными	психрофилами.	

Нами	 были	 исследованы	 зональные	 и	 секто-
ральные	особенности	комплексов	микромицетов	
в	 почвах	Арктики.	 Зональные	особенности	 ком-
плексов	почвенных	микромицетов	были	рассмо-
трены	на	примере	подзон	тундровой	зоны	полуо-
строва	Таймыр	и	полярных	пустынь	Архипелага	
Северная	Земля.	

Показатель	численности	почвенных	микроми-
цетов,	или	число	КОЕ,	не	всегда	рассматривает-
ся	 однозначно,	 поскольку	 присутствие	 спор	 не-
которых	видов	микромицетов	в	почве	не	являет-
ся	свидетельством	их	активного	участия	в	биоло-
гических	процессах,	 однако	 этот	показатель	мо-
жет	 рассматриваться	 как	 свидетельство	 потен-
циальной	 биологической	 активности	 процессов,	
происходящих	 в	 почве.	 Численность	 микроми-
цетов	в	почвах	Арктики	всегда	оставалась	край-
не	 низкой.	В	 наших	исследованиях	 этот	 показа-
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тель	 колебался	 в	широких	 пределах	 от	 несколь-
ких	десятков	до	нескольких	десятков	тысяч	про-
пагул	в	1	 г.	 воздушно-сухой	почвы.	Однако	этот	
показатель	существенно	различался	в	различных	
зонах	и	подзонах	тундр.	В	пределах	одной	расти-
тельной	 зоны	численность	почвенных	микроми-
цетов	 зависит	 от	 типа	 почвы,	 растительного	 со-
общества,	 экологических	 условий,	 микрорелье-
фа.	 Как	 правило,	 численность	 выше	 в	 интразо-
нальных	сообществах	по	сравнению	с	плакорны-
ми	 местообитаниями.	 Численность	 КОЕ	 снижа-
ется	под	лишайниковыми	куртинами	и	увеличи-
вается	в	почвах	с	моховым	покровом.	В	некото-
рых	случаях	антропогенное	воздействие	на	почву	
также	приводит	к	увеличению	численности	КОЕ.

Всего	из	исследованных	почв	было	выделено	
143	вида	почвенных	микромицетов	из	47	родов,	
которые	относятся	к	подотделам	Zygomycocotina,	
Ascomycotina,	Deuteromycotina.	

Подотдел	 Zygomycotina	 насчитывает	 9	 видов	
из	 родов	 Absidia,	 Mucor,	 Mortierella,	 Rhizopus,	
Umbelopsis,	 как	 правило,	 не	 занимающих	 доми-
нирующего	 положения	 ни	 в	 одном	 из	 комплек-
сов	 почвенных	 микромицетов,	 хотя,	 по	 мнению	
ряда	авторов	(Cook,	Fournell,	1960;	Kobayasi	et	al.,	
1969;	Ivarson,	1973),	микромицеты	родов	Mucor	и	
Mortierella	 являются	 преобладающими	 в	 почвах	
полярных	 регионов.	 По	 нашим	 данным,	 толь-
ко	 в	 подзоне	 южных	 тундр	 микромицеты	 рода	
Mortierella	входят	в	состав	типичных	видов	неко-
торых	растительных	сообществ.

Подотдел	Ascomycotina	насчитывает	всего	три	
вида	 из	 родов	 Chaetomium	 и	 Gymnoascus.	 При	
этом	они	всегда	отмечались	как	случайные,	и	ни-
когда	 не	 входили	 в	 комплекс	 типичных	 видов.	
Как	правило,	эти	виды	выделялись	лишь	на	сре-
ды	с	целлюлозой	или	бедные	органическим	веще-
ством	среды.

Таким	 образом,	 основное	 число	 выделенных	
видов	 приходится	 на	 подотдел	Deuteromycotina.	
Наибольшее	 число	 видов	 отмечено	 для	 рода	
Penicillium	 (48	 видов),	 что	 характерно	 для	 ком-
плексов	 почвенных	 микромицетов	 арктических	
территорий	 (Cooke,	 Fournelle,	 1960;	 Егорова,	
1986	и	др.).	Следует	отметить	относительно	бо-
гатый	родовой	состав	темноцветных	микромице-
тов	–	13	родов,	при	их	сравнительно	низком	ви-
довом	 составе	 (18	 видов).	 Однако,	 за	 исключе-
нием	 Cladosporium cladosporioides,	 темноцвет-
ные	 микромицеты	 отмечены	 лишь	 случайны-
ми	 находками	 на	 стандартных	 сахаролитиче-
ских	 средах.	 Кроме	 того,	 они,	 как	 правило,	 до-
минируют	на	средах	с	целлюлозой.	Целомицеты	
(Coelomycetes)	 насчитывают	 два	 рода	 Pestalotia	

и	Phoma.	Как	правило,	микромицеты	этих	родов	
относят	только	к	случайным	видам,	однако	виды	
рода	Phoma	отмечены	с	очень	высокой	частотой	
встречаемости	на	периодически	затопляемом	бе-
регу	озера	(типичные	тундры),	где	эти	микроми-
цеты	составляют	более	50%	от	общего	числа	изо-
лятов,	и	в	одном	из	регионов	полярных	пустынь,	
о	чем	еще	будет	сказано	ниже.

Видовое	разнообразие	почвенных	микромице-
тов	постепенно	снижается	при	смене	раститель-
ных	зон	по	направлению	с	юга	на	север.	Так,	из	
почв	 подзоны	 южных	 тундр	 было	 выделено	 87	
видов,	подзоны	типичных	тундр	–	73	вида,	под-
зоны	 арктических	 тундр	 –	 56	 видов.	 Т.е.	 число	
видов	 последовательно	 сокращалось.	 Исчезают	
виды	 таких	 родов,	 как	 Botrytis, Doratomyces, 
Epicoccum, Fusarium, Gliocladium, Stachybotrys, 
Stemphylium, Trichoderma.	Даже	число	видов	рода	
Penicillium	 последовательно	 уменьшается.	 В	 то	
же	 время	 число	 видов	 рода	Aspergillus,	 считаю-
щегося	 характерным	 для	южных	 почв,	 остается	
невысоким,	но	неизменным.	

Стоит	 отметить	 приуроченность	 некоторых	
видов	 микромицетов	 к	 отдельным	 интразональ-
ным	растительным	сообществам.	Так,	микроми-
цеты	рода	Fusarium	хотя	и	 относились	 к	 группе	
случайных	 видов,	 выделялись	 только	 из	 почв	 в	
разнотравно-злаковых	сообществах,	как	правило,	
на	вершинах	или	склонах	яров;	они	отсутствова-
ли	 в	 почвах	 полярных	 пустынь,	 что,	 возможно,	
связано	именно	с	отсутствием	данного	типа	рас-
тительных	сообществ.	В	почвах,	подвергающих-
ся	антропогенному	воздействию,	как	правило,	от-
мечалось	большое	видовое	разнообразие	темноц-
ветных	 микромицетов	 (наиболее	 часто	 выделя-
лись	представители	родов	Humicola,	Ulocladium,	
Monodictys).	

Практически	все	виды,	которые	были	выделе-
ны	в	более	северных	зонах,	отмечались	и	в	более	
южных	зонах,	исключения	составляют	лишь	еди-
ничные	 находки	 случайных	 видов.	 Таким	 обра-
зом,	 изменение	 видового	 состава	 происходит	 за	
счет	 сокращения	 числа	 видов	 и	 родов,	 но	 не	 за	
счет	появления	новых	видов	в	 составе	комплек-
сов	 почвенных	микромицетов	Арктических	 тер-
риторий.	

Хотя	доля	микромицетов	наиболее	крупных	си-
стематических	групп	Zygomycotina,	Ascomycotina,	
даже	в	подзоне	южных	тундр,	сравнительно	неве-
лика,	представители	этих	групп	продолжают	при-
сутствовать	в	почвах	арктических	тундр	и	поляр-
ных	 пустынь;	 и,	 соответственно,	 обеднение	 со-
става	комплексов	почвенных	микромицетов	про-
исходит	за	счет	видов	и	родов,	но	не	за	счет	более	
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крупных	систематических	единиц.	Если	говорить	
о	структуре	комплексов	микромицетов,	то	виды,	
отмеченные	с	наибольшей	частотой	встречаемо-
сти	 в	 одном	из	 плакорных	биоценозов,	 как	пра-
вило,	присутствуют	и	в	почвах	других	раститель-
ных	 сообществ,	 то	 есть	 комплекс	 типичных	 ви-
дов	почвенных	микромицетов	изменяется	незна-
чительно	при	 смене	 растительных	 сообществ,	 и	
сравнительно	 небольшая	 группа	 видов	 является	
характерной	для	комплексов	микромицетов	пла-
корных	 растительных	 сообществ	 всей	 исследо-
ванной	территории.	Это	приводит	к	тому,	что	ко-
эффициент	приуроченности	к	растительному	со-
обществу	 для	 типичных	 видов	 остается	 сравни-
тельно	 низким	 и	 увеличивается	 только	 для	 слу-
чайных	видов.

Интересно	отметить,	что	коэффициент	Сьерен-
сена-Чекановского	(коэффициент	сходства,	кото-
рый	 включает	 в	 себя	 частоту	 встречаемости	 ви-
дов),	 как	 правило,	 превышал	 50%	 для	 комплек-
сов	 почвенных	 микромицетов	 всех	 исследован-
ных	плакорных	ценозов	в	пределах	одной	расти-
тельной	зоны,	исключения	составляли	комплексы	
почвенных	 микромицетов	 интразональных	 рас-
тительных	 сообществ	 (например,	 разнотравно-
злаковые	 луговины	 яров)	 и	 комплексы	 антропо-
генно	–	 загрязненных	почв.	Эти	ценозы	отлича-
лись	 низким	 коэффициентом	 сходства	 со	 всеми	
остальными	ценозами	и	друг	с	другом.	

При	смене	зон	и	подзон	по	направлению	с	се-
вера	 на	 юг	 соотношение	 доминирующих	 групп	
грибов	 изменялось.	 Стоит	 отметить,	 что	 доля	
микромицетов	рода	Рenicillium	несколько	увели-
чивается	 за	 счет	 увеличения	 числа	 видов.	 Доля	
микромицетов	Geomyces,	который	не	только	вы-
деляется	 практически	 во	 всех	 исследованных	
комплексах,	но	и	входит	в	число	доминирующих	
видов,	 несколько	 снижается.	 В	 то	 же	 время	 на-
блюдается	 снижение	 доли	 стерильного	 мицелия	
и	 увеличение	 доли	 микромицетов	 родов	Mucor,	
Mortierella	и	Umbelopsis	(рис.1).

Все	 это	 свидетельствует	 о	 том,	 что,	 хотя	 по-
чвенные	 микромицеты	 считаются	 космополита-
ми,	и	суровые	условия	данных	территорий	приво-
дят	к	сглаживанию	различий	между	комплексами	
почвенных	 грибов,	 отмечены	 зональные	 разли-
чия	 между	 комплексами	 микромицетов	 тундро-
вых	зон	и	подзон	Арктики.	

Секторальные	 особенности	 комплексов	 по-
чвенных	микромицетов	полярных	пустынь	были	
рассмотрены	 на	 примере	 трех	 островов,	 отно-
сящихся	 к	 зоне	 полярных	 пустынь,	 располо-
женных	 в	 различных	 секторах	 Арктики:	 1)	 ар-
хипелаг	 Северная	 Земля,	 преимуществен-
но	 о-в	 Большевик	 –	 сибирский	 сектор;	 2)	 о-в	
Эллеф-Рингнес	 (Ellef	 Ringnes)	 –	 канадский	 сек-
тор;	 3)	 о-в	 Северо-Восточная	 Земля,	 архипелаг	
Шпицберген	–	европейский	сектор.

Комплекс	микромицетов	в	почвах	архипелага	
Северная	Земля	насчитывает	51	вид	из	28	родов	и	
является	наиболее	полно	изученным	в	Российской	
Арктике.	В	ландшафтах	о-ва	Эллеф-Рингнес	об-
наружено	 55	 видов	 из	 30	 родов,	 а	 о-ва	 Северо-
Восточная	Земля	–	37	видов	из	17	родов.	Всего	в	
почвах	изученных	районов	было	найдено	67	ви-
дов,	принадлежащих	к	30	родам.	Число	видов	в	
родах	варьирует	от	1	до	18.	Zygomycota	представ-
лены	9	видами,	Ascomycota	–	4,	Basidiomycota	–1.	
Основная	 часть	 видов	 принадлежит	 к	 отделу	
Deuteromycota.	 Некоторые	 изоляты	 стерильного	
мицелия	 идентифицированы	 не	 были	 и	 рассма-
триваются	в	работе	как	группы	стерильного	свет-
ло-	и	темноокрашенного	мицелия,	хотя	каждая	из	
них	представлена	 значительным	числом	различ-
ных	 культурно	 –	морфологических	 типов,	 часть	
из	которых,	возможно,	относится	к	Basidiomycota.

В	настоящее	время	для	большинства	несовер-
шенных	грибов	известны	связи	с	совершенными	
стадиями.	Это	позволило	оценить	видовое	богат-
ство	 отдельных	 крупных	 таксонов.	 Так	 как	 все	
несовершенные	 грибы	 являются	 родственными	
сумчатым	 грибам,	 а	 доля	 видов	 несовершенных	
грибов	составляет	более	80	%	общего	списка,	то	

Рис. 1.	Плотность	популяции	(%)	
основных	групп	почвенных	микромицетов		

в	зональном	ряду	подзон	тундры		
и	полярных	пустынь
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Выходные	данные:	–	?????	слова????

на	первое	место	по	видовому	разнообразию	сле-
дует	поместить	отдел	Ascomycota,	к	которому	от-
носятся	57	видов.

Стоит	 отметить,	 что	 выявленность	 видового	
состава	нельзя	считать	окончательной	вследствие	
ограниченности	 исследованных	 конкретных	 то-
чек	 и	 типов	 ценозов,	 поскольку	 виды	 с	 низкой	
встречаемостью	 и/или	 плотностью	 популяции	
выделяются	 только	 при	 значительном	 числе	 по-
вторностей.	Так,	в	 сообществах,	подвергающих-
ся	антропогенному	или	зоогенному	воздействию,	
появляются	виды,	не	отмеченные	в	других	сооб-
ществах,	что	значительно	увеличивает	общий	ви-
довой	состав.

В	то	же	время,	распределение	видов	по	родам	
вуалирует	значение	отдельных	родов	в	комплек-
сах	почвенных	микромицетов	полярных	пустынь.	
Так,	 явно	 переоценена	 роль	 рода	 Penicillium.	
Несмотря	на	значительный	вклад	этого	рода	в	об-
щий	видовой	список,	в	сообществах,	как	прави-
ло,	доминируют	1–	2	вида,	а	остальные	являются	
случайными	и	не	играют	большой	роли	в	почвен-
ных	 процессах.	 Это	 вступает	 в	 противоречие	 с	
некоторыми	теориями	распределения	почвенных	
микромицетов	 на	 широтном	 градиенте,	 где	 от-
мечается,	что	с	юга	на	север	увеличивается	доля	
рода	 Рenicillium,	 которые	 замещают	 Aspergillus	
(Сизова,	1953;	Марфенина,	1994).	Однако	в	боль-
шинстве	 ценозов	 полярных	 пустынь	 преоблада-
ние	 Рenicillium	 может	 вызывать	 значительные	
сомнения.	 Так	 в	 почвах	 о-ва	 Северо-Восточная	
Земля	все	7	видов	этого	рода	отмечены	как	слу-
чайные.	Возможно,	что	данные	положения	явля-

ются	 справедливыми,	 но	 лишь	 для	 комплексов	
микромицетов	 до	 южной	 границы	 арктических	
тундр.	

Численность	 видов	 комплексов	 почвенных	
микромицетов	полярных	пустынь	составляла	ме-
нее	1	тыс.	пропагул	в	1	г	воздушно-сухой	почвы.	
Общие	 показатели	 числа	 пропагул	 и	 биомассы	
зональных	(плакорных)	местообитаний	являются	
диагностическими	для	зоны	полярных	пустынь.

Зоогенное	 и	 антропогенное	 эвтрофирова-
ние	 почвы	 может	 сильно	 сказываться	 на	 оби-
лии	 микромицетов.	 Так,	 в	 почвах	 лемминговин	
(Архипелаг	 Северная	 Земля,	 о-в	 Большевик),	 в	
сообществах	с	преобладанием	Alopecurus	alpinus	
их	 численность	 (в	 среднем)	 достигала	 180	 про-
пагул	на	1	г	почвы,	а	наибольшая	(220	пропагул)	
отмечена	под	густыми	зарослями	Saxifraga	cernua	
и	Alopecurus alpinus	 на	месте	 бывшего	 поселка.	
При	 этом	 в	фоновых	 биотопах	 острова	 она,	 как	
правило,	не	превышала	150	пропагул.	

В	целом,	влияние	температуры	на	почвенные	
микромицеты	в	Арктике,	вероятно,	неоднозначно	
и	зависит	от	экологической	специфики	отдельных	
видов.	Так,	исследуя	микромицеты	с	о-ва	Эллеф-
Рингнес,	мы	обнаружили,	что	численность	КОЕ	
для	 образцов,	 инкубируемых	 при	 температуре	
10°С,	была	несколько	выше,	чем	при	20°С,	а	в	по-
чве	снежника	под	корками	печеночников	Anthelia 
juratzkana	и	Gymnomitrion corallioides	значитель-
ное	увеличение	численности	в	процессе	инкуби-
рования	было	отмечено	при	температуре	5°С.	Эти	
факты	могут	свидетельствовать	о	том,	что	при	вы-
сокой	температуре	микромицеты	с	большой	ско-

Рис. 2.	Частота	встречаемости	некоторых	родов	(или	групп)	микромицетов	(%)	
в	почвах	полярных	пустынь.		

I	–	о.	Эллеф	Рингнес	(Канадский	арктический	архипелаг);	II	–	о.	Северо-Восточная	Земля	
	(архипелаг	Шпицберген);	III	–	о.	Большевик	(архипелаг	Северная	Земля).	1	–	Penicillium;	

2	–	Phoma;	3	–	Geomyces;	4	–	Mycelia sterilia;	5	–	Scopulariopsis; 6	–	Cladosporium;	
7	–	Alternaria; 8	–	Mucor.

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



195Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

И. Ю. Кирцидели. Почвенные микромицеты Арктики

ростью	 роста	 подавляют	 развитие	медленно	 ра-
стущих	видов,	и	последние	не	могут	быть	визу-
ально	зафиксированы	и	выделены	в	чистую	куль-
туру.	Кроме	того,	 температуры	инкубации	более	
20°С	могли	препятствовать	прорастанию	спор	не-
которых	психрофильных	видов.

Значения	 плотности	 популяции	 отдельных	
таксонов	 в	 комплексах	 микромицетов	 (средние	
показатели)	специфичны	для	каждого	района	ис-
следования.	 Как	 правило,	 доминируют	 предста-
вители	нескольких	родов.	Так,	в	сообществах	о-ва	
Большевик	 отмечено	 преобладание	 р.	Geomyces	
(причем	только	одного	вида,	G. pannorum	 (Link)	
Sigler,	 J.W.	 Carmich.),	 в	 некоторых	 ценозах	 его	
доля	превышала	70%.	Род	Penicillium	 был	пред-
ставлен	1–4	видами	(10–25%).	Сравнительно	сла-
бо	 были	 представлены	 Zygomycotina	 и	 черные	
дрожжи,	 однако	 темноцветные	 мицелиальные	
грибов	 составляли	 17%,	 стерильный	 мицелий	 –	
12%,	целомицеты	лишь	3%	всех	изолятов.

В	 комплексах	 микромицетов	 о-ва	 Эллеф-
Рингнес	 на	 долю	 рода	 Geomyces	 приходилось	
лишь	 6%	 изолятов.	 Представленность	 рода	
Penicillium	была	высокой	(25%).	Однако	целоми-
цеты,	как	правило,	виды	рода	Phoma,	который	на	
острове	 представлен	 5	 видами,	 характеризова-
лись	 высокой	 встречаемостью,	 и	 доля	 изолятов	
этого	рода	составляла	26%,	а	в	отдельных	биото-
пах	достигала	35%.	Возможно,	высокая	доля	ми-
кромицетов	 этого	 рода	 связана	 со	 своеобразием	
изученных	 сообществ,	 расположенных	 на	 мор-
ских	террасах,	только	сравнительно	недавно	вы-
шедших	из-под	воды.	Можно	предположить,	что	
доминирование	видов	этого	рода,	который	часто	
отмечается	в	водных	системах	и	даже	использу-
ется	 в	индикации	их	 состояния	 (Воронин,	 1989;	
Baxter	et	 al.,	1998;	König,	Hofle,	2001;	Göttlich	et	
al.,	 2002;	Воронин,	2005;	Терехова,	2007;	Yarden	
et	al.,	2007),	является	одним	из	проявлений	«па-
мяти	почвы».

Структура	 комплексов	 микромицетов	 на	 о-ве	
Северо-Восточная	 Земля	 весьма	 специфична.	 В	
ней	 особенно	 ярко	 проявляется	 принцип	 олиго-
доминирования.	 Микромицеты	 рода	 Geomyces,	
представленные	 видами	G. pannorum	 и	G. vina-
ceus Dal Vesco	 (=	G.	pannorum	var.	vinaceus	 (Dal	
Vesco)	Oorschot	 по	 данным	 некоторых	 авторов),	
преобладание	 которых	 характерно	 для	 комплек-
сов	 грибов	 вечной	 мерзлоты	 (Кочкина	 и	 др.,	
2007),	составляют	более	половины	всех	выделен-
ных	изолятов,	а	в	некоторых	биотопах	их	доля	до-
стигает	90%	(рис.2).

Таким	образом,	показано,	что	микобиота	почв	
Арктики	бедна,	и	видовые	спектры	районов	зна-

чительно	перекрываются.	Обедненность	система-
тического	состава	проявляется	на	уровне	видов	и	
родов,	но	не	выявлена	для	более	крупных	систе-
матических	 единиц.	 Общая	 численность	 крайне	
низка,	интегральные	показатели	в	плакорных	(зо-
нальных)	сообществах	могут	быть	использованы	
для	диагностики	зоны	полярных	пустынь	и	под-
зон	тундр.	Большинство	видов	не	обнаружили	яв-
ственной	 биотопической	 или	 субстратной	 приу-
роченности.	Характерными	особенностями	сооб-
ществ	микромицетов	можно	считать	олигодоми-
нантность,	широкую	экологическую	амплитуду	и	
психрофилию	большинства	видов.	
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Н.Л. Ребрикова

МИКОЛОГИчЕСКИЕ ИССЛЕДОваНИЯ  
в ОбЛаСтИ КОНСЕРвацИИ  
КуЛьтуРНОГО НаСЛЕДИЯ
Аннотация:	 Если при введении отопления в неотапливаемые памятники каменного зодчества со сложными 

архитектурно-планировочными решениями не учитываются теплофизические свойства 
строительных конструкций, то следствием этого являются вспышки развития микромицетов. С целью 
предупреждения активизации развития микроорганизмов в Дмитриевском соборе г. Владимира, 
памятник архитектуры xII века, и в Рождественском соборе ферапонтова монастыря, памятнике 
архитектуры конца xV века, проводились микологические исследования при введении так называемого 
«ограниченного подогрева». Перед началом введения отопления в составе микобиоты белого камня 
и кладочных растворов Дмитриевского собора доминирующими формами были:  sporotrichum 
(tritirachium) album, verticillium lecanii,  acremonium charticola, acremonium sp., scopulariopsis brevicaulis, 
scopulariopsis brumpti, виды рода  cladosporium, aspergillus versicolor. Результаты долговременного 
микологического мониторинга выявили снижение численности микроскопических грибов и 
других гетеротрофных микроорганизмов. Наиболее гигрофильные формы микроорганизмов 
элиминировались полностью.

Ключевые	слова:	 долговременный микологический мониторинг, неотапливаемые памятники архитектуры, белый 
камень, настенная живопись, грибы, повреждающие объекты культурного наследия

N.L. Rebrikova

myCologiCal researChes  
into Conservation of Cultural heritage
Summary:	 If the heating is introducing in unheated architectural monuments with complex forms without considering 

thermal-moisture characteristics of building structures as a consequence may be the flash of the microbial 
growth. The mycological researches were conducted in dmytrovski cathedral (the 12th century, Vladimir) and 
in nativity cathedral of Ferapontovo monastery (the 15th century) for the purpose of preventing microbial 
growth activization during the introduction of limited heating. Before starting of heating there were the next 
dominating forms in mycobiota of white stone and masonry mortar: sporotrichum (Tritirachium) album, 
Verticillium lecanii,  acremonium charticola, acremonium sp., scopulariopsis brevicaulis, scopulariopsis 
brumpti, species of genus cladosporium, aspergillus versicolor. results of long-term monitoring were showed 
the lowering of number of microscopic fungi and other heterotrophic microorganisms. The most hydrophilic 
forms of microorganisms are eliminated at all.

Keywords:	 long-term mycological monitoring, unheated architectural monuments, white stone, murals, fungi damaging 
oh cultural heritage
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1. Введение.  
Защита памятников истории  
и культуры от микробиологических 
повреждений. Исследования  
и новые пути решения

	В	процессе	естественного	старения	свойства	
материалов	памятников	изменяются.	Однако	под	
влиянием	физико-химических	и	биогенных	фак-
торов	 деструкции,	 значимость	 которых	 опреде-
ляется	 условиями	 окружающей	 среды,	 скорость	
изменения	 состояния	 сохранности	 памятника	
(совокупности	 его	 свойств)	 значительно	 возрас-
тает.	 Биогенное	 разрушение	 происходит	 вслед-
ствие	протекания	физико-химических	процессов,	
поэтому	 различают	 биофизическое	 и	 биохими-
ческое	 разрушение.	 Но	 биогенное	 разрушение	
инициируется	живыми	организмами,	поэтому	его	
выделяют	в	отдельный	вид.	Живые	организмы	–	
эффективные	 разрушители,	 например,	 хорошо	
известно,	 что	 во	многих	 случаях	биологические	
катализаторы	 –	 ферменты	 гораздо	 эффективнее	
обычных	катализаторов.

Памятники	истории	и	культуры	могут	повреж-
даться	 разными	 группами	 микроорганизмов	 с	
разными	 типами	 метаболизма.	 Среди	 них	 важ-
ную	роль	играют	микромицеты,	которые	участву-
ют	в	разрушении	материалов	памятников	в	соста-
ве	различных	ассоциаций	с	другими	гетеротроф-
ными,	хемолитотрофными	и	фототрофными	ми-
кроорганизмами.	Они	могут	развиваться	при	та-
ком	снижении	водного	потенциала	субстрата,	ког-
да	 развитие	 других	 форм	 микроорганизмов	 не-
возможно,	 в	 экстремальных	 ситуациях	 могут	
быть	 представлены	 даже	 единственным	 видом	
или	специфической	формой.	

В	 последнее	 время	 в	 Санкт-Петербургском	
университете	 на	 кафедре	 ботаники	 биолого-
почвенного	 факультета	 развиваются	 исследова-
ния	 грибов,	 обитающих	 в	 порах,	 микротрещи-
нах,	углублениях	микрорельефа	поверхности	и	в	
приповерхностном	 слое	 камня,	 субстрата,	 кото-
рый	не	может	считаться	благоприятным	для	раз-
вития	 микромицетов	 вследствие	 низкого	 содер-
жания	 питательных	 веществ.	 В	 сферу	 этих	 ис-
следований	 входят	 памятники	 из	 камня.	 На	 па-
мятниках	 из	 камня	 обнаружены	 специфические	
формы	 медленно	 развивающихся	 (микроколо-
ниальных)	 темноокрашенных	 дрожжеподобных	
грибов,	 которые	 получили	 название	 литобионт-
ных.	Для	микроколониальных	грибов	характерен	
мицелиально-дрожжевой	диморфизм.	Они	часто	
находятся	в	тесном	контакте	с	бактериями,	водо-
рослями,	 лишайниками.	 Выделяется	 даже	 такое	

новое	направление	как	геомикология	(Богомолова	
и	 др.,	 2001;	Власов	 и	 др.,	 2002	 а;	Власов	 и	 др.,	
2002	б;	Власов,	Франк-Каменецкая,	2004;	Власов,	
2008).

В	 области	 консервации	 культурного	 насле-
дия	 возрос	 интерес	 к	 разработке	 новых	 эколо-
гически	 безопасных	 технологий	 противодей-
ствия	 разрушению	 памятников.	 Так,	 например,	
в	 Санкт-Петербургском	 университете	 изучается	
действие	 нанокомпозитных	 фотоактивных	 био-
цидов	 на	 микромицеты-биодеструкторы	 камня	
с	целью	оценки	возможности	применения	«мяг-
ких»	биоцидов	для	защиты	памятников	культур-
ного	наследия.	В	рамках	этого	исследования	соз-
даны	и	протестированы	защитные	покрытия	и	со-
ставы,	 включающие	 нанокрислаллические	 по-
рошки	оксидов	титана,	циркония,	олова	и	детона-
ционные	 наноалмазы.	Наиболее	 чувствительны-
ми	 к	 воздействию	 нанокомпозитных	фотоактив-
ных	 биоцидов	 оказались	Aspergillus versicolor	 и	
Scopulariopsis brevicaulis,	тогда	как	наибольшую	
устойчивость	 продемонстрировали	 Aspergillus 
niger	и	Chaetomium globosum.	Получены	резуль-
таты,	 указывающие	 на	 перспективность	 работ	 в	
данном	направлении	(Власов,	2008).	

Проведенные	 в	 последние	 годы	 исследова-
ния	 наночастиц	 серебра	 показали,	 что	 они	 об-
ладают	 высокой	 антимикробной	 активностью	 в	
отношении	 патогенных	 и	 сапротрофных	 бакте-
рий	 (Егорова	 и	 др.,	 2002)	 плесневых	и	 дрожже-
подобных	 грибов,	 а	 также	 эффективны	 в	 борь-
бе	 с	 вирусными	 инфекциями	 (Егорова,	 2004).	
Предварительные	испытания	показали	их	эффек-
тивность	 в	 отношении	 тест-культур	микромице-
тов,	используемых	для	оценки	биоцидов,	предла-
гаемых	для	использования	в	 реставрационной	и	
музейной	практике.	

Предлагается	проведение	комплексного	мони-
торинга	памятников	для	раннего	выявления	био-
логического	повреждения	и	оценки	его	разруши-
тельного	действия	(Ребрикова,	Дмитриева,	2004,	
Ребрикова,	2006),	так	как	результаты	разовых	ис-
следований	не	 отражают	полную	картину	мико-
логического	режима	памятника.	

Новые	методы	исследования	микробных	попу-
ляций	на	памятниках	искусства	и	культуры,	осно-
ванные	 на	 выделении	 и	 анализе	ДНК,	 РНК	или	
белков	в	исследуемом	образце	(молекулярные	ме-
тоды),	 стали	 использоваться	 в	 последние	 годы.	
Основные	преимущества	молекулярных	методов	
исследования	 в	 сравнении	 с	 традиционными	 –	
это	отсутствие	необходимости	выделения	микро-
организмов	в	культуру	и	возможность	быстрой	и	
надежной	идентификации.	Кроме	того,	этими	ме-
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тодами	 могут	 быть	 выявлены	 микроорганизмы,	
развивающиеся	на	памятниках,	которые	не	могут	
быть	выделены	на	используемые	в	микробиоло-
гической	практике	питательные	среды	для	куль-
тивирования	 микроорганизмов.	 Для	 исследова-
ния	 наличия	 и	 биоразнообразия	 микроорганиз-
мов	 в	 исследуемой	 пробе	молекулярными	мето-
дами	 требуется	 экстрагирование	ДНК	или	РНК,	
амплификация	ДНК;	в	настоящее	время	ПЦР	наи-
более	используемый	метод	 амплификации	ДНК.	
Продукты	 амплификации	 исследуются	 с	 помо-
щью	 разных	 методов	 гель-электрофореза,	 за-
тем	 проводится	 секвенирование	 или	 клонирова-
ние	с	помощью	векторов	ДНК	фрагментов	и	пу-
тем	сравнения	данных	секвенирования	с	инфор-
мацией,	доступной	из	баз	данных	ДНК	или	рибо-
сомальной	РНК,	можно	идентифицировать	виды	
микроорганизмов.	 С	 помощью	 количествен-
ного	 определения	 РНК	 в	 пробе	можно	 судить	 о	
метаболической	 активности	 микроорганизмов	
(Gonzalez,	2003).

Работы,	выполненные	с	применением	молеку-
лярных	методов,	уже	внесли	вклад	в	исследова-
ние	биоразнообразия	микроорганизмов,	развива-
ющихся	на	стенописи,	на	скульптуре	из	камня	и	
на	стенах	архитектурных	памятников,	в	пещерах	
и	гротах	с	росписями.	Так,	например,	молекуляр-
ными	методами	были	обнаружены	бактерии,	от-
носящиеся	 к	 домену	 архебактерий,	 которые	 ни-
когда	ранее	не	были	известны	для	этих	мест	оби-
тания	(Pinar	et	al.,	2003;	Heyrman,	Swings,	2003).	
Более	широкое	проникновение	этих	новых	мето-
дов	исследования,	вероятно,	приведет	к	повыше-
нию	качества	диагностики	микробных	поврежде-
ний.	Однако	для	изучения	микроорганизмов,	раз-
вивающихся	 на	 памятниках	 искусства	 и	 культу-
ры,	 не	 могут	 использоваться	 только	 молекуляр-
ные	методы,	скорее	они	могут	дополнять	и	обога-
щать	классические	методы	исследования.	

Произведения	 искусства	 и	 памятники	 куль-
туры	 являются	 непростыми	 объектами	 для	 ми-
кробиологических	исследований	не	 только	из-за	
ограничений	 в	 количестве	 и	 методах	 сбора	 ма-
териала.	 Многие	 из	 них	 имеют	 следы	 микроб-
ных	 повреждений,	 которые	 произошли	 давно.	
Пропагулы	 грибов	 и	 клетки	микроорганизмов	 в	
составе	старых	повреждений	могут	потерять	жиз-
неспособность,	 при	 этом	 внешние	 признаки	 их	
развития	сохраняются:	налеты,	пигментные	пят-
на	 и	 другие.	Молекулярные	методы	 применимы	
для	исследования	старых	повреждений.	С	помо-
щью	 ПЦР	 анализа	 можно	 установить	 виды	 ми-
кромицетов,	 которые	 вызвали	 повреждение,	 по-
том	 вследствие	 неблагоприятных	 условий	 пе-

решли	в	состояние	покоя,	а	по	прошествии	мно-
гих	лет	утратили	жизнеспособность.	Так,	напри-
мер,	в	пробах,	отобранных	в	местах	образования	
темно-серых	 и	 темно-коричневых	 пятен	 рисун-
ков	 на	 бумаге	 из	 коллекции	 Тиффани,	 методом	
ПЦР	 анализа	 удалось	 определить	 Cladosporium 
sphaerospermum, Madurella, Mycosphaerella, 
Thielavia.	Выделение	грибов	на	питательные	сре-
ды	 в	 данном	 случае	 давало	 неудовлетворитель-
ные	результаты	(Di	Bonaventura	et	al.,	2003).	

Для	 идентификации	 микроорганизмов-
бидеструкторов	памятников	истории	и	культуры,	
которые	можно	выделить	на	различные	среды,	и	
которые	 не	 выделяются	 на	 известные	 питатель-
ные	среды,	используется	в	последние	годы	метод	
флуоресцентных	меток.	Он	может	быть	применен	
прямо	на	образцах,	снятых	с	поверхности	памят-
ника	с	помощью	липкой	ленты.	Этим	методом	ис-
следовались	популяции	микроорганизмов	на	сте-
нах	римских	катакомб	и	других	памятников	(Urzi	
et	al.,	2003).

2. Микологический мониторинг 
белого камня и стенописи  
в древнерусских памятниках 

Исследование	 степени	 колонизации	 гетеро-
трофными	микроорганизмами	строительных	ма-
териалов	 в	 памятниках	 архитектуры	 позволяет	
выявить	наиболее	увлажненные	участки	стен	и	
сводов.	 Постоянно	 или	 периодически	 высокое	
влагосодержание	 субстрата	 является	 основным	
условием	роста	микроорганизмов,	поэтому,	если	
их	 численность	 превышает	 фоновые	 значения,	
то	 можно	 говорить	 о	 переувлажнении	 ограж-
дающих	 конструкций.	 Количество	 гетеротроф-
ных	микроорганизмов	и	доминирование	тех	или	
иных	групп	на	однородном	субстрате	связаны	с	
его	влагосодержанием.	Мониторинг	уровня	чис-
ленности	грибов,	актиномицетов	и	других	гете-
ротрофных	бактерий	в	зонах	деструкции	строи-
тельных	материалов	и	настенной	живописи	по-
зволяет	 проследить	 изменение	 их	 влагосодер-
жания	при	изменении	параметров	микроклима-
та	 в	 памятнике.	 Разные	 группы	 и	 виды	микро-
организмов	имеют	разную	устойчивость	к	 сни-
жению	водного	потенциала	среды,	поэтому	сме-
на	доминирующих	форм	также	отражает	измене-
ние	влагосодержания	субстрата,	на	котором	они	
развиваются.	

Переувлажненные	 строительные	 материалы	
подвергаются	ускоренному	физико-химическому	
и	биогенному	разрушению.	Биогенное	разруше-
ние	 также	 происходит	 вследствие	 протекания	
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различных	 физико-химических	 процессов,	 но	
его	выделяют	в	отдельный	вид,	так	как	его	ини-
циируют	живые	организмы.	Развитие	микроорга-
низмов	с	разными	типами	метаболизма	углубля-
ет	и	ускоряет	процессы	физико-химического	раз-
рушения	 строительных	 материалов.	 Клеточные	
стенки	 микроорганизмов	 легко	 набухают	 во	
влажных	условиях	и	оказывают	расклинивающее	
действие	на	микротрещины	и	поровые	простран-
ства,	 в	 которых	 поселяются	 микроорганизмы.	
Многие	микроорганизмы	образуют	агрессивные	
по	 отношению	к	 строительным	материалам	ме-
таболиты.	 К	 категории	 наиболее	 коррозионно-
опасных	 относятся	 хемолитотрофные	 –	 тионо-
вые	 и	 нитрифицирующие	 бактерии,	 конечными	
продуктами	метаболизма	которых	являются	сер-
ная,	азотистая	и	азотная	кислоты.	Многие	микро-
скопические	грибы	образуют	органические	кис-
лоты,	 разрушающие	 известняк,	 песчаник	 с	 кар-
бонатным	 цементом,	 строительные	 материалы	
на	основе	известковых,	известково-гипсовых,	це-
ментных	вяжущих.	В	результате	развития	микро-
организмов	 углубляются	 и	 интенсифицируются	
процессы	физико-химического	разрушения	стро-
ительных	материалов.	Споры,	фрагменты	мице-
лия	микроскопических	грибов	и	клетки	бактерий	
из	 очагов	их	развития	на	 стенах	и	 сводах	пере-
носятся	токами	воздуха,	вследствие	этого	увели-
чивается	содержание	клеток	микроорганизмов	в	
воздухе	помещений	и	ухудшается	их	санитарно-
гигиеническое	состояние.	

Микробиологические	 исследования,	 про-
веденные	 в	 памятниках,	 показали,	 что	 числен-
ность	 и	 разнообразие	 микробных	 и	 микробно-
водорослевых	 ассоциаций	 в	 зонах	 деструкции	
строительных	материалов	могут	быть	высокими,	
количество	КОЕ	 грибов	 может	 достигать	 значе-
ний	104-105,	актиномицетов	104-106,	других	гете-
ротрофных	 бактерий	>106	 в	 грамме	 пробы.	При	
менее	 благоприятных	 для	 роста	 условиях	 чис-
ленность	 и	 разнообразие	 микроорганизмов	 зна-
чительно	более	низкие,	так,	например,	их	разноо-
бразие	может	снижаться	до	весьма	ограниченно-
го	числа	видов	или,	даже	до	одного	вида,	способ-
ного	развиваться	при	низком	водном	потенциале	
среды.

Для	роста	бактерий,	актиномицетов	и	микро-
скопических	 грибов	благоприятны	 зоны	с	 высо-
ким	 влагосодержанием	 строительных	 матери-
алов,	 но	 не	 максимально	 обводненные,	 в	 кото-
рых	все	поровое	пространство	заполнено	водой,	
так	как	в	этом	случае	лимитирующим	фактором	
становится	 снижение	 концентрации	 кислорода.	
Неблагоприятны	 для	 развития	микроорганизмов	

зоны	активной	кристаллизации	водорастворимых	
солей	на	периферийной	части	протечек,	на	грани-
це	уровня	подъема	воды	вследствие	капиллярно-
го	подсоса.	Здесь	происходит	активное	испарение	
воды,	мигрирующей	в	толще	строительных	мате-
риалов,	что	способствует	концентрированию	со-
левых	растворов,	повышению	их	осмотического	
потенциала	и	уменьшению	доступности	воды	для	
микроорганизмов.	

В	 неотапливаемых	 памятниках	 архитектуры	
весной	и	в	начале	лета	на	медленно	прогреваю-
щихся	после	зимнего	охлаждения	массивных	сте-
нах	и	столбах	складываются	условия	для	образо-
вания	 конденсата.	 Переувлажнение	 инициирует	
и	способствует	протеканию	процессов	солевой	и	
микробной	коррозии	строительных	материалов	и	
настенных	росписей.	При	введении	отопления	в	
древние	 неотапливаемые	 памятники	 архитекту-
ры	возникают	опасения,	что	повышение	темпера-
туры	 активизирует	 развитие	 микроскопических	
грибов	 и	 других	 микроорганизмов	 на	 стенопи-
си	 и	 строительных	 материалах.	 Действительно,	
если	при	этом	не	учитываются	теплофизические	
свойства	 строительных	 конструкций,	 например,	
необходимость	 утепления	 сводов,	 наличие	 «мо-
стиков	холода»,	существование	зон	с	недостаточ-
ной	циркуляцией	воздуха,	отсутствие	вытяжных	
устройств,	то	следствием	этого	являются	вспыш-
ки	развития	микромицетов.	С	повышением	тем-
пературы	также	усиливается	капиллярный	подсос	
влаги	 строительными	конструкциями,	 если	при-
чина	переувлажнения	 –	 отсутствие	или	повреж-
дение	гидроизоляции.

В	процессе	нормализации	тепло-влажностного	
режима	 конструкций	 Дмитриевского	 собо-
ра	 во	 Владимире	 и	 в	 Рождественском	 соборе	
Ферапонтова	монастыря	путем	минимизации	не-
контролируемой	инфильтрации	воздуха,	установ-
ки	в	окнах	барабана	аэродинамических	устройств,	
активизации	 воздухообмена	 с	 помощью	 регули-
руемого	проветривания	и	введения	так	называе-
мого	«ограниченного	подогрева»	одновременно	с	
теплофизическими	исследованиями	нами	прово-
дились	микологические	исследования.	

Исследование	причин	деструкции	белого	кам-
ня	в	интерьере	Дмитриевского	собора	(рис.1)	за-
нимались	разные	исследователи.	Проведенные	в	
начале	 восьмидесятых	 годов	прошлого	 века	ми-
кробиологические	 анализы	 проб	 деструктиро-
ванного	 белого	 камня	 выявили	 большое	 коли-
чество	 микроскопических	 грибов,	 актиномице-
тов	и	других	бактерий,	 титр	 тионовых	и	нитри-
фицирующих	 бактерий	 был	 невысоким	 –	 менее	
1000	клеток	на	грамм	пробы.	На	небольшой	вы-
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соте	от	уровня	пола	преобладали	актиномицеты	и	
другие	гетеротрофные	бактерии.	Внизу,	на	наибо-
лее	хорошо	освещенных	участках	–	стены	и	пло-
скости	столбов,	обращенные	на	юг	и	восток,	раз-
вивались	 микробно-водорослевые	 ассоциации.	
Выше,	на	уровне	от	30	до	170	см,	доминировали	
микроскопические	грибы	виды	рода	Acremonium, 
Scopulariopsis, Verticillium, Sporotrichum.	В	зонах	
деструкции	камня	выше	120	см	Sporotrichum al-
bum	вытеснял	другие	виды	грибов,	плотность	его	
изолятов	на	этом	уровне	во	многих	случаях	была	
свыше	90%.	

В	 соборе	 были	 проведены	 консервацион-
ные	 работы,	 включающие	 биоцидную	 обработ-
ку.	Через	два	года	после	окончания	реставрацион-
ных	работ	признаки	деструкции	каменной	клад-
ки	 появились	 вновь.	 Микробиологические	 ана-
лизы,	 проведенные	 позднее,	 показали	 такую	же	
высокую	численность	микроорганизмов	и	тот	же	
состав	доминирующих	форм,	что	и	до	начала	ре-
ставрационных	 работ.	 Эффективность	 консерва-
ционных	 работ	 при	 неизменности	 микроклима-
тических	условий	оказалась	невысокой.	Осенью	
1999	года	принимается	решение	о	введении	в	экс-
периментальном	режиме	электроотопления,	с	та-
ким	расчетом,	 чтобы	обеспечить	поддержание	 в	
холодное	время	года	слабоположительных	темпе-
ратур	в	соборе,	в	2005	году	начала	работать	систе-
ма	воздушного	отопления.

После	введения	отопления	проводился	посто-
янный	мониторинг	микробиологического	режима	
белого	камня.	Было	установлено,	что	в	результате	
действия	системы	ограниченного	подогрева	воз-
духа	произошли	изменения	состава	и	численно-
сти	микробиоты	белого	камня	в	нижней	зоне	со-
бора.	На	столбах	элиминировались	наиболее	вла-
голюбивые	формы,	такие	как	микроводоросли,	на	
северной	 стороне	 северо-восточного	 столба,	 на-
чиная	с	2006	года,	практически	перестали	выде-
ляться	актиномицеты,	здесь	же	на	всех	уровнях,	
вовлеченных	 в	 программу	 мониторинга,	 снизи-
лась	 до	 фоновых	 значений	 численность	 микро-
скопических	грибов.	

В	тоже	время	результаты	мониторинга	пока-
зывают,	 что	 благоприятные	 условия	 для	 разви-
тия	разных	групп	микроорганизмов	продолжают	
сохраняться	 внизу	 алтарной	 части	 на	 уров-
не	 10-20	 см	 и	 внизу	 стены	 четверика,	 являю-
щейся	 продолжением	 стены	 северной	 апсиды.	
Численность	 грибов	 здесь	 достигает	 значений	
104	-105	КОЕ	на	грамм	пробы,	актиномицетов	104	
на	грамм	пробы.	На	стенах	апсид	в	вертикальном	
направлении	(на	высоте	80-100	см)	наблюдается	
элиминирование	 актиномицетов	 и	 других	 гете-

ротрофных	бактерий	–	более	влаголюбивых,	чем	
микроскопические	грибы,	а	в	составе	микобио-
ты	–	смена	доминирующих	видов.	Высокая	чис-
ленность	грибов	на	уровне	80-100	см	указывает	
на	то,	что	строительные	материалы	в	алтарных	
апсидах	переувлажнены	не	только	вблизи	пола.	
Благоприятные	 условия	 для	 развития	 микроор-
ганизмов	 в	 нижнем	 ярусе	 стен	 алтарной	 части	
собора	сохраняются	из-за	нерешенной	до	конца	
проблемы	водоотвода	талых	и	дождевых	вод	от	
фасадных	стен	собора.	

Результаты	микробиологического	тестирова-
ния,	выявившие	как	положительную	динамику	
снижения	 влажности	 строительных	 конструк-
ций,	 так	 и	 участки	 стен	 продолжающие	 оста-
ваться	 переувлажненными,	 во	 многих	 случаях	
совпадали	 с	 показаниями	 электронных	 влаго-
меров,	но	в	некоторых	случаях	отличались.	При	
исследовании	распределения	влаги	в	кладке	по	
высоте	электронные	влагомеры	в	зонах	концен-
трации	 водорастворимых	 солей	 могут	 давать	
завышенные	 значения,	 поэтому	 данные	 мико-
логических	 анализов	 были	 более	 объективны	
(рис.1).

В	другом	известном	памятнике	архитектуры	
Рождественском	соборе	Ферапонтова	монасты-
ря	в	течение	ряда	лет	сначала	в	рамках	предре-
ставрационного	исследования,	а	затем	в	процес-
се	нормализации	микроклиматических	условий	
проводились	 исследования	 состава	 и	 числен-
ности	 ассоциаций	 микроорганизмов	 на	 стено-
писи.	 В	 ходе	 этих	 работ	 возникали	 проблемы,	
на	некоторых	из	них	хотелось	бы	остановиться.	
Значительная	часть	настенной	живописи	в	собо-
ре	была	покрыта	белесым	налетом,	особенно	в	
алтарной	части,	в	нижних	ярусах	и	в	застойных	
зонах	–	местах	наиболее	вероятного	выпадения	
конденсата.	Длительное	время	в	весенне-летний	
период	в	памятнике	были	условия	для	увлажне-

Рис. 1.	Определение	численности	микромицетов	и	
других	микроорганизмов		

на	разной	высоте	(белый	камень),		
среда	Чапека,	среда	Чапека	с	крахмалом	
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ния	 стен	 конденсационной	 влагой.	 В	 пределах	
одного	 уровня	 налет	 был	 особенно	 плотен	 на	
участках	живописи,	 написанных	 с	 использова-
нием	более	гигроскопичных	пигментов,	в	част-
ности,	например,	ферригидритовой	охрой.	С	по-
мощью	фотосъемки	красочного	слоя	в	масштабе	
10:1	и	12:1	и	СЭМ	удалось	убедить	реставрато-
ров	 монументальной	 живописи,	 что	 похожий	
на	 ямчугу	 белесый	 налет	 на	 живописи	 состо-
ит	 главным	 образом	 из	 близко	 расположенных	
друг	 к	 другу	 микроколоний	 микроорганизмов	
(рис.2).

	 В	 результате	 микробиологических	 анализов	
и	микроскопических	исследований	в	составе	ми-
кробных	 ассоциаций	 на	 стенописи	 были	 обна-
ружены	 актиномицеты	 и	 другие	 гетеротрофные	
бактерии,	микромицеты,	доминирующей	группой	
были	актиномицеты.	В	составе	микобиоты	доми-
нировали	микофильные	грибы.	

При	 благоприятных	 для	 развития	 условиях	
микроорганизмы	 метаболически	 активны.	 При	
неблагоприятных	условиях	они	могут	находиться	
в	 состоянии	 покоя,	 сохраняя	жизнеспособность.	
В	этом	состоянии,	в	зависимости	от	глубины	ана-
биоза,	метаболизм	 либо	 отсутствует,	 либо	 нахо-
дится	на	крайне	низком	уровне,	микроорганизмы	
не	могут	повреждать	материалы,	на	которых	они	
находятся.	 В	 результате	 посева	 на	 питательные	
среды	выделяются	присутствующие	на	памятни-
ке	 жизнеспособные	 микроорганизмы,	 как	 мета-
болически	активные,	так	и	находящиеся	в	состо-
янии	покоя.	

Для	 того	 чтобы	определить,	 в	 каком	 состоя-
нии	находятся	микроорганизмы,	на	разной	высо-
те	от	уровня	пола	на	небольших	участках	были	
сделаны	пробные	расчистки.	 За	 этими	участка-
ми	 было	 установлено	 наблюдение.	 Признаки	
реколонизации	 появились	 только	 на	 тестовых	
участках	 на	 уровне	 полотенец.	 Таким	 образом,	

было	установлено,	что	влажностный	режим	сте-
нописи,	за	исключением	самого	нижнего	яруса,	
во	время	проведения	исследований	уже	был	не-
благоприятен	 для	 развития	 микроорганизмов,	
они	 были	 жизнеспособны,	 как	 показывали	 ре-
зультаты	посевов,	но	большинство	находилось	в	
состоянии	покоя.	

Иногда	на	основании	только	результатов	по-
севов,	сделанных	во	время	разового	обследова-
ния,	принимается	решение	о	тотальной	антими-
кробной	обработке,	с	введением	в	материалы	па-
мятника	 биоцидов.	 Если	 бы	 в	 Рождественском	
соборе	 был	 реализован	 такой	 подход,	 то	 были	
бы	обработаны	участки	 стенописи,	 которые	не	
нуждались	в	обработке,	 так	как	микроорганиз-
мы	 на	 них	 были	 неактивны.	 Обработка	 участ-
ков,	на	которых	они	проявляли	метаболическую	
активность,	 также	не	бесспорна,	 если	сопоста-
вить	ее	 эффективность	и	возможные	побочные	
действия.	 Натурные	 испытания	 показали,	 что	
при	сохранении	условий,	способствующих	раз-
витию	микроорганизмов,	даже	в	случае	исполь-
зования	 высокоэффективных	 трудно	 вымыва-
емых	 биоцидов,	 через	 некоторое	 время	 проис-
ходит	 повторная	 реколонизация	 обработанных	
участков.	

После	 изменения	 микроклиматических	 усло-
вий	 вследствие	 установки	 клапанов-хлопушек	 в	
окнах	барабана,	ведения	инструментального	кон-
троля	параметров	ТВР	конструкций	и	воздушной	
среды,	 режима	 посещения,	 а	 также	 выполнения	
ряда	 архитектурно-строительных	 и	 инженерно-
геологических	мероприятий	по	защите	от	увлаж-
нения	 количество	 клеток	 микроорганизмов	 на	
стенописи	 снизилось	 на	 2-3	 порядка.	 Однако	
условия,	полностью	исключающие	развитие	ми-
кроорганизмов	на	всех	участках	стенописи,	в	ре-
зультате	этих	мер	не	были	достигнуты.

В	 1999-2002	 годах	 стал	 отапливаться	 под-
клет	 собора,	подклет	 северной	паперти,	церковь	
Мартиниана	и	ризница.	Изменение	 влажностно-
го	режима	конструкций	привело,	как	показали	ре-
зультаты	мониторинга,	к	уменьшению	численно-
сти	микроорганизмов	уже	и	в	самом	нижнем	яру-
се	стенописи.	В	2002	году	в	соборе	был	смонтиро-
ван	теплый	пол,	который	начал	эксплуатировать-
ся	в	2003	году.	В	2004	и	2005	годах	была	выявле-
на	положительная	динамика	снижения	численно-
сти	актиномицетов	и	других	гетеротрофных	бак-
терий	 на	 остававшихся	 нерасчищенными	 участ-
ках	южной	стены	Никольского	придела	в	нижнем	
ярусе	живописи.	Снижение	численности	микро-
организмов	 коррелировало	 с	 изменением	 влаж-
ностного	режима	конструкций	собора.	

Рис.2.	Мицелиальные	формы	
актиномицетов	на	стенописи,		
СЭМ	образца	с	возрастающим		

увеличением

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



208

Грибы – возбудители биоповреждений

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

Рис. 3.	Микролюминометр	
и	набор	реактивов	для	определения		

количества		
АТФ	в	пробе Рис. 4.	Один	из	тестовых	участков	га	стенописи	

Рождественского	собора,	полотенце	слева	от	входа

Таблица 1
Количество колонии образующих единиц (КОЕ) микроорганизмов  

на 2,25 см2 стенописи Рождественского собора 
(июль 2007 г.)

Участки отбора проб [АТФ,  
пикомоль/мл] обр

Количество 
КОЕ на 2,25 см2 

поверхности 

1.	Южная	стена	четверика,	нерасчищенное	полотенце	под	композицией	
третий	Вселенский	собор,	внешний	круг	медальона,	уголь	с	известью,		
40	см	от	уровня	пола	

1,4 2,8·102

2.	Там	же,	со	сдвигом	вправо	 1,8 3,6·102

3.	Северный	портал,	правый	склон	арки,	надпись,	рефть,		
220	см	от	уровня	пола	(расчистка	2006	г.)

0,5 1,0·102

4.	Южный	портал,	левый	склон	арки,	орнаментальная	полоса,		
штукатурный	слой,	250	см	от	уровня	пола	(расчистка	2006	г.)

1,1 2,2·102

5.	Южный	портал,	левая	сторона,	контрольный	участок	с	налетом,	
образованным	микроорганизмами	и	поверхностными	загрязнениями,		
рефть,	15-20	см	от	уровня	пола	

29,9 6,0·103

6.	Северный	портал,	внешняя	сторона,	слева,	средняя	балясина,	анкоб,		
200	см	от	уровня	пола	(расчистка	2007	г.)

0,3 0,7·102

7.	Южная	стена	четверика,	нерасчищенное	полотенце	под	композицией	
третий	Вселенский	собор,	рефть,	15	см	от	уровня	пола	

31,1 6,2·103

8.	Южная	стена	Никольского	придела.	Перенесение	мощей		
святого	Николая,	горка,	глауконит,	220	см	от	уровня	пола	(расчистка	2005	г.)

0,62 1,2·102

9.	Там	же.	Перенесение	мощей	святого	Николая,	башня,	желтая	охра,		
220	см	от	уровня	пола	(расчистка	2005	г.)

0,98 2,0·102

10.	Южная	стена	четверика,	нерасчищенное	полотенце	под	композицией	
третий	Вселенский	собор,	коричневая	кайма	полотенца,	30	см	от	уровня	пола	

9,0 1,8·103

11.	Южная	стена	Никольского	придела,	полотенце	под	Чудом	о	ковре,	
коричневая	кайма	полотенца,	40	см	от	уровня	пола	(расчистка	2005	г.)

0,77 1,5·102
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Н.Л. Ребрикова. Микологические исследования в области консервации культурного наследия

В	2007	году	мониторинг	уровня	микробной	кон-
таминации	 стенописи	 одновременно	 проводили	
традиционным	чашечным	методом	Коха	и	биолю-
минесцентным	методом	путем	определения	коли-
чества	АТФ	в	пробах	(рис.3,	4).	Долговременный	
мониторинг	за	составом	и	численностью	микро-
организмов	 на	 стенописи	 Рождественского	 со-
бора	показал,	что	в	последние	годы	условия	для	
развития	 микроорганизмов	 стали	 неблагоприят-
ны,	на	оставленных	нерасчищенных	участках	на-
блюдается	резкое	сокращение	количества	жизне-
способных	клеток	микроорганизмов.	Так	сейчас	
только	на	высоте	15-30	см	от	уровня	пола	числен-
ность	 микроорганизмов	 достигает	 значений	 103	
КОЕ	на	2,25	см2	поверхности,	в	основном	102,	что	
соответствует	 фоновым	 значениям	 (табл.1),	 тог-
да	как	при	начале	мониторинга	КОЕ	только	гри-
бов	было	>104,	актиномицетов	и	других	бактерий	
>106	и	на	значительно	большей	высоте.	В	услови-
ях	невысокого	уровня	микробной	контаминации	
традиционный	 чашечный	 метод	 учета	 оказался	
менее	 чувствителен,	 чем	 биолюминесцентный.	
Только	этим	методом	была	выявлена	более	высо-
кая	численность	микроорганизмов	на	отдельных	
тестовых	участках.

Выводы

Мониторинг	динамики	численности	микроор-
ганизмов,	состава	микробных	ассоциаций	и	сме-
ны	 в	 них	 доминирующих	 форм,	 позволяет	 про-
следить	изменение	влажностного	режима	стено-
писи	и	строительных	материалов	в	процессе	ра-
бот	по	нормализации	микроклимата	памятника.	

Отслеживая	процесс	реколонизации	микроор-
ганизмами	 предварительно	 расчищенных	 участ-
ков	стенописи,	можно	оценить	состояние	тепло-
влажностного	режима	конструкций.

Контроль	уровня	микробной	контаминации	по	
содержанию	внутриклеточного	АТФ	в	пробах	по-
зволяет	сократить	время,	необходимое	для	проведе-
ния	мониторинга,	увеличить	количество	тестируе-
мых	участков.	Он	может	быть	пригоден	для	оценки	
эффективности	мер,	 направленных	на	 защиту	па-
мятников	от	разрушения	микроорганизмами.	
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уДК 582.288: 581.144.1

Васильева А.А., Чекунова Л.Н.

РОСт hormoConis resinae (lindau)  
arx & g. a. de vries И monasCus sP.  
На авИацИОННОМ тОПЛИвЕ И РазЛИчНых 
уГЛЕвОДОРОДах
Аннотация:	 В работе был изучен рост на авиационном топливе и различных углеводородах hormoconis resinae 

(lindau) arx & g. a. de Vries и monascus sp., выделенных из бака самолета. Наиболее активный рост обоих 
видов грибов был отмечен на додекане, слабее на декане и гексадекане, отсутствие роста отмечено на 
гексане и парафине. Тенденция к росту на углеводородах с длинными углеродными цепочками более 
выражена у monascus sp. по сравнению с hormoconis resinae. Впервые показана способность штамма 
monascus sp. расти на авиационном топливе и различных углеводородах. Изучена способность роста 
на авиационном топливе штаммов hormoconis resinae, выделенных с разных субстратов. Показано, 
что штаммы hormoconis resinae, выделенные из бака самолета, развивались гораздо более активно 
по сравнению со штаммами этого же вида, выделенными из природных мест обитания. Анализ рН 
минеральной среды и авиационного топлива при росте hormoconis resinae и monascus sp. показал, что 
кислотность топлива не изменилась в течение 50-ти суток. Кислотность минеральной среды при росте 
monascus sp. незначительно снизилась, а при росте hormoconis resinae увеличилась почти на 2 единицы 
за это же время.

Ключевые	слова:	 микробиологическая деструкция, авиационное топливо, углеводороды, алканы, monascus, 
hormoconis resinae, amorphotheca resinae

Vasilyeva A. A., Chekunova L. N. 

groWth of hormoConis resinae (lindau)  
arx & g. a. de vries and monasCus sP.  
on aviation fuel and different 
hydroCarbons
Summary:	 growth of hormoconis resinae (lindau) arx & g. a. de Vries and monascus sp. on aviation fuel and different 

hydrocarbons was studied. These species were isolated from the plane fuel cell. The most active growth of 
both fungi was on dodecane, less active on decane and hexadecane, the absent of growth was on hexane 
and paraffin. monascus sp. preferred hydrocarbons with longer carbon backbone chains in comparison with 
hormoconis resinae. The capability of strain monascus sp. to grow on aviation fuel and different hydrocarbons 
was discovered for the first time. The capability of hormoconis resinae strains isolated from different substrata 
to grow on aviation fuel was studied too. hormoconis resinae strains isolated from fuel cell developed more 
actively in comparison with hormoconis resinae strains isolated from natural habitat. acid estimation of water 
medium and fuel after the growth of hormoconis resinae and monascus sp. was shown that fuel acidity didn’t 
change during 50 days. Water medium acidity lightly diminished after monascus sp. growth and increased per 
two units after hormoconis resinae growth during 50 days. 

Keywords:	 biodeterioration, microbiological destruction, aviation fuel, hydrocarbons, alkanes, monascus, hormoconis 
resinae, amorphotheca resinae.
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В	 последние	 десятилетия	 в	 связи	 с	 возродив-
шимся	 интересом	 к	 процессам	 микробиологиче-
ского	превращения	углеводородов	обнаружены	ми-
кроорганизмы,	в	том	числе	и	грибы,	деятельность	
которых	 приводит	 к	 деструкции	 нефти	 и	 ряда	 ее	
производных.	В	результате	развития	грибов	проис-
ходит	изменение	качества	нефтепродуктов	и	корро-
зия	 емкостей,	 в	 которых	 они	находятся.	 Большой	
вред	приносит	 также	накопление	 слизей,	 осадков	
и	т.	п.	Это	приводит	к	выходу	из	строя	приборов,	
аппаратуры,	а	также	фильтров	топливной	системы	
самолетов.	 Осадки	 образуются	 со	 значительной	
скоростью	 –	 в	 течение	 1-7	 суток,	 а	 их	механиче-
ское	удаление	приводит	только	к	временному	улуч-
шению	(Андреюк	и	др.,	1980;	Власова	и	др.,	1978;	
Егоров	 и	 др.,	 1979;	 Коваль,	 Сидоренко,	 1989).	 В	
результате	деятельности	грибов	значительно	повы-
шается	кислотность	топлива,	а	также	содержание	в	
нем	смол,	существенно	снижается	рН	водной	фазы.	
Согласно	 некоторым	 данным	 внутренняя	 поверх-
ность	емкостей	для	топлива	в	крыльях	самолетов	
оказывается	поврежденной	коррозией	в	виде	пятен	
почти	на	30%	всего	за	четырехмесячный	срок,	при-
чем	глубина	коррозионных	пятен	достигает	0,3	мм	
(Ильичев	и	др.,	1985).

Нефтепродукты	как	среда	обитания	грибов	ха-
рактеризуются	рядом	особенностей:	1)	они	содер-
жат	большое	количество	сравнительно	доступно-
го	углерода	и	минимальное	–	азота	при	почти	не-
доступном	 пространственном	 его	 расположении	
в	молекуле;	2)	в	них	почти	отсутствует	доступная	
активная	вода.	Это	оказывает	существенное	вли-
яние	на	синтез	de	novo	грибной	клетки	(Коваль,	
Сидоренко,	1989).

Заселение	 нефтепродуктов	 различными	 ми-
кроорганизмами	 представляется	 многофактор-
ным	 процессом.	 Можно	 предположить	 первич-
ное	заражение	при	добыче	нефти,	дальнейшее	–	в	
основном	из	воздуха.	Воздействие	грибов	на	не-
фтепродукты	зависит	от	конкретных	условий	их	
хранения	и	транспортировки	и	полностью	корре-
лирует	с	объемом	емкостей.	Можно	выделить	две	
категории	опасности:
1)	 различные	 типы	 образования	 мицелиальной	

пленки	на	внутренних	поверхностях	труб	не-
фтепродуктов,	 различных	 частей	 нефтяного	
оборудования	и	систем	подачи.	В	данном	слу-
чае	не	наблюдается	изменение	качества	самих	
нефтепродуктов,	 что	 связано	 с	 их	 большой	
подвижностью	и	массой;

2)	 рост	грибов	в	толще	нефтепродуктов,	что	при-
водит	к	ухудшению	их	качества.	Наблюдается	
в	случае	длительного	хранения	в	сравнительно	
небольших	емкостях.

Развитие	 грибов	 при	 поражении	 нефтепро-
дуктов	начинается	в	водной	фазе	или	на	границе	
раздела	водной	и	топливной	фаз	(Андреюк	и	др.,	
1980;	Каневская,	1984;	Коваль,	Сидоренко,	1989;	
Hamme	 et	 al.,	 2003).	Именно	 в	 этом	 слое	 и	 соз-
даются	оптимальные	условия	для	жизнедеятель-
ности	грибов.	Вода	в	нефтепродуктах	может	на-
ходиться	в	разном	состоянии	и	количестве.	В	са-
мих	нефтепродуктах	ее	содержится	минимальное	
количество,	но	при	хранении	и	транспортировке	
вода	накапливается	в	резервуарах,	конденсируясь	
на	 их	 стенках	 или	 попадая	 через	 отверстия	 для	
вентиляции,	кроме	того,	на	дне	резервуаров	соз-
дают	специально	водный	слой,	препятствующий	
утечке	 топлива.	 Считается,	 что	 нефтепродукты,	
не	содержащие	воду,	 грибоустойчивы,	но	доста-
точно	такой	низкой	концентрации,	как	1:10	000	(в	
частях	по	отношению	к	топливу),	чтобы	они	на-
чали	заселяться	микроорганизмами,	в	том	числе	
и	грибами	(Бирштехер,	1957).	Рост	грибов	на	раз-
деле	фаз	наиболее	типичен,	однако	часто	наблю-
дается	еще	и	глубинный	рост,	при	котором	мице-
лий	развивается	не	только	в	толще	жидкости,	но	
и	на	самом	дне	емкости,	под	сравнительно	боль-
шим	слоем	жидкости	(до	20	см	в	модельных	усло-
виях	и	до	нескольких	метров	в	условиях	эксплу-
атации).	 Причем	 рост	 этих	 штаммов	 при	 опре-
деленном	 соотношении	 нефтепродуктов	 и	 воды	
мало	зависит	от	высоты	слоев	смеси,	а	также	воз-
духа	в	надсубстратном	пространстве.	Это	свиде-
тельствует	 о	 большой	 возможности	 мицелиаль-
ных	грибов	выдерживать	жесткие	условия	и	при-
спосабливаться	к	потреблению	необходимых	для	
метаболизма	веществ	(Коваль,	Сидоренко,	1989).

Так	как	свойство	ассимилировать	углеводоро-
ды	нефти	отсутствует	у	некоторых	штаммов,	его	
нельзя	учитывать	как	постоянный	критерий	при	
определении	 видов.	 Однако	 это	 свойство	 мож-
но	 считать	 дополнительной	чертой	 в	 характери-
стике	 физиологических	 особенностей	 не	 толь-
ко	вида,	но	и	рода	в	целом,	так	как	один	штамм	
вида,	не	растущий	на	углеводородах,	не	исключа-
ет	возможности	активного	роста	других	штаммов	
этого	вида.	По	способности	усваивать	различные	
углеводороды	отличаются	даже	близкие	штаммы	
одного	вида,	выделенные	или	полученные	в	оди-
наковых	условиях	(Билай,	Коваль,	1980).

Возможно,	что	заселение	нефтепродуктов	ми-
кроорганизмами	 может	 проходить	 в	 несколько	
стадий.	 Вслед	 за	 углеводородокисляющими	 ми-
кроорганизмами,	 в	 качестве	 вторичной	 инфек-
ции,	развиваются	другие	виды,	которые	растут	за	
счет	 использования	 продуктов	 неполного	 окис-
ления	 углеводородов.	После	 исчерпания	 раство-
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ренного	в	воде	кислорода	идет	развитие	анаэроб-
ных	форм	–	десульфатирующих	бактерий	(Качан	
и	др.,	1978;	Бобкова	и	др.,	1971).

В	естественных	условиях	нефтепродукты	за-
селяются	 ограниченным	 количеством	 видов	
(Андреюк	и	др.,	1980;	Коваль,	Сидоренко,	1989).	
При	исследовании	стойкости	горючего	и	способ-
ности	расти	33	культур	разных	видов	микроорга-
низмов,	 выделенных	из	баков	для	 горючего	ре-
активных	 самолетов,	 установлено,	 что	 размно-
жаться	в	системе	авиационное	горючее	–	водный	
солевой	 раствор	 способны	 только	Pseudomonas 
aeruginosa и	 Hormoconis resinae.	 Некоторые	
виды	 бактерий	 способны	 размножаться	 толь-
ко	в	течение	первых	24	часов,	а	у	других	видов	
только	 1%	 внесенных	 клеток	 не	 терял	 жизне-
способности	 в	 этой	 среде.	 Следовательно,	 сре-
ди	микроорганизмов,	выделяемых	из	дистиллят-
ных	топлив,	обнаруживаются	виды,	использую-
щие	их	как	среду	обитания,	т.	е.	вызывающие	по-
вреждения,	и	потенциальные	виды	в	различной	
степени	 адаптированные	 к	 этой	 среде	 (Коваль,	
Сидоренко,	1989).

В	круговороте	органических	веществ	мицели-
альные	 грибы	имеют	 не	меньшее	 значение,	 чем	
другие	 микроорганизмы.	 Их	 способность	 усва-
ивать	 углеводороды	 нефти,	 возможно,	 не	 всегда	
удается	 исследовать	 в	 лабораторных	 условиях.	
Однако	 для	 сравнения	 способности	 мицелиаль-
ных	грибов	и	бактерий	расти	на	одних	и	тех	же	
углеводородах	можно	сопоставить	такие	данные:	
из	испытанных	30	штаммов	грибов	20	родов	ра-
стущих	 оказалось	 21%,	 а	 из	 70	штаммов	 бакте-
рий	50	родов	–	только	17%	(Билай,	Коваль,	1980).	
Следовательно	способность	усваивать	компонен-
ты	 нефтепродуктов	 свойственна	 мицелиальным	
грибам	по	крайней	мере	не	меньше,	чем	другим	
микроорганизмам.

Рост	на	нефтепродуктах	может	быть	классиче-
ским	примером	проявления	высокой	адаптивной	
способности	 мицелиальных	 грибов.	 Вследствие	
этого	 свойства	 определились	 отдельные	 субэко-
ниши	их	обитания	–	жидкие	нефтепродукты	раз-
ной	 степени	 фракционной	 очистки	 и	 твердые	
(типа	парафинов	и	некоторых	смазок).	Каждой	из	
этих	категорий	субэкониш	свойственны	свои	до-
минирующие	виды	и	определенная	цепь	взаимо-
действий	(Коваль,	Сидоренко,	1989).

Из	топлив	выделено	значительное	количество	
видов	грибов,	однако,	не	все	они	одинаково	при-
частны	к	процессам	деструкции	(Vasilyeva	et	al.,	
2007).	Очевидно,	следует	различать	общую	кон-
таминацию	при	обнаружении	в	 топливах	только	
конидий	грибов,	что	может	быть	следствием	уве-

личения	их	количества	в	воздухе,	 а	 также	непо-
средственное	поражение	топлив,	проявляющееся	
в	наличии	микроколоний.	

Среди	 микроорганизмов,	 непосредственно	
использующих	 углеводороды	 топлив,	 выделены	
различные	 бактерии,	 дрожжи	 и	 мицелиальные	
грибы.	Видовой	 состав	 грибов	 в	 различных	 то-
пливах	 зависит,	 очевидно,	 от	 состава	 топлива	и	
региона.	В	отличие	от	других	субстратов,	содер-
жащих	углеводороды,	нефтепродукты,	в	том	чис-
ле	и	топлива,	подвергаются	воздействию	незна-
чительного	количества	видов	грибов	разных	так-
сонов.	

По	 разным	 литературным	источникам	 не	ме-
нее	 46	 видов	 мицелиальных	 грибов	 выделено	
из	 дизельных	 и	 реактивных	 топлив.	 Самым	 ак-
тивным	 деструктором	 всех	 типов	 топлива	 яв-
ляется Amorphotheca	 resinae.	 Кроме	 этого	 вида	
чаще	остальных	выделяют	представителей	родов	
Fusarium, Trichoderma, Penicillium, Aspergillus.	
Среди	видов	родов	Penicillium	и	Aspergillus	осо-
бенно	 активны	A. niger, A. fumigatus и	P. corylo-
phyllum (Каневская,	 1984;	 Ильина	 и	 др.,1991;	
Картавцева,	 1992;	Gaylarde	 et	 al.,	 1999;	Bento	 et	
al.,	2005). 

В	 отдельную	 группу	 можно	 выделить	 спо-
собные	 расти	 на	 углеводородах	 виды	 целлю-
лозоразрущающих	 грибов	 из	 разных	 таксо-
нов	 –	 Chaetomium (Ascomycetes); Schizophyllum 
commune, Polyporus circinata (Basidiomycetes); 
Peni cillum, Trichoderma, Deratomyces (Deu te ro my-
cetes)	(Билай,	Коваль,	1980).	Таким	образом,	спо-
собностью	 усваивать	 углеводороды	 нефти	 обла-
дают	те	виды,	которые	в	естественных	условиях	
обитания	 разлагают	 и	 ассимилируют	 различные	
сложные	углеводороды.

Среди	 грибов,	 повреждающих	 нефтепродук-
ты,	наиболее	известен	гриб	Amorphotheca resinae.	
В	 научно-технической	 и	 научно-популярной	 ли-
тературе	 за	 этим	 грибом	прочно	укрепилось	на-
звание	 “керосиновый”,	 которое	 он	 получил	 за	
способность	расти	на	бензине,	керосине	и	другом	
горючем.	 Сначала	 его	 называли	 “креозотовый”,	
поскольку	его	обычно	обнаруживали	на	повреж-
денной	 древесине,	 пропитанной	 креозотом,	 а	
вред,	причиняемый	им,	считали	не	слишком	ощу-
тимым.	Когда	же	было	установлено,	что	этот	гриб	
вызывает	деструкцию	авиационного	топлива,	на-
чалось	его	всестороннее	изучение.	За	способность	
преимущественно	расти	на	керосиновых	фракци-
ях	нефти	он	был	переименован	в	“керосиновый”.	
Особенно	большой	интерес	вызвали	сообщения	о	
деструкции	им	бензинов	в	топливных	баках	реак-
тивных	самолетов.	Английские	ученые	предполо-
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жили,	что	он	стал	причиной	ряда	авиакатастроф	
(Андреюк	и	др.,	1980;	Коваль,	Сидоренко,	1989).

Особенно	ощутимо	поражение	грибом	топли-
ва	в	тропиках.	Он	обнаружен	в	78%	проб	авиато-
плива	 в	Австралии,	 в	 большом	количестве	проб	
топлив	 в	 Бразилии,	 в	 80%	 проб	 в	 Калифорнии.	
Есть	сообщения	об	обнаружении	гриба	в	топли-
ве	из	ряда	стран	–	Англии,	Дании,	Индии,	Сирии,	
Нигерии,	Японии,	Новой	Зеландии,	Кубы	и	т.	д.	
Очевидно,	 гриб	 распространен	 по	 всему	 земно-
му	шару,	чему	может	способствовать	расширение	
авиалиний	(Коваль,	Сидоренко,	1989).

Ранее	полагали,	что	33%	всех	штаммов A. resi-
nae,	 выделенных	 из	 почвы,	 могут	 разлагать	 то-
пливо.	Однако	позднее	стало	известно,	что	лишь	
5%	всех	штаммов	не	могут	использовать	углево-
дороды	нефти.	Кроме	того,	выделенные	из	почвы	
штаммы	A. resinae обладают	почти	такой	же	спо-
собностью	и	активностью	разлагать	бензин,	как	и	
штаммы,	выделенные	из	топливных	баков	само-
летов	(Parbery,	1971).	Более	60	штаммов	отлича-
ются	способностью	расти	на	веществах,	включа-
ющих	целлюлозу,	растительные	масла,	воска,	хи-
тин	и	др.	Однако	можно	утверждать,	что	A. resinae 
лучше	растет	на	производных	нефти,	 предпочи-
тая	бензин	и	керосин,	чем	отличается	от	осталь-
ных	 грибов,	 способных	в	 той	или	иной	степени	
усваивать	углеводороды.	

A. resinae	может	развиваться	в	топливных	ре-
зервуарах	при	сравнительно	ограниченном	досту-
пе	воздуха	на	границе	раздела	топливной	фазы	и	
водной	подушки	даже	при	 значительной	толщи-
не	 топливного	 слоя	 (Андреюк	и	 др.,	 1980).	При	
этом	наблюдается	распространение	мицелия	как	
в	углеводородном,	так	и	в	водном	слое.	Есть	дан-
ные,	что	A. resinae сохраняет	жизнеспособность	в	
обезвоженных	топливах	значительно	дольше,	чем	
ряд	других	микроорганизмов.	Конидии	A. resinae 
не	 теряют	 жизнеспособности	 при	 долговремен-
ном	пребывании	в	обезвоженном	керосине,	но	не	
прорастают	в	нем	при	таких	условиях,	а	в	услови-
ях	высокой	влажности	они	способны	прорастать	
и	в	его	парах.	Способность	A. resinae долго	сохра-
няться	 в	 топливах	 создает	 реальную	 опасность	
его	развития	в	емкостях	с	топливами,	загрязнен-
ными	водой	(Егоров	и	др.,	1979).

В	природе	гриб	обитает	в	различных	геобио-
ценозах	и	известен	как	компонент	почвенной	ми-
кобиоты	 (Синадский,	 1969).	 Содержание	 кони-
дий	 гриба	 в	 воздухе	 не	 постоянно	 и	 колеблет-
ся	в	зависимости	от	сезона	года.	Интересно,	что	
гриб	выделен	из	оперенья	цыплят	и	морских	чаек.	
Обитание	его	на	таких	объектах	способствовало	
повышенному	 содержанию	конидий	в	окружаю-

щей	 атмосфере.	 В	 условиях	 этого	 региона	 гриб	
выделяли	 из	 большого	 количества	 проб	 авиаци-
онного	горючего,	светлого	керосина	и	газойля.

Известны	 четыре	 формы	 анаморфы	 А.	 resi-
nae: f. avellaneum, f. resinae, f. albidum, f. sterile. 
Существуют	 и	 промежуточные	 варианты	между	
всеми	формами.	Эти	 вариации,	наряду	 с	физио-
логическими	 различиями	 по	 способности	 усва-
ивать	углеводороды	топлива,	 создают	трудности	
для	 идентификации	 гриба	 до	 формы (Sheridan,	
Troughton,	 1972).	 Из	 топлив	 обычно	 выделяли	
форму A. resinae f. avellaneum,	но	чаще	в	литера-
туре	нет	 ссылок	на	 уточненную	форму,	 и	 обыч-
но	оперируют	понятием	таксона	на	уровне	вида	
(Левкина,	Ребрикова,	1976).	

Для	«керосинового»	гриба характерно	наличие	
двух	анаморф:	конидии	и,	так	называемые,	рамо-
конидии.	 Рамоконидии	 располагаются	 в	 основа-
нии	 конидиальных	 цепочек,	 они	 длиннее	 кони-
дий	 	 и	 могут	 быть	 септированными.	 От	 ра-
моконидий	 отходят	 цепочки	 одноклеточных	 эл-
липсоидальных	 или	 слегка	 вытянутых	 конидий.	
Конидиеносцы	и	рамоконидии	могут	быть	 слег-
ка	 бородавчатыми,	 конидии	 всегда	 гладкие.	 Эти	
признаки	характерны	как	для	формы A. resinae f. 
avellaneum,	так	и	для	A. resinae f. resinae	(Sheridan,	
Troughton,	1972;	Domsch	et	al.,	1980). 

Для	A. resinae f. avellaneum и	A. resinae	f. resi-
nae	 установлена	 корреляция	 между	 формой	 ко-
нидиеносцев,	 цветом	 и	 характером	 колонии.	 У	
штаммов A. resinae	 f. resinae колонии	 темно-
коричневые	 с	 оливково-зеленым	 оттенком,	 рых-
лые,	пушистые,	а	конидиеносцы	метельчато-	или	
древовидноразветвленные.	У	штаммов	A. resinae 
f. avellaneum колонии	 светло-коричневые,	 при	
старении	 с	 оранжевым	оттенком,	 часто	 с	 белым	
краем,	прижатые	и	плотные,	конидиеносцы	пря-
мые,	 простые,	 неразветвленные,	 но	 компактные	
(Левкина,	Ребрикова,	1976).	Для	штаммов	A. resi-
nae f. albidum характерен	белый	цвет	колоний,	у 
A. resinae	f. sterile колонии	пигментированные,	но	
не	спороносящие.	У	некоторых	штаммов	обнару-
жена	половая	стадия	при	размножении	гриба	в	ке-
росине,	но	аскоспоры	прорастают	с	явным	тормо-
жением.	 Обнаружение	 телеоморфы	 именно	 при	
росте	 на	 углеводородах	 значительно	 расширяет	
представления	о	физиологических	особенностях	
грибов	 этого	 таксона,	 а	 также	 роли	и	необходи-
мости	полового	процесса	у	мицелиальных	грибов	
(Коваль,	Сидоренко,	1989).

Amorphotheca resinae	–	название	половой	ста-
дии	 «керосинового»	 гриба.	 Гораздо	 чаще	 в	 ли-
тературе	можно	 встретить	 одно	из	 названий	 его	
несовершенной	 стадии,	 среди	 них	Cladosporium 

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



215Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

А.А. Васильева, Л.Н. Чекунова. Рост Hormoconis resinae (Lindau) Arx & G. A. De Vries и Monascus sp. на авиационном топливе....

resinae, Hormodendrum resinae	 и Hormoconis 
resinae.	 Современное	 название	 анаморфы	
Amorphotheca resinae –	 это Hormoconis resinae	
(Seifert	еt	аl.,	2007).

Для	 благоприятного	 развития	 мицелиальных	
грибов	требуются	соответствующие	условия	сре-
ды:	 определенная	 температура,	 влажность	 и	 ре-
акция	 субстрата.	 Поэтому	 и	 степень	 зарастания	
горючего	грибами	зависит	от	его	стойкости,	тем-
пературы,	 адаптированных	 популяций	 и	 других	
факторов	(Андреюк	и	др.,	1980;	Африкян,	1989).

Вода	–	одна	из	главных	составных	частей	кле-
точного	тела	мицелиальных	грибов.	Питательные	
вещества	 поступают	 в	 клетку	 в	 растворенном	
виде,	поэтому	для	нормального	развития	грибов	
окружающая	 среда	 должна	 содержать	 большой	
процент	воды.	Если	содержание	воды	в	ней	пада-
ет,	то	все	биохимические	реакции	приостанавли-
ваются,	грибы	(их	вегетативные	формы)	отмира-
ют	или	переживают	неблагоприятные	условия	в	
форме	конидий,	чтобы	снова	начать	процессы	об-
мена	 при	 наличии	 соответствующей	 влажности	
(Благник,	Занова,	1965).

Спецификой	 роста	 грибов	 на	 нефтепродук-
тах	 является	 их	 способность	 распространять-
ся	 на	 поверхности,	 т.	 е.	 возможность	 использо-
вать	 при	 этом	 активную	 воду	 из	 воздуха,	 а	 так-
же	 расти	 в	 толще	 нефтепродуктов,	 т.	 е.	 ограни-
чивать	 свои	 потребности	 в	 воде	 за	 счет	 актив-
ной	воды	самих	нефтепродуктов.	Между	тем	для	
обеспечения	 нормального	 метаболизма	 уровень	
воды	в	клетке	должен	быть	не	ниже	80%	(Коваль,	
Сидоренко,	 1989).	 Для	 ряда	 видов	Aspergillus и	
Penicillium,	 вызывающих	 деструкцию	 нефти,	 а	
также	для	Hormoconis resinaе	снижение	активно-
сти	воды	ниже	оптимальной	величины	приводит	
к	 удлинению	 лаг-фазы,	 уменьшению	 скорости	
роста,	 снижению	 общего	 количества	 биомассы.	
В	аэробных	и	анаэробных	условиях	вода	служит	
одним	 из	 основных	 компонентов	 экскреторных	
веществ.	Возможно,	что	в	некоторых	ассоциаци-
ях	 отдельные	 виды	приспосабливаются	 еще	 и	 к	
метаболически	возникающей	воде.	Установлено,	
что	в	топливе,	не	содержащем	воды,	микроорга-
низмы	 не	 развиваются,	 но	 остаются	 жизнеспо-
собными	в	течение	15-25	месяцев	(Власова	и	др.,	
1978;	Егоров	и	др.,	1979).

Транспорт	воды	в	грибную	клетку	–	это	спец-
ифический	 процесс	 в	 условиях	 функционирова-
ния	грибного	организма	в	средах	сложного	угле-
водородного	 состава.	Можно	 проследить	 разли-
чия	в	процессе	обеспечения	водой	конидий	и	ми-
целия,	принципиально	отличающихся	по	морфо-
логии.	 Клеточная	 оболочка	 вегетативных	 и	 ре-

продуктивных	структур	содержит	плотный	хити-
новый	слой,	выполняющий	роль	сорбента,	даже	в	
случае	 контакта	 с	 предельными	и	 непредельны-
ми	углеводородами.	Конидии	мицелиальных	гри-
бов	 покрыты	 слоем	 жирнокислотных	 соедине-
ний,	что	имеет	большое	значение	для	водообмена	
и	возможности	регулировать	его	в	экстремальных	
условиях	обитания	в	среде	с	минимальным	коли-
чеством	активной	воды.	Возможно,	это	и	являет-
ся	причиной	сравнительно	заторможенного	роста	
грибов	в	нефтепродуктах,	поскольку	с	уменьше-
нием	водообмена	между	организмом	и	средой	ин-
тенсивность	 и	 эффективность	метаболизма	 сни-
жаются	(Коваль,	Сидоренко,	1989).

Таким	 образом,	 зависящий	 от	 воды	 метабо-
лизм	 мицелиальных	 грибов	 представляет	 собой	
ключевой	критерий	отбора	и	обусловливает	спец-
ифичность	видового	состава	грибов,	обитающих	
в	нефтепродуктах,	наравне	с	такими	трофически-
ми	факторами,	как	избыток	углеводорода,	лими-
тирование	азота	и	кислорода.

Оптимальная	температура	для	развития	боль-
шинства	 плесневых	 грибов	 лежит	 в	 интервале	
+24-30˚С,	для	грибов	и	бактерий	нефтепродуктов	
эта	цифра	составляет	около	+20˚С	и	выше	(Atlas,	
1975).	При	повышении	или	понижении	темпера-
туры	развитие	замедляется.	Чем	ближе	к	темпе-
ратурному	максимуму	или	минимуму,	тем	более	
скудны	рост	и	развитие	грибов	(малые	колонии,	
несовершенные	 спороносцы,	 слабое	 спорообра-
зование	и	т.п.).	Вегетативные	стадии	мицелиаль-
ных	грибов	более	чувствительны	к	температуре,	
чем	конидии	(Благник,	Занова,	1965).

Особенностью	условий	на	 борту	 сверхзвуко-
вых	самолетов	является	то,	что	топливо	во	время	
полета	нагревается,	а	не	охлаждается	(Каравайко,	
1976).	Есть	данные,	что	штаммы	Н.	resinae	спо-
собны	 развиваться	 в	 топливе	 при	 температуре	
+50˚С.	 При	 микологическом	 анализе	 авиацион-
ного	 топлива,	 используемого	 в	 сверхзвуковой	
авивации,	 из	 топливных	 образцов	 часто	 изоли-
руют	 непигментированные	 штаммы	 Aspergillus 
fumigatus.	 Этот	 гриб	 обладает	 высокой	 рези-
стентностью	 к	 перепадам	 температуры,	 влаж-
ности,	изменениям	рН	среды.	Споры	Aspergillus 
fumigatus	 способны	 выживать	 при	 колебаниях	
температуры	от	-32˚С	до	+60˚С	в	водной	фазе,	а	
в	авиационном	керосине	при	широком	диапазоне	
температур	от	-32˚С	до	+80˚С	(Каневская,	1984;	
Злочевская,	 1987;	 Scott,	 Forsyth,	 1976;	 Thomas,	
Hill,	 1977).	 Термотолерантность	 этих	 штаммов	
является	важным	экологическим	свойством,	по-
зволяющим	 грибу	 сохранять	 жизнеспособность	
в	 экстремальных	 условиях	 и	 развиваться	 после	
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того,	как	они	станут	благоприятными	для	роста.	
Интересно,	 что	 способность	 к	 ассимиляции	 ке-
росина	сочетается	у	Aspergillus fumigatus	с	пол-
ной	 или	 частичной	 утратой	 пигментации.	 Из	
большого	 числа	 штаммов	 этого	 вида,	 хорошо	
растущих	на	индивидуальных	алканах,	высокой	
способностью	 утилизировать	 керосин	 обладали	
лишь	белый	и	бледно-зеленый	штаммы	(Коваль,	
Сидоренко,	1989).

Влияние	 потока	 воздуха	 на	 биоповреждения	
нефтепродуктов	 можно	 рассматривать	 с	 двух	
сторон.	 С	 одной	 стороны,	 наиболее	 благопри-
ятные	 условия	 для	 вегетации	 микроорганизмов,	
как	правило,	создаются	во	время	транспортиров-
ки.	 Заражение	 топлива	 грибами	 осуществляется	
именно	через	воздух.	Но	с	другой	стороны,	тео-
ретически	 установлено	 и	 экспериментально	 до-
казано,	что	поток	воздуха	даже	с	большой	отно-
сительной	 влажностью	 оказывает	 значительное	
осушающее	действие.	Это	создает	выравнивание	
давления	водяных	паров,	и	на	поверхности	содер-
жание	воды	снижается.	В	отсутствие	потока	воз-
духа	равновесное	состояние	влажности	устанав-
ливается	более	медленно	(Благник,	Занова,	1965).	
А	именно	влажность	является	одним	из	решаю-
щих	факторов	при	росте	грибов	в	топливе.

Что	же	касается	наличия	кислорода,	то	в	дис-
тиллятных	 топливах	 он	 обычно	 присутству-
ет	 в	 достаточном	 для	 роста	 грибов	 количестве.	
Однако	даже	при	создании	полностью	бескисло-
родных	условий	топливо	поражается	анаэробны-
ми	бактериями	 (Gaylarde	 et	 al.,	 1999).	Известно,	
что	 н-алканы	 медленно	 используются	 микро-
организмами	 вследствие	 того,	 что	 в	 их	 молеку-
ле	 отсутствует	 кислород.	 Снабжение	 гриба	 кис-
лородом	 происходит	 через	 жидкую	 фазу,	 кото-
рая	вследствие	нерастворимости	н-алканов	в	воде	
покрыта	 их	 слоем.	 В	 результате	 доступ	 кисло-
рода	ограничен	и	рост	идет	медленно	 (Левкина,	
Ребрикова,	1976).

Возможно,	 лимитирующими	 факторами	 раз-
вития	грибов	в	топливе	могут	быть	элементы	ми-
нерального	питания,	 особенно	фосфор,	 который	
содержится	в	количестве	менее	0,000001%	в	то-
пливе.	Также	сильно	на	метаболизм	грибов	вли-
яет	наличие	в	нефтепродуктах	азота,	серы	и	же-
леза.	 Эксперименты	 показали,	 что	 грибы,	 выде-
ленные	из	топлива,	лучше	растут	на	средах	с	до-
бавлением	минеральных	солевых	растворов,	чем	
с	дистиллированной	водой.	Многие	современные	
присадки	 к	 топливу	 содержат	 большое	 количе-
ство	различных	минеральных	компонентов,	поэ-
тому	эти	факторы	уже	не	представляют	для	гри-
бов	проблемы	(Gaylarde	et	al.,	1999).

Доступность	 топлив	микроорганизмам	 связа-
на	с	их	углеводородным	составом.	Нефть	и	про-
дукты	ее	перегонки	содержат	около	80%	углево-
дородов	 парафинового	 ряда.	 Синтетические	 и	
дизельные	 топлива	 состоят	 в	 значительной	 сте-
пени	 из	 н-алканов	 (Левкина,	 Ребрикова,	 1976).	
Микробиологический	 и	 химический	 анализ	 то-
плив	 в	 хранилищах	 показал,	 что	 разрушению	
подвергаются	 в	 основном	 н-алканы	 (Каравайко,	
1976).	Сообщается,	что	Hormoconis resinae	хоро-
шо	развивается	на	компонентах	авиационного	то-
плива:	жидких	и	твердых	н-алканах	и	н-алкенах.	
Окисление	 н-алканов	 проходит	 через	 спирты,	
альдегиды	 и	 кислоты.	 У	 мицелиальных	 грибов	
механизмы	окисления	схожи	с	таковыми	у	бакте-
рий	и	дрожжей	(Walker	et	al.,	1973).

Способность	 Н.	 resinae	 утилизировать	
н-алканы	 была	 протестирована	 на	 ряде	 углево-
дородов,	начиная	от	н-гексана	и	до	н-октадекана.	
Микромицеты,	 в	 частности	 Hormoconis resinae,	
лучше	 растут	 на	 углеводородах	 с	 более	 длин-
ными	 углеродными	 цепочками,	 (Walker	 et	 al.,	
1973;	Siporin,	Cooney,	 1975;	Teh,	 1975;	Левкина,	
Ребрикова,	1976;	Hamme	et	al.,	2003).	

Было	 показано,	 что	 грибы	 не	 способны	 ис-
пользовать	 в	 процессах	 метаболизма	 н-гексан,	
н-гептан	 и	 н-октан.	 Все	 эти	 углеводороды,	 осо-
бенно	н-гексан,	оказали	ингибирующее	действие	
на	развитие	спор	и	рост	мицелия	(Teh,	1975).	Хотя	
гексан	не	поддерживает	роста	мицелиальных	гри-
бов,	 экстракты	 грибных	 клеток	 окисляют	 гек-
сан,	гексанол	и	гексаналь	(Walker,	1973).	Однако	
все	углеводороды	от	н-нонана	и	до	н-октадекана	
были	 использованы	 Н.	 resinae	 (Teh,	 Lee,	 1973;	
Hamme	et	al.,	2003).	

Начиная	 с	 С14Н30	 накопление	 биомассы	 уве-
личивается	 в	 2-4	 раза,	 а	 углеводороды	 с	 боль-
шим	 количеством	 атомов	 углерода,	 такие	 как	
С16Н34	 и	 С17Н38	 уже	 хорошо	 используются	 все-
ми	 штаммами	 гриба.	 Интересно	 отметить,	 что	
С16Н34	 и	 С17Н38,	 используемые	 грибом	 наилуч-
шим	 образом,	 являются	 основой	 высококаче-
ственных	дизельных	топлив.	Смесь	н-алканов	с	
числом	атомов	углерода	24-35	хорошо	использу-
ется	грибом,	но	не	лучше,	чем	С17Н38	(Левкина,	
Ребрикова,	 1976).	 При	 выращивании	 штаммов	
Н.	resinae	на	средах	с	глюкозой	и	гексадеканом	
наиболее	 благоприятный	 рост	 наблюдается	 на	
гексадекане	 (Siporin,	 Cooney,	 1976).	 Клетки	 Н.	
resinae растут	не	только	на	додекане	и	гексаде-
кане,	 но	 и	 на	 их	 первичных	 спиртах	 и	 на	 про-
изводных	 кислот.	 Гомологичные	 альдегиды	 не	
поддерживают	роста,	но	окисляются	препарата-
ми	из	клеток	(Walker	et	al.,	1973).
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По	 последним	 исследованиям	 известно,	 что	
гриб	 Aspergillus fumigatus,	 выделенный	 из	 ди-
зельного	топлива	и	вызывающий	его	поражение,	
окисляет	преимущественно	углеводороды	с	дли-
ной	углеродной	цепи	С11-С13.	В	результате	мета-
болических	процессов	содержание	С11,	С12	и	С13	в	
топливе	уменьшилось	на	47,7;	37,5	и	51%,	соот-
ветственно	(Bento	et	al.,	2005).

Практически	 недоступны	 для	 микроорганиз-
мов	 изооктан,	 диизобутилен,	 циклогексен	 и	 то-
луол.	 Крайне	 слабый	 рост	 отдельных	 штаммов	
наблюдали	на	средах	с	изопропилбензолом,	три-
изопропилбензолом,	 декалином,	 тетралином,	
α-метилнафталином	 и	 этилбензолом.	 Хороший	
рост	ряда	микроорганизмов	обеспечивает	только	
додецилбензол.	Наибольшее	ингибирующее	дей-
ствие	 оказывают	 диизобутилен,	 циклогексен	 и	
α-метилнафталин	(Егоров	и	др.,	1979).

Изоалканы,	 циклоалканы	 и	 ароматические	
компоненты	 авиационного	 топлива	 не	 поддер-
живают	 рост	 гриба.	 Наиболее	 интенсивный	
рост	 наблюдается	 на	 алканах	 с	 нечетным	 чис-
лом	 атомов	 в	 углеродной	 цепочке.	 В	 процессе	
роста	Н.	resinae	отмечено	снижение	рН	среды	за	
счет	накопления	в	топливе	экстрацеллюларных	
продуктов	метаболизма.	Установлено,	что	окис-
ление	н-алканов	грибами	и	бактериями	идет	по	
пути	образования	спиртов,	альдегидов	и	органи-
ческих	кислот	(жирные	кислоты	и	кислоты	три-
карбонового	цикла).	Значительно	большее	коли-
чество	 кислот	 образуется	 при	 росте	Н.	 resinae 
на	авиационном	керосине,	чем	на	его	компонен-
тах.	При	развитии	гриба	на	керосине	в	среде	на-
капливаются	цис-аконитовая,	α-кетоглутаровая,	
изолимонная	и	лимонная	кислоты,	а	при	росте	
на	 алканах	 только	 две	 последних	 (Каневская,	
1984).

Для	 защиты	 топлив	 от	 микробиологическо-
го	 поражения	 существуют	 физические,	 меха-
нические	 и	 химические	 методы	 борьбы.	 Перед	
применением	 любого	 метода	 необходимо	 пред-
варительно	 производить	 регулярный	 микро-
биологический	 контроль	 (Бобкова	 и	 др.,	 1971).	
Механический	 способ	 борьбы	 с	 микробиоло-
гической	 инфекцией	 состоит	 в	 пропускании	
топлива	 через	 бактериальный	 фильтр.	 Самым	
распространенным	 способом	 защиты	 топлив	
от	 микробиологического	 поражения	 является	
введение	 в	 нефтепродукты	 специальных	 анти-
микробных	присадок.	Несмотря	на	 постоянную	
разработку	новых	биоцидных	присадок,	как	пра-
вило,	они	используются	лишь	в	случаях	обнару-
жения	 биологических	 загрязнений	 топливных	
систем	самолетов.	Однако	не	всегда	это	делается	

своевременно,	что	может	приводить	к	некоторым	
неблагоприятным	последствиям,	таким	как	засо-
рение	фильтров	 и	 ранний	 выход	 из	 строя	 авиа-
ционной	техники.	Поэтому	очень	важно	обнару-
жение	 присутствия	микроорганизмов	 в	 топливе	
именно	 на	 ранней	 стадии	 их	 развития,	 которое	
возможно	 осуществить	 с	 помощью	 экспресс-
методов	 определения	 биозасорения	 топлива.	
Разработка	таких	методов	является	одной	из	наи-
более	актуальных	тем	в	проблеме	биоповрежде-
ний	авиационного	топлива.	

Мы	выделили	из	образцов	пораженного	авиа-
ционного	 топлива	 14	 видов	 микромицетов,	 по-
ловина	 из	 которых	 оказалась	 способной	 окис-
лять	 углеводороды	 нефти.	 Доминирующими	
в	 количественном	 отношении	 оказались	 два	
вида:	Hormoconis resinae	 (Lindau)	Arx	 &	 G.	A.	
De	Vries	 и	Monascus sp.,	 эти	 виды	 проявили	 и	
наибольшую	 активность	 при	 инокуляции	 сте-
рильного	топлива.	Широко	известный	в	литера-
туре	 вид	Hormoconis resinae	 выделен	 изо	 всех	
изучаемых	 образцов	 пораженного	 топлива,	 из	
хранилищ	 и	 бака	 самолета.	 Вид	 Monascus sp.	
выделен	 из	 фильтрационной	 системы	 самоле-
та,	 совершавшего	 регулярные	 рейсы	 в	 Китай.	
К	 роду	 Monascus	 данный	 штамм	 был	 отнесен	
по	 наличию	 характерных	 для	 данного	 рода	
клейстотециев.	 Однако	 помимо	 половой	 ста-
дии	 у	 штамма	 наблюдается	 активное	 развитие	
конидиального	 спороношения	 двух	 типов:	 по	
типу Basipetospora	и	по	типу	Phialophora.	Если	
Basipetospora	отмечена	в	литературе	как	анамор-
фа	рода	Monascus, то	конидиальное	спороноше-
ние	 по	 типу Phialophora отмечено	 нами	 впер-
вые.	 Кроме	 того,	 исходя	 из	 морфологического	
строения	клейстотециев	штамм	Monascus sp.	не	
имеет	 достаточного	 сходства	 с	 большинством	
известных	 видов	 для	 определения	 его	 видовой	
принадлежности.	 Данный	 вопрос	 остается	 от-
крытым	 и	 требует	 дальнейших	 исследований.	
Также	в	литературе	ничего	неизвестно	о	способ-
ности	видов	рода	Monascus	усваивать	углеводо-
роды	нефтепродуктов,	в	том	числе	авиационно-
го	топлива.	В	своих	прошлых	исследованиях	мы	
подтвердили,	что	выделенный	штамм	Monascus 
sp. способен	расти,	используя	углеводороды	ави-
ационного	топлива	(Васильева,	Чекунова,	2008).	
Это,	в	свою	очередь,	доказывает	факт,	что	в	ходе	
адаптационных	 процессов	 в	 топливе	 могут	 по-
являться	новые	виды,	ранее	в	нем	не	встречае-
мые.	 В	 плане	 изучения	 особенностей	 микро-
мицетов,	повреждающих	авиационное	топливо,	
Hormoconis resinae	и	Monascus sр.,	несомненно,	
представляют	большой	интерес.	
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В	связи	с	этим	целью	нашей	работы	было	из-
учение	штаммов	Hormoconis resinae	и	Monascus 
sp.,	растущих	на	авиационном	топливе.	Для	этого	
нами	были	поставлены	следующие	задачи:

•	 сравнить	 способность	 к	 росту	 на	 топливе	
штаммов	Hormoconis resinae, выделенных	
из	разных	мест	обитания

•	 исследовать	 рост	 Hormoconis resinae	 и	
Monascus sp. на	различных	углеводородах

•	 проанализировать	изменения	рН	топлива	и	
минеральной	 среды	при	росте	Hormoconis 
resinae	и	Monascus sp.

Материалы и методы

Изучение способности роста  
на авиационном топливе штаммов 
hormoconis resinae, выделенных 
из разных мест обитания.

Для	 сравнения	 способности	 разных	 штам-
мов	 Hormoconis resinae	 использовать	 углеводо-
роды	 авиационного	 топлива	 были	 взяты	 штам-
мы,	 выделенные	 с	 различных	 субстратов	 и	 из	
разных	 географических	 зон	 (таб.	 1).	 Штаммы	
F-1700,	 F-1701,	 F-1962	 и	 F-1963	 предоставлены	
Всероссийской	 Коллекцией	 Микроорганизмов,	
штаммы	76,79	и	801	Ждановой	Н.	Н.	В	экспери-
менте	использовали	стерильное	топливо	ТС-1.	

Для	 проведения	 опытов	 готовили	 водные	 су-
спензии	спор	грибов	из	культур	после	2-х	недель-
ного	 роста.	 С	 помощью	 камеры	 Горяева	 и	 до-
бавления	 стерильной	 воды	 добивались	 пример-
но	 равной	 концентрации	 спор	 каждого	 штамма	
Hormoconis resinae.	

В	 стерильные	 пробирки	 с	 3	 мл	 топлива,	 до-
бавляли	 3	 мл	 минеральной	 среды	 содержащей	
калий	 азотнокислый	 (0,2-0,4%,	 магний	 серно-
кислый	 (0,04%),	 калий	 фосфорнокислый	 одно-
замещенный	 (0,03%),	 натрий	 фосфорнокислый	
двузамещенный	 (0,07%),	 и	 вносили	 по	 0,3	 мл	
споровой	суспензии	каждого	штамма	в	отдельно-
сти,	 встряхивали.	Для	 контроля	 оставляли	неза-
сеянные	 грибами	 пробирки	 с	 топливом	 и	мине-
ральной	средой.	Пробирки	помещали	на	качалку.	
В	течение	50	суток	осуществляли	контроль	роста	
грибов,	 просматривая	 пробирки	 через	 каждые	 7	
суток.	Характер	роста	оценивали	визуально,	об-
ращая	 внимание	 на	мутность	 раствора,	 наличие	
хлопьевидного	осадка	и	другие	признаки	возмож-
ного	роста.	Признаки	роста	оценивали	в	баллах:

•	 0	баллов	–	нет	роста
•	 1	 балл	 –	 мутный	 раствор,	 очень	 мелкие	

хлопья

•	 2	балла	–	хлопья	средней	величины,	легко	
различимы	визуально

•	 3	балла	–	крупные	хлопья
•	 4	балла	–	небольшие	сгустки
•	 5	баллов	–	крупные	сгустки
После	окончания	эксперимента	(50	суток)	про-

водили	микроскопирование	содержимого	проби-
рок.	

Кроме	того,	по	окончании	эксперимента	про-
водили	 высев	 из	 пробирок	 на	 чашки	 Петри	 со	
средой	Чапека	в	целях	проверки	чистоты	и	иден-
тичности	инокулята.	

Изучение способности роста  
hormoconis resinae и monascus sp. 
на разных углеводородах.

В	 данной	 работе	 были	 использованы	 грибы	
Hormoconis resinae	(Lindau)	Arx	&	G.	A.	De	Vries	
и	 Monascus sp.,	 выделенные	 нами	 ранее	 из	 за-
грязнений	 фильтрационной	 системы	 самолета.	
Готовили	суспензию	спор	каждого	гриба	как	опи-
сано	выше.

В	 эксперименте	 использовали	 предель-
ные	 углеводороды	 с	 длиной	 углеродной	 цепи	
от	 6	 до	 16-ти:	 гексан	 (С6Н14),	 гептан	 (С7Н16),	
октан	 (С8Н18),	 декан	 (С10С22),	 додекан	 (С12Н26),	
гексадекан	 (С16Н34),	 а	 также	 воск	 и	 парафин.	
Использовали	минеральную	среду	такого	же	со-
става,	как	и	в	эксперименте	со	штаммами	Hormo-
conis resinae.

В	каждую	стерильную	пробирку	с	3	мл	мине-
ральной	среды	добавляли	3	мл	соответствующе-
го	жидкого	углеводорода	или	0,3	г	твердого	(воск	
и	парафин),	далее	вносили	по	0,3	мл	споровой	су-
спензии	каждого	гриба	в	отдельности,	встряхива-
ли.	Пробирки	помещали	на	качалку.	Контроль	ро-
ста	грибов	осуществляли	через	5,	10,	15,	20,	25	и	
30	суток.	Характер	роста	оценивали	так,	как	опи-
сано	выше.	

Полученные	 мицелиальные	 сгустки	 отфиль-
тровывали	 через	 бумажные	 фильтры,	 высуши-
вали	в	сушильном	шкафу	и	взвешивали	с	целью	
определения	 биомассы	 обоих	 видов	 на	 разных	
углеводородах.

Изучение изменений рН  
водной и топливной фаз при росте  
hormoconis resinae и monascus sp. 
в топливе

Для	 проведения	 эксперимента	 готовили	 су-
спензию	спор.	В	стерильные	колбы	с	10	мл	топли-
ва,	добавляли	10	мл	минеральной	среды	и	вноси-
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ли	по	0,6	мл	водной	суспензии	спор	каждого	гри-
ба	в	отдельности.	

Колбы	 помещали	 на	 качалку.	 Измерение	 рН	
производили	через	 5,	 10,	 15,	 20,	 25,	 30,	 40	и	 50	
суток.	Измерения	рН	минеральной	среды	произ-
водили	с	помощью	рН-метра,	а	топлива	–	лакму-
совой	бумажки.	Опыт	проводили	в	двух	повтор-
ностях,	итоговые	значения	рН	усредняли.

Результаты и обсуждение

Изучение способности роста  
на авиационном топливе штаммов 
hormoconis resinae, выделенных 
из разных мест обитания

Известно,	что	вид	Hormoconis resinae широко	
распространен	 в	 природе	 и	 является	 компонен-
том	почвенной	биоты.	Штаммы Hormoconis resi-
nae	выделяют	из	почвы,	древесины,	воздуха	и	до-
машней	пыли.	Однако	также	известно,	что	далеко	
не	все	штаммы Hormoconis resinaе,	обитающие	в	
естественных	природных	условиях,	могут	усваи-
вать	 углеводороды	 нефти (Sheridan,	 Troughton,	
1972).	Тем	не	менее,	с	годами	наблюдается	тен-
денция	к	тому,	что	способность	усваивать	угле-
водороды	становится	свойственна	все	большему	
количеству	почвенных	штаммов	Hormoconis resi-
nae.	Согласно	D.	G.	Parbery	(1971),	лишь	5%	всех	
штаммов	 не	 могут	 использовать	 углеводороды	
нефти,	 тогда	 как	 раньше	 эта	 цифра	 была	 равна	
67%.	 Кроме	 того,	 согласно	 тому	 же	 источнику,	
выделенные	из	почвы	штаммы	Н.	resinae 
обладают	почти	такой	же	способностью	и	
активностью	разлагать	углеводороды	неф-
ти,	как	и	штаммы,	выделенные	из	топлив-
ных	 баков	 самолетов.	 В	 нашем	 исследо-
вании	 мы	 решили	 сравнить	 способность	
к	росту	на	топливе	штаммов	Hormoconis 
resinae, выделенных	из	природных	место-
обитаний,	 авиационного	 топлива	 и	 зоны	
аварии	Чернобыльской	АЭС.

Результаты	 почти	 двухмесячного	 вы-
ращивания	 штаммов	 Hormoconis resinae 
представлены	в	таблице	1.

Из	 таблицы	 видно,	 что	 наиболее	 ак-
тивный	 рост	 на	 топливе	 был	 отмечен	
для	 штамма	 Hormoconis resinae (Т-1), 
выделенного	 нами	 ранее	 из	 загрязнений	
фильтрационной	 системы	 самолета.	Уже	
через	неделю	роста	наблюдали	образова-
ние	довольно	крупных	хлопьев,	а	по	про-
шествии	3	недель	в	водном	слое	образо-
вывались	 мицелиальные	 сгустки.	 Также	

довольно	 активный	 рост	 наблюдали	 у	 штамма	
F-1962,	выделенного	из	авиационного	топлива	в	
Батуми.	Первые	признаки	роста	появились	уже	
через	 неделю,	 сгустки	 образовывались	 меньше	
чем	 через	месяц.	Кроме	 того,	микроскопирова-
ние	содержимого	пробирок	по	окончании	экспе-
римента	показало,	что	образовавшиеся	мицели-
альные	сгустки	(у	штаммов	Т-1	и	F-1962)	состоят	
из	ветвящегося	мицелия	и	обильных	спороноше-
ний,	 характерных	 для	Hormoconis resinae.	 Для	
остальных	 штаммов	 отмечены	 более	 слабые	
признаки	роста	по	сравнению	с	выделенными	из	
топлива	штаммами	Hormoconis resinae,	а	для	не-
которых	отмечено	полное	отсутствие	роста.

	 Ранее	 мы	 предположили,	 что	 виды,	 слабо	
растущие	 на	 топливе,	 способны	 расти	 некото-
рое	время	без	источника	углерода	 за	 счет	мине-
ральной	 среды.	 Действительно,	 в	 пробирках	 с	
минеральной	 средой	 и	 суспензией	 спор	 некото-
рых	 видов	 грибов	 наблюдали	 образование	 не-
больших	 хлопьев.	 В	 нашей	 предыдущей	 работе	
такие	 виды	были	 отнесены	к	 группе	 случайных	
видов,	т.	е.	не	способных	развиваться	в	топливе	за	
счет	углеводородов	нефти.	К	группе	грибов,	спо-
собных	к	росту	на	топливе,	мы	отнесли	лишь	те	
виды,	у	которых	постоянно	наблюдали	заметный	
прирост	биомассы,	а	по	прошествии	месяца	экс-
перимента	 образование	 мицелиальных	 сгустков	
(Vasilyeva	e.	a.,	2007).	В	данном	исследовании	у	
штаммов	F-1700	и	F-1963	в	первые	дни	экспери-
мента	наблюдали	помутнение	водного	слоя	в	про-
бирках	 и	 образование	 очень	 мелких	 хлопьев.	 В	

Таблица 1
Рост штаммов Hormoconis resinae на авиационном 

топливе, баллы

№ 
штамма

Субстрат и место 
выделения

Время роста, сутки
7 14 21 28 35 42 50

76 Помещение	4-ого	блока	
ЧАЭС,	90000мР/час

0 0 0 0 1 2 3

79 Помещение	4-ого	блока	
ЧАЭС,	10000мР/час

0 0 0 0 0 0 0

801 Почва,	пос.	
Константиновка,	
Донецкая	область

0 0 0 0 0 1 1

F-1700 Почва,	СССР 1 1 1 1 1 1 1
F-1701 Древесина,	СССР 0 1 1 2 2 2 2
F-1962 Горючее,	Батуми 1 3 3 4 4 5 5
F-1963 Воздух,	Аджария,	Чаква 1 1 1 1 1 1 1
T-1	 Бак	самолета,	Москва 2 3 4 5 5 5 5
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ходе	эксперимента	ситуация	не	менялась,	приро-
ста	биомассы	не	наблюдали.	Микроскопирование	
содержимого	пробирок	 в	 конце	опыта	показало,	
что	 образовавшиеся	мелкие	 хлопья	 не	 содержат	
обильных	спороношений,	как	в	случае	штаммов	
Т-1	 и	 F-1962.	Среди	мицелия	 было	найдено	 до-
вольно	 большое	 количество	 хламидоспор,	 что	
свидетельствует	 о	 процессах	 перенесения	 гри-
бами	неблагоприятных	условий.	Основываясь	на	
выводах	 предыдущей	 работы	 можно	 предполо-
жить,	что	штаммы	F-1700	и	F-1963,	выделенные	
из	почвы	и	воздуха	не	обладают	способностью	к	
росту	за	счет	углеводородов	авиационного	топли-
ва.	

Штамм	801,	 выделенный	из	почвы	Донецкой	
области,	 также	 не	 обладает	 способностью	 к	 ро-
сту	 на	 топливе.	 Для	 этого	 штамма	 не	 отмечено	
признаков	роста	в	течение	первого	месяца,	лишь	
слабое	помутнение	водного	слоя	и	очень	мелкие	
хлопья	 на	 42	 сутки	 роста.	 Микроскопирование	
содержимого	пробирок	показало	наличие	внесен-
ного	 спорового	 материала,	 обрывков	 мицелия	 и	
образовавшихся	хламидоспор.

Что	 же	 касается	штамма	 F-1701,	 выделенно-
го	с	древесины,	несмотря	на	слабые	признаки	ро-
ста	по	сравнению	с	активными	штаммами	Т-1	и	
F-1962,	 на	 протяжении	 всего	 эксперимента	 на-
блюдали	небольшой	прирост	биомассы	различи-
мый	 визуально.	 При	 микроскопировании	 содер-
жимого	 пробирок	 были	 найдены	 хорошо	 разви-
тые	конидиеносцы	с	конидиями	и	рамоконидия-
ми,	характерными	для	Hormoconis resinae.	Таким	
образом,	 штамм	 F-1701	 обладает	 способностью	
окислять	углеводороды	авиационного	топлива,	т.	
е.	развиваться	за	их	счет.	

Штаммы	 76	 и	 79	 выделенные	 с	 бетонных	
стен	 4	 блока	Чернобыльской	АЭС	не	 проявили	
практически	 никаких	 признаков	 роста	 на	 про-
тяжении	 первого	 месяца	 эксперимента.	 Но	 на	
35	сутки	в	пробирке	со	штаммом	76	проявились	
очень	маленькие	хлопья	и	небольшое	помутне-
ние	 водного	 слоя.	 В	 течение	 2-х	 недель	 в	 про-
бирках	 со	 штаммом	 76	 образовались	 хлопья,	
хорошо	 различимые	 визуально.	 Однако	 микро-
скопирование	 содержимого	 пробирок	 со	штам-
мом	 76	 показало	 отсутствие	 хорошо	 развитых	
конидиеносцев	с	конидиями.	Хлопья	содержали	
небольшое	 количество	 мицелия	 и	 множество	
хламидоспор.	Возможно,	это	связано	с	длитель-
ной	лаг-фазой	гриба	при	переходе	к	покоящимся	
структурам,	т.	е.	переживанию	неблагоприятных	
условий.	Таким	образом,	штамм	76	не	способен	
развиваться	за	счет	углеводородов	авиационного	
топлива.	

В	 пробирках	 со	 штаммом	 79	 было	 отмечено	
лишь	присутствие	вносимого	в	начале	опыта	спо-
рового	 материала.	 Штаммы	 Hormoconis resinae,	
обитающие	 в	 зоне	 аварии	 Чернобыльской	 АЭС	
обладают	 целым	 рядом	 особенностей,	 отличаю-
щих	их	от	штаммов	этого	же	вида,	выделенных	из	
других	районов	(Tugai	e.	a.,	2007).	Можно	предпо-
ложить	два	варианта	объяснения	отсутствия	спо-
собности	штаммов	76	и	79	усваивать	углеводоро-
ды	топлива.	В	первом	случае	штаммы	Hormoconis 
resinae	 могли	 изначально	 не	 обладать	 способно-
стью	окислять	углеводороды	нефтепродуктов,	как	
это	характерно	для	некоторых	почвенных	видов	в	
нашем	эксперименте.	Во	втором,	в	ходе	мутацион-
ных	процессов	под	воздействием	радиоактивного	
излучения	грибы	могли	утратить	способность	ис-
пользовать	 нефтяные	 углеводороды.	 Например,	
это	могло	произойти	при	возникновении	мутаций	
в	 генах,	ответственных	за	синтез	ферментов,	не-
обходимых	 для	 расщепления	 длинных	 углеводо-
родов	до	более	простых	соединений.	

По	прошествии	 эксперимента	из	 всех	проби-
рок	был	сделан	высев	на	среду	Чапека	для	про-
верки	 идентичности	 инокулята.	 Проверка	 пока-
зала	 отсутствие	 какого-либо	 заражения,	 т.е.	 на	
чашках	Петри	со	средой	Чапека	выросли	только	
штаммы	Hormoconis resinae.

Рост hormoconis resinae и monascus sp. 
на различных углеводородах

Авиационное	реактивное	топливо,	часто	пора-
жаемое	 микроорганизмами,	 в	 значительной	 сте-
пени	состоит	из	предельных	н-алканов	(Левкина,	
Ребрикова,	1976).

Мы	 изучали	 способность	 роста	 Hormoconis 
resinae	 и	 Monascus sp.	 на	 различных	 жидких	
н-алканах,	среди	них	гексан,	гептан,	октан,	декан,	
додекан,	гексадекан,	а	также	на	твердом	парафи-
не	и	воске,	в	состав	которых	входят	углеводороды.	

Рост	 обоих	 грибов	 наблюдали	 на	 всех	 жид-
ких	углеводородах,	кроме	гексана	(Таблица	2–4).	
Согласно	 литературным	данным,	 гексан	 не	 под-
держивает	 роста	 микромицетов,	 а	 в	 некото-
рых	 случаях	 оказывает	 ингибирующее	 действие	
на	 развитие	 спор	 и	 мицелия	 (Walker,	 1973;	Teh,	
1975).	Наше	исследование	подтвердило	эти	дан-
ные.	

Результаты	изучения	роста	Hormoconis resinae	
и	Monascus sp.	на	жидких	углеводородах	от	гепта-
на	до	гексадекана	представлены	на	рис1.	

По	литературным	источникам	гептан	и	октан	
оказывают	 слабое	 ингибирующее	 действие	 на	
рост	Н.	 resinae (Teh,	 1976).	В	нашем	 случае	мы	
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наблюдали	 довольно	 слабый	 рост	 Н.	 resinae	 на	
гептане	через	15	суток,	а	на	октане	уже	через	5	су-
ток,	 с	 последующим	увеличением	биомассы.	То	
же	самое	наблюдали	и	у	Monascus sp. при	росте	
на	этих	углеводородах.	

Наилучшие	 показатели	 роста	 отмечены	 для	
углеводородов	 с	 более	 длинными	 углеродны-
ми	 цепочками.	 Это	 подтверждают	 и	 много-
численные	 литературные	 данные	 (Walker	 et	 al.,	
1973;	Siporin,	Cooney,	1975;	Teh,	1975;	Левкина,	
Ребрикова,	 1976;	 Hamme	 et	 al.,	 2003).	 Уже	 на	
5-сутки	у	обоих	грибов	наблюдали	образование	
сгустков	в	минеральной	среде	при	росте	на	де-
кане,	додекане	и	гексадекане,	а	по	прошествию	
еще	нескольких	суток,	биомасса	занимала	почти	
весь	объем	водного	слоя.	Самый	активный	рост	
Hormoconis resinae	и	Monascus sp. был	отмечен	
на	 додекане	 и	 визуально,	 и	 по	 значениям	 био-
массы.	

На	парафине	признаков	роста	не	наблюдали	ни	
у	Hormoconis resinae,	ни	у	Monascus sp. На	воске	
был	отмечен	крайне	слабый	рост	Hormoconis resi-
nae	на	20-е	сутки	и	Monascus sp. на	10-е	сутки.	

Если	о	способности	Н.	resinae	усваивать	угле-
водороды	нефти	известно	очень	давно,	то	литера-
турных	данных	о	росте	Monascus sp. на	углеводо-
родах	найдено	не	было.	Наши	исследования	пока-
зали,	что	выделенный	нами	штамм	Monascus sp. 
способен	 использовать	 углеводороды	 нефтепро-
дуктов.	

Что	же	касается	сравнения	роста	Hormoconis 
resinae	 и Monascus sp.,	 то	 в	 целом	 эти	 два	 гри-
ба	схожи	по	способности	усваивать	предельные	
углеводороды.	 Различия	 касаются	 того,	 что	 Н.	
resinae	 растет	более	 активно	на	 гептане,	октане	
и	декане	по	сравнению	с Monascus sp..	Напротив,	
Monascus sp. показал	 более	 активный	 рост	 на	
гексадекане.	Таким	 образом,	 тенденция	 к	 росту	
на	углеводородах	с	более	длинными	углеродны-
ми	цепочками	более	выражена	у	Monascus sp. по	
сравнению	 с	 Н.	 resinae.	 Кроме	 того,	 если	 у	 Н.	
resinae	 часто	 наблюдается	 небольшая	 лаг-фаза	
при	росте	на	авиационном	топливе	и	углеводоро-
дах	(Билай,	Коваль,	1980),	то	в	случае	Monascus 
sp. отмечен	активный	рост	мицелия	уже	с	первых	
дней	 эксперимента.	 Все	 это	 может	 говорить	 о	
том,	что	штамм Monascus sp.,	выделенный	нами	
из	 образцов	 пораженного	 топлива,	 представля-
ет	 опасность	 для	 возникновения	 биоповрежде-
ний	 авиационных	 топлив,	 содержащих	 в	 соста-
ве	 углеводороды	 с	 длинными	 углеродными	 це-
почками.

Таблица 2
Рост Hormoconis resinae на различных 

углеводородах (в баллах).

Углеводород
Время роста, сутки

5 10 15 20 25 30

Гексан 0 0 0 0 0 0

Гептан 0 0 2 4 4 4

Октан 1 4 5 5 5 5

Декан 2 4 5 5 5 5

Додекан 4 5 5 5 5 5

Гексадекан 4 5 5 5 5 5

Воск 0 0 0 1 1 1

Парафин 0 0 0 0 0 0

Таблица 3
Рост Monascus sp. на различных 

углеводородоах (в баллах)

Углеводород
Время роста, сутки

5 10 15 20 25 30

Гексан 0 0 0 0 0 0

Гептан 0 0 0 3 4 4

Октан 3 4 5 5 5 5

Декан 4 4 5 5 5 5

Додекан 5 5 5 5 5 5

Гексадекан 5 5 5 5 5 5

Воск 0 1 1 1 1 1

Парафин 0 0 0 0 0 0

Таблица 4
Накопление биомассы Н. resinae 

и Monascus sp. через 30 суток, 
г/100 мл минеральной среды

Название 
углеводорода

Hormoconis 
resinae

Monascus sp.

Воск - -

Парафин - -

Гексан - -

Гептан 0,	100 0,	017

Октан 0,	250 0,	200

Декан 0,	316 0,	300

Додекан 0,	350 0,	350

Гексадекан 0,	265 0,	333
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Изучение изменений рН водной  
и топливной фаз при росте  
hormoconis resinae и monascus sp. в топливе

В	результате	роста	микромицетов	существен-
но	снижается	рН	водной	фазы	и	топлива	за	счет	
выделения	 грибами	 кислот	 и	 других	 продуктов	
метаболизма.	 Увеличение	 кислотности	 водной	
среды	 ведет	 к	 усилению	 коррозии	 топливных	
баков	 (Билай,	 Коваль,	 1980;	 Каневская,	 1984;	
Ильичев	и	др.,	1985).	

Согласно	литературным	данным	оптимальная	
зона	начальных	значений	рН	для	Hormoconis resi-
nae	находится	в	пределах	5,0-7,0,	но	гриб	может	
расти	на	средах	с	углеводородами	при	рН	3,0-8,0	
(Билай,	Коваль,	1980).	В	нашем	исследовании	ис-
ходное	значение	рН	минеральной	среды	состави-
ло	7,67,	а	рН	топлива	примерно	5.	

	В	нашем	случае	значение	рН	самого	топлива	
не	изменялось	на	протяжении	всего	эксперимен-
та	и	составляло	примерно	5	при	росте	каждого	из	
грибов.	В	отличие	от	топливной	фазы	кислотность	
водной	фазы	изменялась	с	течением	времени.	

В	 исследовании	 Л.	 М.	 Левкиной	 и	 Н.	 Л.	
Ребриковой	 (1976)	 при	 выращивании	 разных	
штаммов	 Hormoconis resinae	 на	 углеводородах	
через	8-17	суток	наблюдали	снижение	рН	культу-
ральной	жидкости	до	4,5.	После	падения	кислот-
ности	к	20-м	суткам	культивирования	наблюдали	
возрастание	рН	до	5,5.	Это	явление	авторы	объ-
яснили	дальнейшими	преобразованиями	кислот	в	
процессе	жизнедеятельности	гриба.	

В	нашихо	исследованиях	на	протяжении	пер-
вых	 25-ти	 суток	 изменения	 рН	 были	 не	 суще-
ственными,	при	этом	наблюдали	довольно	слабое	
развитие	 мицелия	 в	 водной	 среде	 и	 на	 границе	
раздела	фаз.	Как	уже	говорилось	ранее,	это	свя-
зано	с	лаг-фазой	при	развитии	Hormoconis resinae	
на	 авиационном	 топливе.	 С	 началом	 активного	
развития	мицелия	(после	20-х	суток)	наблюдали	
уже	 существенное	 увеличение	 кислотности	 ми-
неральной	среды.	Однако	в	отличие	от	результа-
тов	 работы	Л.	М.	Левкиной	и	Н.	Л.	Ребриковой	
в	 конце	 эксперимента	 не	 наблюдали	 обратного	
уменьшения	кислотности	водной	среды	в	случае	
Н.	resinae.	Скорее	всего,	это	связано	с	различиями	
в	условиях	эксперимента.	В	отличие	от	указанной	
работы	 в	 наших	 опытах	 с	 целью	 приближения	
условий	эксперимента	к	естественным	мы	не	до-
бавляли	дрожжевой	экстракт	в	минеральную	сре-
ду	для	увеличения	выхода	биомассы.

Значение	 рН	 водной	 среды	 для	 микромице-
тов,	растущих	на	углеводородах,	является	строго	
специфичным	 и	 определяется	 в	 зависимости	 от	

штаммов,	способа	культивирования,	а	также	ком-
понентов	среды	(Билай,	Коваль,	1980).	Некоторые	
штаммы	 Н.	 resinae способны	 подкислять	 мине-
ральную	среду	до	 значений	около	2-3	 (Левкина,	
Ребрикова,	 1976).	 Выделенный	 нами	 штамм	 Н.	
resinae	подкисляет	среду	почти	на	2	единицы	по	
сравнению	 с	 исходным	 значение,	 минимальный	
показатель	рН	составил	5,74	(рис.2).

Развитие	мицелия	Monascus sp.,	как	и	в	пред-
ыдущих	 случаях,	 началось	 раньше	 по	 сравне-
нию	 с	Hormoconis resinae. Однако,	 как	 и	 в	 слу-
чае	с	Hormoconis resinaе,	существенных	измене-
ний	кислотности	водной	среды	в	первые	20	дней	
зафиксировано	не	было.	Только	после	20-х	суток	
роста	нами	было	отмечено	слабое	подщелачива-
ние	минеральной	среды.	Максимальное	значение	
рН	 составило	 7,83,	 однако	 изменения	 оказались	
довольно	 незначительными.	 Несмотря	 на	 бы-
строе	развитие	 за	 счет	углеводородов	авиацион-
ного	топлива	выделенный	нами	штамм	Monascus 
sp. представляет	 опасность	 скорее	 для	фильтра-
ционных	 авиационных	 систем	 за	 счет	 быстрого	
образования	мицелиальных	сгустков,	чем	в	пла-
не	 увеличения	 вероятности	 коррозии	 материа-
лов.	Тем	не	менее,	опыт	ограничивается	времен-
ными	рамками	(50	суток),	и	для	более	точных	вы-
водов	требуется	гораздо	более	длительное	иссле-
дование.

Таким	 образом,	 значение	 рН	 авиационно-
го	 топлива	 не	 изменилось	 при	 росте	 на	 нем	
Hormoconis resinae и	Monascus sp.	в	течение	50-ти	
суток.	 Кислотность	 минеральной	 среды	 при	 ро-
сте	Monascus sp.	незначительно	снизилась,	а	при	
росте	Hormoconis resinae увеличилась	почти	на	2	
единицы	в	течение	50-ти	суток.

Ранее	основная	роль	в	деструкции	авиацион-
ного	 топлива	 приписывалась	 виду	 Hormoconis 
(Cladosporium) resinae. В	 своей	 работе	 мы	 под-
твердили,	 что	 при	 развитии	 Hormoconis resinae 
в	 водно-топливной	 среде	 увеличивается	 кислот-
ность	водного	слоя,	что	может	приводить	к	усиле-
нию	коррозии	металлических	емкостей.	Однако,	
также	 нами	 было	 показано,	 что	 не	 все	штаммы	
Hormoconis resinae способны	окислять	углеводо-
роды	авиационного	топлива,	данное	свойство	от-
носится	к	физиологическим	особенностям	штам-
ма,	 а	не	вида	в	целом.	Кроме	того,	 в	нашем	ис-
следовании	мы	установили,	что	штамм	Monascus 
sp.	способен	окислять	углеводороды	топлива	на-
равне	 с	Hormoconis resinae, а	 по	 некоторым	по-
казателям,	таким	как	короткая	лаг-фаза	при	про-
растании	в	топливе	и	тенденция	к	росту	на	угле-
водородах	с	длинными	углеродными	цепочками,	
даже	 превосходит	 последний.	 Этот	 факт	 свиде-
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тельствует	о	постоянно	идущих	процессах	адап-
тации	грибов	к	субстратам	антропогенного	про-
исхождения,	 в	 том	числе	 к	производным	нефте-
продуктов,	и	важности	постоянного	выделения	и	
изучения	микроорганизмов,	растущих	на	них.
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И.А. Гончарова

ОцЕНКа фуНГИтОКСИчНОСтИ МатЕРИаЛОв 
ПРИ выбОРЕ СРЕДСтв защИты  
От ПЛЕСНЕвОГО ПОРажЕНИЯ
Аннотация:	 Изучено влияние сульфата меди на рост гриба aspergillus niger в условиях глубинного и поверхностного 

культивирования. Показано, что инокуляция среды вегетативным мицелием (пеллеты) вместо спор 
повышает устойчивость гриба к биоцидам. Ионы меди индуцировали синтез культурой пигмента 
меланина, что значительно увеличивало сорбционную способность мицелия. Так как вдыхание 
грибных пропагул (споры, фрагменты мицелия) с высоким содержанием меди или других тяжелых 
металлов  представляет повышенную опасность для здоровья людей, для подавления роста плесневых 
грибов предпочтительно использовать органические биоциды. Биоцидная активность органических 
соединений часто зависит от внешних условий, поэтому антисептики на органической основе 
желательно предварительно тестировать в условиях, близких к эксплуатационным. Описаны экспресс-
методы оценки фунгицидной активности материалов.

Ключевые	слова:	 плесневые грибы, биоциды, экспресс-методы

Gontcharova I.A.

the estimation of fungitoxiCity  
of materials for seleCtion  
of Preservatives against mould attaCK
Summary:	 The influence of copper sulphate on aspergillus niger growth under submerged and surface conditions 

was studied. It was shown that inoculation of medium with vegetative mycelium (pellets) instead conidia 
intensifies the resistance of the fungus to biocides. copper ions induced synthesis of pigment melanin which 
significantly increased sorption ability of mycelium. since inhalation of airborne fungal propagules (spores, 
mycelium fragments) loaded with copper or other heavy metals is especially dangerous for human health, it 
is preferably to use organic biocides for mould growth inhibition.  The biocide activity of organic compounds 
frequently depends on environmental factors therefore such antiseptics have to be tested preliminary for 
fungitoxicity in approximately exploitative conditions. express methods for estimation of fungicide activity of 
materials are described

Keywords:	 mould fungi, biocides, express methods

Биоповреждения	 и	 защита	 от	 них	 являются	
глобальной	 проблемой,	 охватывающей	широкий	
круг	научных	и	практических	задач.	Природные	
органические	 материалы	 служат	 источником	
углеродного	питания	для	многих	живых	организ-

мов,	в	первую	очередь	грибов.	Синтетические	ма-
териалы,	применяемые	в	 строительстве,	 обычно	
более	устойчивы	к	биоповреждению,	чем	природ-
ные,	но	и	они	в	условиях	повышенной	влажности	
способны	служить	источником	питания	для	плес-
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невых	 грибов	 за	 счет	 низкомолекулярных	 доба-
вок:	 пластификаторов,	 наполнителей,	 армирую-
щих	материалов,	катализаторов	полимеризации	и	
пр.	(Кураков	и	др.,	2008).	

Развитию	 микромицетов	 в	 зданиях	 способ-
ствуют	 аварийные	 протечки	 и	 наличие	 капель-
ножидких	конденсатов	влаги.	Интенсивный	рост	
плесневых	 грибов	 в	жилых	помещениях	наблю-
дается	 при	 повышенной	 влажности	 из-за	 неис-
правности	системы	вентиляции.	Одной	из	причин	
развития	 плесневых	 грибов	 является	 сезонное	
промораживание-оттаивание	 железобетонных	
панельных	 стен.	 При	 модернизации	 зданий	 не-
правильный	подбор	оконных	конструкций	из	пла-
стика	и	алюминия	приводит	к	появлению	конден-
сата	по	периметру	оконных	коробок,	что	создает	
условия	для	развития	плесени	(Лихачев,	2005).	

Плесневые	грибы	ухудшают	внешний	вид	по-
раженных	 объектов,	 обесцвечивая	 их	 поверх-
ность	или	образуя	на	них	пятна.	Окрашенные	по-
верхности,	 пораженные	 плесневыми	 грибами,	
вспучиваются,	 осыпаются,	 теряют	 эксплуатаци-
онные	свойства	(Скороходов,	Шестакова.	2004).	

Не	 всегда	 размножение	плесени	 сопровожда-
ется	ее	видимым	ростом,	но	в	любом	случае	по-
раженный	материал	становится	источником	спор,	
представляющих	серьезную	угрозу	для	здоровья	
человека	 (Марфенина,	 2005).	 Люди,	 длительное	
время	 находящиеся	 в	 помещениях,	 колонизиро-
ванных	 грибами,	 подвергаются	 опасности	 раз-
вития	 заболеваний,	 объединенных	 под	 общим	
названием	«синдром	больных	зданий»	(sick	build-
ing	 syndrome)	 (Cooley	 et	 al.,	 1998).	 С	 наличием	
плесневых	 грибов	 в	 воздухе	 могут	 быть	 связа-
ны	различные	формы	заболеваний:	мигрень,	на-
сморк,	 отиты,	 бронхиты,	 бронхиальная	 астма,	
сердечно-сосудистые	нарушения,	микотоксикозы.	
Большинство	грибных	спор	являются	экзогенны-
ми	биологическими	аллергенами.	Иногда,	у	лю-
дей	со	сниженным	иммунитетом	возможны	плес-
невые	поражения	внутренних	органов	(Соболев,	
1999).	В	настоящее	время	показано,	что	возмож-
ностью	 вызывать	 микозы	 обладает	 очень	широ-
кий	круг	микроскопических	грибов	—	несколько	
сотен	видов.	Большинство	видов	микроскопиче-
ских	 грибов,	 известных	 как	 потенциально	 пато-
генные,	 широко	 распространено	 в	 окружающей	
среде,	однако	наибольшую	опасность	представля-
ют	термотолерантные	виды	грибов,	в	первую	оче-
редь	представители	рода	Aspergillus (Марфенина	
и	др.,	2005).

Для	эффективной	борьбы	с	плесневением	ре-
комендуется	целая	система	мероприятий,	включа-
ющая	наряду	с	устранением	причин,	вызвавших	

колонизацию	 пораженного	 объекта,	 применение	
химических	средств	защиты	–	фунгицидов	(анти-
септиков).	Они	должны	сочетать	высокую	эффек-
тивность	в	борьбе	с	агентами	биоповреждений	и	
низкую	токсичность	по	отношению	к	животным	
и	человеку,	быть	 экономичными,	 совместимыми	
с	 другими	 компонентами	 и	 т.д.	 (Бочаров,	 1985).	
Для	обеспечения	длительного	защитного	эффекта	
антисептики	добавляют	в	лакокрасочные	матери-
алы,	которые	при	высыхании	образуют	покрытия	
с	фунгицидными	свойствами.	

На	рынке	Беларуси	представлен	широкий	ас-
сортимент	 различных	 антисептиков,	 пропиток,	
грунтовок	и	красок	с	фунгицидными	свойствами	
отечественных	 и	 зарубежных	 производителей.	
Однако	 работники	 строительных	 организаций	 и	
учреждений	 жилищно-коммунального	 хозяйства	
для	 борьбы	 с	 плесневением	 до	 настоящего	 вре-
мени	наиболее	широко	применяют	сульфат	меди	
(медный	купорос),	хотя	довольно	часто	после	его	
использования	проблема	 только	 усугубляется.	В	
тех	случаях,	когда	причины	повышенной	влажно-
сти	не	были	устранены	за	короткий	период,	рост	
грибов	 на	 обработанных	 поверхностях	 интен-
сифицируется.	 В	 очагах	 плесневого	 поражения	
антисептированных	 медным	 купоросом	 поверх-
ностей	 чаще	 всего	 доминируют	 темноцветные	
гифомицеты	и	грибы	рода	Aspergillus.	

В	условиях	модельных	экспериментов,	прове-
денных	в	Ленинградской	области,	при	внесении	
в	 почву	 высоких	 концентраций	 сульфата	 меди	
также	наблюдалась	стимуляция	развития	 грибов	
рода	 Aspergillus,	 группы	 не	 типичной	 для	 почв	
Северо-Западного	региона.	В структуре	комплек-
са	микромицетов	медьсодержащих	почв	отчетли-
во	доминировали	особо	опасные	для	здоровья	лю-
дей	грибы	A.fumigatus	и	A.flavus,	практически	от-
сутствовавшие	как	в	«естественных	почвах»,	так	
и	в	контроле	модельного	эксперимента	(Лебедева	
и	др.,	1999).	

При	 изучении	 причин	 повышенной	 устойчи-
вости	 аспергиллов	 к	 медному	 купоросу	 в	 каче-
стве	объекта	исследования	использовали	коллек-
ционный	штамм	 гриба	Aspergillus niger, так	 как	
данный	вид	очень	часто	встречается	при	миколо-
гическом	обследовании	квартир.	

В	 экспериментальной	 работе	 при	 изучении	
действия	биоцидов	на	физиолого-биохимические	
свойства	 грибов	 посевным	 материалом	 служат	
обычно	споры.	В	то	же	время	наибольшая	интен-
сивность	колонизации	микромицетами	штукатур-
ки,	краски,	пластиков	и	многих	других	строитель-
ных	материалов	возникает	при	распространении	
вегетативного	мицелия	из	очагов	плесневого	по-
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ражения	 натуральных	 клеев,	 бумажных	 обоев	 и	
других	материалов,	содержащих	легкодоступные	
источники	питания.	

Получение	мицелиальной	биомассы,	не	содер-
жащей	 спорового	 материала,	 обеспечивает	 глу-
бинное	культивирование	грибов.	Для	A.niger	ха-
рактерен	 пеллетный	 рост	 глубинного	 мицелия.	
Пеллеты	 данной	 культуры	 образуются по коа-
гуляционному типу, при котором формирование	
пеллет	происходит	при	любой	концентрации	ко-
нидий	 за	 счет	их	коагуляции	на	ранних	 стадиях	
развития	(Metz,	Kossen,	1977).	

С	целью	изучения	влияния	 сульфата	меди	на	
рост	A.niger	его	культивировали	на	жидкой	и	ага-
ризованной	 среде	Чапека	 с	 различным	содержа-
нием	сульфата	меди,	используя	оба	типа	посевно-
го	материала.	

Присутствие	в	жидкой	среде	ионов	меди	даже	
в	малых	концентрациях,	не	оказывающих	суще-
ственного	 влияния	 на	 выход	 биомассы,	 замет-
но	изменяло	морфологию	пеллет.	Независимо	от	
инокулюма	 пеллеты	A.niger,	 гладкие	 и	 компакт-
ные	в	контроле,	на	среде	с	 сульфатом	меди	ста-
новились	ворсистыми	с	более	плотным	центром	
и	рыхлым	наружным	слоем.	При	посеве	спорами	
средний	 диаметр	 пеллет	 увеличивался	 по	 мере	
возрастания	 содержания	 ионов	 меди,	 но	 в	 при-
сутствии	 экстремально	 высоких	 концентраций	
пеллеты	 не	 формировались,	 а	 биомасса	 состоя-
ла	из	бесформенных	гифальных	скоплений.	При	
использовании	в	качестве	инокулюма	глубинной	
биомассы	 устойчивость	 гриба	 к	 токсическому	
действию	 ионов	 меди	 значительно	 повышалась,	
но	 наибольший	 диаметр	 пеллет	 наблюдался	
при	более	низком	содержании	биоцида,	чем	при	
посеве	спорами	(таблица	1).

Внутреннее	 строение	 пеллет	 A.niger	 отлича-
лось	большой	вариабельностью	в	зависимости	от	
содержания	ионов	меди	в	 среде.	В	контроле	во-
круг	 инокулята	формировались	 пустотелые	 пел-
леты	из	светлого	компактного	мицелия.	На	среде	
с	0,001	%	сульфата	меди	при	посеве	вегетативным	
мицелием	 центральная	 область	 пеллет	
приобретала	 черно-коричневую	 окраску	 с	 четко	
выраженной	 концентрической	 зональностью,	
рыхлая	переферическая	часть	пеллет	оставалась	
неокрашенной.	 С	 увеличением	 концентрации	
биоцида	 в	 среде	 внутренняя	 темноокрашенная	
область	 пеллеты	 расширялась	 и	 происходило	
накопление	пигмента	также	на	внешней	стороне	
пеллет.	При	посеве	спорами	аналогичное	явление	
наблюдалось	 при	 более	 высоком	 содержании	
ионов	меди	(таблица	1)

Способность	 биоцидных	 препаратов	 оказы-
вать	значительное	влияние	на	процессы	биосин-
теза	окрашенных	метаболитов	хорошо	известна.	
На	средах	с	фунгицидами	субстратный	мицелий	
и	 среда	 часто	 окрашиваются	 более	 интенсив-
но,	чем	в	контрольных	условиях,	независимо	от	
вида	 грибов	 и	 химической	 природы	фунгицида.	
Усиливается	 вариабельность	 в	 окраске,	 хотя	 из-
менения	 касаются,	 главным	 образом,	 интенсив-
ности	 окрашивания	 без	 принципиального	 из-
менения	 цвета	 (Сухаревич	 и	 др.,	 2000).	 Синтез	
черно-коричневых	 пигментов	 меланинов	 явля-
ется	одной	из	основных	адаптивных	неспецифи-
ческих	реакций	микромицетов,	обеспечивающих	
устойчивость	грибных	клеток	в	состоянии	стрес-
са	при	возникновении	неблагоприятных	жизнен-
ных	условий	(Жданова,	Василевская,	1988).	

Меланизация	мицелия	A.niger	 наблюдалась	 в	
различной	 степени	 также	 при	 внесении	 в	 пита-

Таблица 1
Рост и пигментация A.niger через 7 суток роста в жидкой среде Чапека с различным 

содержанием сульфата меди при посеве спорами и пеллетами

Концентрация 
CuSO4, %

Биомасса, г/л Диаметр пеллет Пигментация мицелия
споры пеллеты споры пеллеты споры пеллеты

0 7,5 7,1 2,4 6,2 – –
0,0010 6,8 7,6 2,7 7,4 ± ++
0,0025 5,9 8,0 3,0 7,2 + +++
0,0050 5,4 7,4 3,4 6,5 ++ +++
0,0075 3,7 6,2 4,1 5,0 +++ ++
0,0100 0,1 1,9 – 3,5 ++ ++
0,0500 0 0,4 – 2,5 – +*

*	пеллеты	внутри	коричневые,	снаружи	синие.
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тельные	 среды	 других	 биоцидов	 в	 ингибирую-
щих	рост	концентрациях,	однако,	в	присутствии	
солей	 меди	 интенсивность	 окраски	 была	 выше.	
При	посеве	вегетативным	мицелием	внутренняя	
пигментация	пеллет	происходила	 даже	при	низ-
ком	 содержании	 меди	 в	 условиях	 стимуляции	
роста	(таблица	1).	Причиной	этого,	вероятно,	яв-
ляется	тот	факт,	что	ферменты	фенолоксидазного	
комплекса	грибов,	ответственные	за	синтез	пред-
шественников	 меланина,	 являются	 медезависи-
мыми	и	нуждаются	в	присутствии	в	среде	ионов	
меди	(Лях,	1981).	Определение	содержания	мела-
ниновых	пигментов	в	грибной	биомассе	методом	
щелочного	 гидролиза	 не	 всегда	 соответствовало	
видимой	интенсивности	пигментации,	вероятно,	
потому,	что	меланины	локализуются	в	клеточной	
стенке	 грибов	как	в	 виде	отдельных	 гранул,	 так	
и	в	виде	единого	трудноразделимого	комплекса	с	
хитином	(Fogarty,	Tobin,	1996).

Сравнительная	оценка	роста	колоний	A.niger	
на	 агаризованной	 среде	 Чапека	 также	 выявила	
стимуляцию	роста	мицелия	гриба	медным	купо-
росом	при	использовании	обоих	вариантов	ино-
кулюма,	но	при	посеве	пеллетами	это	явление	на-
блюдалось	 значительно	раньше,	 чем	при	посеве	
спорами	(таблица	2).	В	последнем	случае	на	на-
чальном	 этапе	 развития	 наблюдалось	 ингибиро-
вание	 роста	 (по	 мере	 увеличения	 концентрации	
ионов	меди	лаг-фаза	удлинялась),	 которое	 затем	
сменялось	ускоренным	ростом	мицелия.	При	по-
севе	пеллетами	задержка	начала	активного	роста	
явно	 проявлялась	 только	 при	 внесении	 в	 среду	
значительных	количеств	сульфата	меди.

Медь	в	ионной	форме	является	одним	из	наибо-
лее	 токсичных	 тяжелых	металлов.	 Большинство	
грибных	культур,	выделенных	из	экониш,	испы-
тывающих	хронический	стресс	в	результате	дей-
ствия	 тяжелых	металлов,	 как	правило,	 содержат	
в	 своей	 биомассе	 черно-коричневые	 пигменты.	
Есть	 все	 основания	 полагать,	 что	 преимуще-
ственное	 развитие	 меланизированных	 культур	 в	
районах	 техногенного	 загрязнения	 в	 значитель-
ной	 мере	 связано	 с	 широкими	 протекторными	
свойствами	 меланина,	 включающими	 высокую	
способность	 связывать	 ионы	 металлов	 (Fogarty,	
Tobin,	1996;	Прохорова	и	др.,	2004).	Способность	
грибной	 биомассы	 связывать	 тяжелые	 металлы,	
как	 правило,	 коррелирует	 с	 содержанием	 в	 ней	
меланина.	По	сорбционным	свойствам	выявлены	
заметные	различия	между	темнопигментирован-
ными	штаммами	и	апигментными	мутантами	тех	
же	видов	(Gadd,	1993).	

Оценка	 сорбционной	 способности	 биомассы	
A.niger методом	 атомно-абсорбционного	 анали-
за	показала,	что	сорбционная	емкость	по	отноше-
нию	 к	 ионам	 меди	 светлоокрашенного	 мицелия	
не	превышает	30	мг/г,	а	выделенного	из	пигмен-
тированной	биомассы	щелочным	гидролизом	ме-
ланина	–	достигает	95	мг/г.	Пеллеты	A.niger,	вы-
сеянные	в	жидкую	среду	с	0,05	%	сульфата	меди,	
приобретали	синий	цвет	из-за	большого	количе-
ства	 сорбированных	 ионов	 меди.	 Меланизация	
мицелия	и	связывание	ионов	меди	функциональ-
ными	 группами	 меланина	 снижает	 содержание	
металла	 в	 окружающей	 среде	 до	 концентраций,	
стимулирующих	рост	грибного	мицелия.

Результаты	 экспериментов	 свидетельствуют,	
что	 наибольшей	 опасности	 плесневого	 пораже-
ния	подвергаются	места	контакта	материалов,	об-
работанных	сульфатом	меди	или	не	содержащих	
биоцидных	 добавок	 (обои,	 клеи,	 красочные	 по-
крытия	и	др).	

Мицелий	 и	 споры	 плесневых	 грибов	 после	
сорбции	 медьсодержащих	 соединений	 стано-
вятся	еще	более	опасными	для	здоровья,	так	как	
медь	 обладает	 широким	 спектром	 токсического	
действия.	 При	 хроническом	 воздействии	 соеди-
нений	 меди	 происходят	 функциональные	 рас-
стройства	нервной	системы,	печени	и	почек.	При	
ингаляционном	 воздействии	 снижается	 жизнен-
ная	емкость	легких,	увеличивается	число	респи-
раторных	заболеваний	(Suciu,	Prodan,1981).	

Таким	образом,	область	применения	солей	меди	
для	 подавления	 роста	 микроскопических	 гри-
бов	должна	быть	строго	ограничена	и	запрещена	
для	использования	в	жилых	помещениях.	Однако	
предложить	достойную	замену	медному	купоросу	

Таблица 2
Рост колоний A.niger на агаризованной среде 
Чапека с различным содержанием сульфата 

меди при посеве спорами и пеллетами

Концентрация 
CuSO4,

%

Средний диаметр колоний, мм
Посев спорами Посев пеллетами

3 сут 5 сут 14 сут 3 сут 5 сут 14 сут

0 10,8 33,6 45,0 20,2 40,3 45,0
0,0010 8,3 41,6 45,0 20,7 40,8 45,0
0,0050 6,2 42,2 45,0 25,1 41,5 45,0
0,0075 5,4 28,4 45,0 23,3 40,0 45,0
0,010 2,6 10,6 28,2 21,6 36,8 45,0
0,025 0,5 4,3 15,5 15,7 28,3 45,0
0,050 0 0,5 7,8 0,5 5,1 41,6
0,075 0 0 0 0 2,7 27,5
0,100 0 0 0 0 0 12,8
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очень	 непросто,	 хотя	 современный	 рынок	 пред-
лагает	множество	средств	защиты	материалов	от	
плесневого	 поражения.	 В	 настоящее	 время	 для	
подавления	 и	 предотвращения	 развития	 плесне-
вых	грибов	в	помещениях	разрешено	к	примене-
нию	 лишь	 ограниченное	 число	 малотоксичных	
фунгицидных	препаратов	органической	природы.	
Применяемые	 на	 практике	 биоциды	 часто	 пред-
ставляют	 собой	 не	 индивидуальные	 вещества,	 а	
смеси,	 которые	 используют	 для	 поверхностной	
обработки	или	вводят	непосредственно	в	материа-
лы.	В	отличие	от	сульфата	меди,	который	сохраня-
ет	свою	фунгитоксичность	неограниченно	долго,	
современные	биоцидные	композиции	часто	с	 те-
чением	времени	теряют	свою	активность.	Кроме	
того,	их	активность	в	значительной	степени	зави-
сит	от	кислотности,	пористости	и	других	свойств	
обрабатываемого	материала.	Эффективность	ком-
мерческих	составов	потребитель	чаще	всего	про-
веряет	непосредственно	в	процессе	эксплуатации,	
когда	исправить	негативные	последствия	практи-
чески	 невозможно.	Нередки	 случаи,	 когда	 после	
биоцидной	обработки	рост	плесневых	грибов	зна-
чительно	усиливался.

В	 связи	 с	 необходимостью	 выбора	 действи-
тельно	 эффективных	 средств	 борьбы	 с	 плесне-
вым	 поражением	 экспресс-оценка	 фунгитоксич-
ности	 материалов	 после	 антисептической	 обра-
ботки	или	с	биозащитным	покрытием	в	условиях,	
максимально	приближенных	к	реальным,	приоб-
ретает	особую	актуальность.	

Одним	 из	 таких	 методов	 может	 быть	 метод	
«агаровой	сетки»,	который	был	разработан	с	це-
лью	оптимизации	и	стандартизации	условий	ро-
ста	микроскопических	мицелиальных	 грибов	на	
поверхности	бетона,	древесины,	бумаги,	лакокра-
сочных	покрытий,	других	природных	и	синтети-
ческих	 материалов	 с	 фунгицидными	 добавками	
(Гончарова	и	др.	2005).	Сущность	метода	заклю-
чается	в	том,	что	на	поверхность	испытуемых	об-
разцов,	помещенных	в	чашки	Петри	с	увлажнен-
ными	 бумажными	 фильтрами,	 наносят	 неболь-
шое	количество	агаризованной	питательной	сре-
ды.	Плесневые	грибы	нуждаются	в	легкодоступ-
ных	источниках	углерода,	умеренной	влажности,	
хорошей	 аэрации.	 Агаризованные	 питательные	
среды	создают	оптимальные	условия	для	их	раз-
вития.	Однако	нанесение	слоя	агаризованной	сре-
ды	на	образец	сплошным	слоем	не	позволяет	до-
стоверно	оценить	фунгитоксичность	из-за	отсут-
ствия	контакта	 грибов	 с	поверхностью	материа-
ла.	 Устранить	 этот	 недостаток	 позволяет	 разде-
ление	 тонкого	 слоя	 агаризованной	 среды	 сетью	
борозд	на	микроблоки	с	помощью	сетчатого	ша-

блона,	 толщина	 которого	 ограничивает	 высоту	
микроблоков.	При	 этом	 создаются	 оптимальные	
условия	для	роста	микромицетов,	развитие	кото-
рых	тормозит	только	токсическое	действие	мате-
риала.	

Наносить	 питательную	 среду	на	 испытуемые	
образцы	удобнее	 в	 виде	мелких	крупинок	«мяг-
кого	агара»,	которые	образуются	при	перемеши-
вании	 расплавленной	 агаризованной	 среды	 во	
время	ее	застывания.	Состав	агаризованной	сре-
ды	может	широко	варьировать	в	зависимости	от	
моделируемых	 условий.	Для	формирования	 ага-
ровой	 сетки	 мягкий	 агар	 переносят	 на	 образец,	
накладывают	 сверху	 сетчатый	 шаблон	 и	 равно-
мерно	распределяют	агаризованную	среду	по	ша-
блону	с	помощью	шпателя,	удаляя	избыток	сре-
ды.	Для	использования	в	качестве	сетчатого	ша-
блона	вполне	подходит	москитная	сетка,	которую	
для	 удобства	 можно	 наклеить	 на	 гибкую	 рамку	
из	плотной	фольги	или	другого	материала.	После	
снятия	шаблона	на	образце	должен	остаться	слой	
равных	 по	 высоте	 миниатюрных	 блоков,	 разде-
ленных	сетью	борозд.	

Высев	тест	культур	на	«агаровую	сетку»	мож-
но	 производить	 разными	 способами.	 Для	 более	
быстрого	 получения	 результатов	 споры	 тест-
культур	перемешивают	с	«мягким	агаром»	до	на-
несения	 его	 на	 образец.	 Тогда	 критерием	 оцен-
ки	действия	материала	на	развитие	микроскопи-
ческих	 грибов	 служит	 лаг-фаза	 (время	 от	 посе-
ва	до	начала	активного	роста	мицелия).	Для	опре-
деления	 длительности	 лаг-фазы	 ячейки	 «агаро-
вой	сетки»	периодически	(не	реже	1	раза	в	сутки)	
снимают	 с	 поверхности	 образцов,	 переносят	 на	
предметное	стекло	и	микроскопируют	в	проходя-
щем	свете	для	определения	степени	прорастания	
спор.	Окончанием	лаг-фазы	можно	считать	мас-
совое	прорастание	спор	и	появление	гиф,	длина	
которых	 многократно	 превышает	 диаметр	 спор,	
так	как	рост	гриба	на	начальной	стадии	развития	
может	начаться	на	поверхности	агаровой	ячейки	
и	 прекратиться	 после	 того,	 как	 выросшие	 гифы	
начнут	 контактировать	 непосредственно	 с	 по-
верхностью	образцов	в	бороздах	агаровой	сетки.

При	 выборе	 биоцидных	 составов	 для	 лик-
видации	 очагов	 плесневого	 поражения	 в	 каче-
стве	 тест-культур	 целесообразно	 использовать	
изоляты,	 выделенные	 из	 пораженных	 участков,	
которые,	 как	 правило,	 более	 устойчивы	 к	 не-
благоприятным	 факторам	 внешней	 среды,	 чем	
коллекционные	 культуры.	 Выделение	 агентов	
биоповреждения	 из	 мест	 плесневого	 поражения	
лучше	проводить	на	бедных	питательных	средах,	
ограничивающих	рост	грибных	колоний,	что	по-
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зволяет	оценить	видовое	разнообразие	и	выявить	
доминирующие	виды,	в	то	время	как	на	богатых	
средах	наблюдается	преимущественное	развитие	
быстрорастущих	грибов,	которые	часто	оказыва-
ются	не	агентами	биоповреждения,	а	сопутству-
ющей	микобиотой	(Новикова,	Коваль,	1990).

Для	 лабораторных	 исследований	 в	 качестве	
модельной	 культуры	 можно	 использовать	 гриб	
A.niger,	у	которого	черные	споры	и	гифы	с	плот-
ной	 клеточной	 стенкой	 хорошо	 заметны	 под	
микроскопом	 на	 фоне	 ячейки	 агаровой	 сетки.	
Лаг-фаза	в	контроле	длится	10-16	часов,	что	по-
зволяет	 определить	 отсутствие	 фунгитоксично-
сти	 у	 испытуемых	 образцов	 уже	 через	 1	 сутки.	
Благодаря	крупным	конидиальным	головкам	уже	
через	2	суток	на	агаровой	сетке	можно	наблюдать	
видимый	рост	A.niger.

В	 том	 случае,	 если	биозащитное	 средство	не	
обеспечивает	 полного	 подавления	жизнеспособ-
ности	спор	тест-культуры,	происходит	адаптация	
гриба	 и	 появление	 отдельных	 колоний	 с	 более	
густым	и	высоким	воздушным	мицелием,	чем	в	
газонной	 культуре	 контроля.	 Споры	 локальных	
колоний,	 как	 правило,	 отличаются	 повышенной	
устойчивостью	 к	 токсическому	 действию	 био-
цидов	 и	 могут	 быть	 использованы	 для	 получе-
ния	 резистентных	 штаммов	 и	 использования	
их	 в	 качестве	 тест-культур.	 Газон	 резистентных	
штаммов	A.niger на	 агаровой	 сетке,	 нанесенной	
на	 красочные	 покрытия,	 значительно	 сильнее	
повреждал	 поверхность	 образцов	 после	 2-3	 не-
дель	 инкубации,	 чем	 исходная	 коллекционная	
культура.	 Одним	 из	 механизмов	 адаптации	 гри-
бов	 к	 неблагоприятным	 внешним	 условиям	 яв-
ляется	 способность	 регулировать	 кислотность	
среды.	Усиленное	 выделение	 органических	 кис-
лот	 в	 окружающую	 среду	 снижает	 токсичность	
биоцидов,	 которая	 наиболее	 полно	 проявляется	
в	нейтральной	или	слабо	кислой	среде	и	усили-
вает	 повреждающее	действие	плесневых	 грибов	
(Гончарова	и	др.,	1991).	

Способность	 грибов	 рода	 Aspergillus	 к	 вы-
сокому	 уровню	 синтеза	 органических	 кислот,	
связывающих	 тяжелые	 металлы	 в	 нетоксичные	
хелатные	 комплексы,	 вероятно,	 является	 одной	
из	 причин	 доминирования	 этого	 рода	 в	 случаях	
плесневого	 поражения	 материалов,	 обработан-
ных	 медным	 купоросом.	 Использование	 пеллет	
A.niger,	полученных	на	среде	с	сульфатом	меди,	
в	качестве	инокулята	агаровой	сетки	при	выборе	
антисептиков	 для	 подавления	 развития	 медеу-
стойчивых	грибов	показало,	что	в	таких	ситуаци-
ях	применение	составов	на	основе	четвертичных	
аммониевых	соединений,	в	значительной	мере	те-

ряющих	свою	активность	при	подкислении	среды	
(Гончарова,	 Ребрикова,	 1989),	 малоэффективно.	
Положительный	 результат	 показали	 составы	 на	
основе	перекисных	соединений,	при	этом	пелле-
ты	обесцвечивались	и	теряли	жизнеспособность.	

Грибные	 пеллеты	 можно	 также	 использовать	
вместо	агаровой	сетки	для	экспресс-тестирования	
материалов	со	сложной	структурой	поверхности.	
При	наличии	фунгитоксичности	пеллета	сморщи-
вается,	в	случае	ее	отсутствия	–	разрастается	в	не-
большую	колонию.	

На	практике	антисептик	обычно	вносят	с	«за-
пасом	прочности»,	поэтому	 сравнить	фунгицид-
ную	 активность	 составов	 в	 том	 случае,	 когда	
рост	 и	 развитие	 грибов	 полностью	 ингибирует-
ся,	довольно	сложно.	Химические	методы	могут	
определить	 лишь	 количество	 вещества,	 которое	
может	находиться	в	активной	или	неактивной	по	
отношению	к	живым	организмам	форме.	В	таких	
случаях	критерием	фунгитоксичности	может	слу-
жить	 минимальное	 время	 контакта	 с	 образцом,	
вызывающее	 потерю	 жизнеспособности	 пеллет	
тест-культуры	или	спор	в	агаровой	сетке.

Работа	 с	 плесневыми	 грибами,	 споры	 кото-
рых	 представляют	 угрозу	 для	 здоровья,	 требует	
соблюдения	 мер	 предосторожности.	 При	 оцен-
ке	 фунгитоксичности	 этот	 недостаток	 можно	
устранить	путем	использования	в	качестве	тест-
культур	высших	базидиальных	грибов,	у	которых	
споры	 образуются	 в	 плодовых	 телах.	 Многие	
представители	 ксилотрофных	 базидиомицетов,	
вызывающих	 белую	 гниль	 древесины,	 характе-
ризуются	 высокой	 скоростью	 роста	 на	 агаризо-
ванных	 средах,	 устойчивостью	 к	 токсическому	
действию	 биоцидов	 и	 конкурентоспособностью	
по	отношению	к	контаминирующей	микрофлоре.	
Например,	 характер	 ингибирования	 роста	 коло-
ний	базидиомицета	Trametes hirsuta	различными	
концентрациями	 сульфата	меди	 практически	 та-
кой	же,	как	у	пеллет	глубинной	культуры	микро-
мицета	A.niger.	

При	использовании	ксилотрофных	грибов	для	
оценки	 фунгитоксичности	 испытуемые	 образцы	
лучше	помещать	не	на	мицелиальный	газон,	а	на	
некотором	расстоянии	от	края	растущей	колонии.	
Об	уровне	фунгитоксичности	образцов	можно	су-
дить	по	скорости	роста	мицелия,	наличию	зоны	
ингибирования,	 степени	 обрастания	 образцов,	
состоянию	гиф.	Хорошо	развитый	мицелий	гри-
ба	 без	 зоны	ингибирования	 при	 отсутствии	 гиф	
непосредственно	 на	 образце	 свидетельствуют	 о	
высокой	фунгицидной	 активности	 биозащитных	
средств	 и	 относительной	 прочности	 их	 удержа-
ния	на	обработанном	материале.	Составы,	оста-
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навливающие	рост	гриба	без	контакта	с	образцом,	
могут	представлять	экологическую	опасность.	

Для	 определения	 надежности	 биозащитной	
обработки	 в	 качестве	 тест-культуры	можно	 так-
же	использовать	гриб	Pleurotus ostreatus, облада-
ющий	повышенной	устойчивостью	к	токсическо-
му	действию	биоцидов.
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РазНООбРазИЕ МИКРООРГаНИзМОв  
в ГЕРМОзаМКНутОМ ОбъЕМЕ  
РОССИйСКОГО СЕГМЕНта  
МЕжДуНаРОДНОй КОСМИчЕСКОй СтаНцИИ
Аннотация:	 В результате семилетнего мониторинга проводимого на РС МКС, выявлено 68 видов микроорганизмов: 41 вид 

мицелиальных грибов, 2 дрожжевых гриба и 25 видов бактерий. Наиболее обильными и постоянно выделяемыми 
были мицелиальные грибы: penicillium chrysogenum; aspergillus flavus; a. niger; a. sydowii; a. versicolor; и дрожжевой 
гриб rhodotorula glutinis. Из бактерий постоянно встречались: представителей четырех родов: Bacillus, micrococcus, 
rhodococcus и myxococcus. Большинство из них это виды космополиты представители типичной микробиоты 
жилых и рабочих помещений. В целом видовой состав сходен с таковым на станцией Мир, отличия касаются в 
основном редких и случайных видов.  
Материал для анализа собирался в определенных точках на конструкционных поверхностях с использованием 
укладки «Биопробы». Дополнительно были проанализированы пыль, собираемая пылесосом и осаждающаяся на 
воздушные фильтры. В целом, анализ пыли дает более полные данные по сравнению с пробами, отобранными с 
конкретных поверхностей. Самое высокое разнообразие отмечено при анализе фильтров. Однако, анализ пыли 
не позволяет локализовать места развития микроорганизмов и прослеживать микробиологическую ситуацию в 
конкретных точках. 
Обнаруженные виды были протестированы на способность вызывать коррозию алюминиево-магниевого сплава 
АМг 6. Наиболее агрессивными, вызывающими коррозию с глубоким повреждением поверхности металла с 
образованием каверн являлись четыре вида мицелиальных грибов: aspergillus flavus, a. niger, cladosporium 
herbarum, Paecilomyces variotii и ulocladium botrytis. Большая часть исследованных видов вызывали умеренные 
изменения поверхности.

Ключевые	слова:	 микробиота помещений, биокоррозия, Международная Космическая Станция

Alekhova T.A., Alexandrova A.V., Liysak L.V., Zagustina N.A.,  
Novozhilova T.Yu., Romanov S.Yu.

the diversity of miCroorganisms  
in the russian segment  
of the international sPaCe station (iss rs)
Summary:	 In the course of the seven-years monitoring period fulfilled at russian segment of International space station 

68 species of microorganisms were detected including 41 filamentous fungi, 2 yeast and 25 bacteria. The most 
abundant were fungi penicillium chrysogenum, aspergillus flavus, a. niger, a. sydowi,; a. versicolor, yeast rhodotorula 
glutinis and bacteria from Bacillus, micrococcus, rhodococcus myxococcus. The majorities of found species are 
cosmopolitan and belongs to usual inhabitants of living and office buildings. The composition of dominant 
species is similar to that found at space station “mir”. The sample for this analysis was collected in definite points 
of construction surfaces of russian segment of station with the help of kit “Bioproby”. additionally samples of 
dust from vacuum cleaner and from air filters were analyzed. In general, the dust analysis provides more rich data 
in comparison with samples from surfaces. The highest abundance was fixed in analysis of air filter data. But the 
dust analysis does not permit to define the specific growth locations and trace the microbiological situation in 
definite points. Found species of fungi and bacteria were studied on the ability to cause the corrosion of al-mag 
alloy (amg 6) in the model experiment. The most aggressive, creating corrosion with deep destruction of metal 
surface and cavern formation, were four species of mycelial fungi: aspergillus flavus, a. niger, cladosporium herbarum, 
paecilomyces variotii and ulocladium botrytis. majority of studied species created moderate surface modifications.

Keywords:	 indoor environment, biocorrosion, International space station
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На	 орбитальных	 станциях	 при	 длительных	
полетах	 формируются	 и	 развиваются	 сообще-
ства	 самых	 различных	 микроорганизмов	 (Gu	 et	
al.,	1988;	Викторов	и	др.,	1998;	Klintworth	et	 al.,	
1999;	Алехова	и	др.,	2002;	Скуратов	и	др.,	2002;	
Руденко	 и	 др.,	 2003).	 Проведение	 мониторинга	
состава	микроорганизмов,	особенно	присутствия	
микроскопических	грибов,	необходимо	в	связи	с	
тем,	 что	 они,	 во-первых,	 оказывают	 влияние	 на	
здоровье	людей	(Samson,	1985;	Davies	et	al.,	1995;	
De	Lucca,	2007)	и,	во-вторых,	способны	повреж-
дать	различные	материалы	(Андреюк	и	др.,	1960;	
Лугаускас	 и	 др.,	 1987)	 в	 том	 числе	 и	 металлы	
(Албицкая,	Шапошникова,	 1980;	Costello.	 1969).	
Гермозамкнутые	 помещения	 это	 особая	 среда	
обитания,	неизбежно	заселяемая	различными	ми-
кроорганизмами:	 эукариотами	 (мицелиальными	
грибами	и	дрожжами)	и	прокариотами	 (мицели-
альными	и	одноклеточными	бактериями).	В	них	
создаются	 особые	 условия	 для	 отбора	 наиболее	
агрессивных	 штаммов	 микроорганизмов	 (Gu	 et	
al.,	1988;	Викторов	и	др.,	1998;	Klintworth	et	 al.,	
1999).	

Космическая	станция	–	зона	повышенного	ри-
ска	с	экстремальными	условиями	как	для	находя-
щихся	там	людей,	так	и	для	работы	оборудования.	
В	связи	с	этим	постоянный	контроль	всех	параме-
тров	внутренней	среды,	в	том	числе	и	микробно-
го	населения	станции,	повысит	надежность	и	без-
опасность	 работы	 станции.	Особенно	 важно	ис-
следование	 начальных	 этапов	 колонизации	 ми-
кроорганизмами	поверхностей	конструкционных	
материалов	 в	 условиях	 замкнутой	 среды	 обита-
ния	экипажа.	

Целью	 настоящего	 исследования	 стало	 из-
учение	 видового	 состава	 и	 динамики	 микро-
организмов,	 заселяющих	 Российский	 Сегмент	
Международной	 Космической	 Станции	 (РС	
МКС),	а	также	оценка	их	биокоррозионной	спо-
собности.	

Материалы и методы

На	РС	МКС	ведется	постоянный	контроль	со-
става	микроорганизмов	на	различных	поверхно-
стях	 и	 конструкционных	 материалах.	 Для	 этой	
цели	 разработан	 эксперимент	 «Начальные	 эта-
пы	биодеградации	и	биоповреждений	в	условиях	
космоса»	с	использованием	укладки	«Биопробы»	
(КЭ	 «Биодеградация»).	 Работа	 проводится	 в	
рамках	 сформированной	 в	 1999	 году	 в	 России	
«Долгосрочной	 программы	 научно-прикладных	
исследований	 и	 экспериментов,	 планируемых	
на	Российском	Сегменте	МКС»,	и	рассчитана	на	

весь	 период	 эксплуатации	 станции	 с	 циклично-
стью	отбора	проб	2	раза	в	год.	

Для	проведения	эксперимента	на	борту	орби-
тального	комплекса	была	разработана	специаль-
ная	 укладка	 «Биопробы»,	 предназначенная	 для	
доставки	 устройства	 для	 отбора	 проб	 с	 различ-
ных	 конструкционных	 материалов	 внутренних	
поверхностей	станции,	хранения	отобранных	ма-
териалов	и	доставки	их	на	Землю	с	целью	прове-
дения	микробиологического	 анализа	 (Алехова	 и	
др.,	2005б,	2007а,	2008).	Места	забора	проб	–	20	
точек	–	были	согласованны	с	различными	подраз-
делениями	 ОАО	 РКК	 «Энергия»	 (материалове-
дами,	 проектантами,	 службой	 обеспечения	жиз-
недеятельности)	и	находится	в	различных	зонах	
возможного	скопления	и	развития	микроорганиз-
мов.	 Также,	 в	 укладке	 предусмотрены	 дополни-
тельные	пробоотборники,	используемые	для	взя-
тия	 проб	 в	 непредусмотренных	 заранее	 загряз-
ненных	местах.	К	настоящему	времени,	в	рамках	
КЭ	«Биодеградация»	проведено	13	циклов	иссле-
дований	(2002	по	2008	г)	(табл.	1).

Дополнительно	к	этим	работам	на	Российском	
сегменте	МКС	проводится	анализ	микроорганиз-
мов	в	пыли,	собираемой	пылесосом	и	на	воздуш-
ных	 фильтрах.	 Этот	 субстрат	 является	 местом	
концентрации	 спор	 и	 клеток	 микроорганизмов,	
и	оптимально	подходит	для	оценки	всего	разно-

Таблица 1
Сроки проведения этапов работ  

по мониторингу состава микроорганизмов  
на РС МКС

Срок 
получения 
материала

Период 
работы 
станции

Этап КЭ 
«Биодеградация»

Этап 
анализа 

пыли

ноябрь	2002	 МКС-5 I

май	2003	 МКС-6 II I

октябрь	2003	 МКС-7 III

апрель	2004 МКС-8 IV II

октября	2004 МКС-9 V III

май	2005 МКС-10 VI IV

октябрь	2005 МКС-11 VII V

апрель	2006 МКС-12 VIII

сентябрь	2006 МКС-13 IX

апрель	2007 МКС-14 X

октябрь	2007 МКС-15 XI

апрель	2008 МКС–16 XII VI

октябрь	2008 МКС–17 XIII
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образия	 видов	 в	жилых	 и	 рабочих	 помещениях.	
При	регулярных	исследованиях	прослеживаются	
как	динамика	общей	численности	микроорганиз-
мов,	так	и	появление	одних	и	исчезновение	дру-
гих	видов,	изменение	их	относительного	обилия	
(Davies	et	al.,	1995;	Петрова-Никитина	и	др.,	2000;	
Мокеева	и	др.,	2002).	

Пробы	пыли	были	отобраны	шесть	раз	в	пери-
од	с	мая	2003	по	май	2008.	Они	включали	пылес-
борник	от	пылесоса,	которым	производили	убор-
ку	в	жилой	части	отсека	РС	МКС	в	течение	одной	
недели	и	 воздушный	матерчатый	фильтр,	 стояв-
ший	в	течение	30	дней.	Таким	образом,	нами	ве-
дется	 мониторинг	 микроорганизмов,	 влияющих	
как	на	конкретные	конструкционные	материалы,	
так	и	на	среду	обитания	космонавтов	–	воздух	и	
пыль	в	помещениях.

Выделение	 микроорганизмов	 из	 пробоот-
борников	 проводили	 общепринятыми	 метода-
ми	 с	 рассевом	 на	 плотные	 питательные	 среды,	
оптимально	 подходящие	 для	 выделения	 широ-
кого	 спектра	 видов,	 способных	 обитать	 на	 кон-
струкционных	материалах	–	среда	Чапека-Докса	
с	0,3%	и	3%	содержанием	сахарозы,	сусло-агар,	
глюкозо-пептонно-дрожжевая.	 Для	 подавления	
роста	 бактерий	 использовали	 антибактериаль-
ные	 антибиотики,	 для	 подавления	 грибов	 –	 ни-
статин	(Методы…,	1991;	The	Prokaryotes…,	1992;	
Мокеева	и	др.,	2002).	

Для	 определения	 видовой	 принадлежно-
сти	 грибов	 использовали	 общепринятые	 ру-
ководства	 (Domsch	 et	 al.,	 1993;	 Hoog,	 Guarro,	
1995;	Klich,	2002;	Samson,	Frisvard,	2004;	и	др.).	
Идентификация	 бактерий	 проведена	 на	 основа-
нии	 изучения	 культуральных,	 микроморфологи-
ческих,	 физиолого-биохимических	 и	 некоторых	
хемотаксономических	 признаков.	 Использовали	
ключ	 для	 родовой	 идентификации	 почвенных	
бактерий	(Лысак	и	др.,	2003)	и	Определитель	бак-
терий	Берджи	(1997).

В	результате	работы	создана	коллекция	микро-
организмов	–	биодеструкторов	с	РС	МКС,	насчи-
тывающая	на	сегодняшний	день	более	300	штам-
мов.	 Представители	 10	 наиболее	 типичных	 ви-
дов	 микромицетов,	 способных	 вызывать	 био-
повреждения,	 депонированы	 во	 Всесоюзную	
Коллекцию	Микроорганизмов	(ВКМ	ИБФМ	име-
ни	Г.К.Скрябина	РАН)	на	ответственное	хранение	
в	связи	с	подготовкой	патентной	процедуры.

Выделенные	в	ходе	мониторинга	штаммы	ми-
кроорганизмов	 были	 испытаны	 на	 способность	
вызывать	 коррозию	 алюминиево-магниевого	
сплава	(АМг	6),	используемого	в	изделиях	косми-
ческой	 техники.	Исследование	 повреждения	 по-

верхности	материала	проводили	на	цилиндриче-
ских	 заготовках	 диаметром	 16	 мм	 и	 высотой	 5	
мм,	 (всего	 180	 образцов).	 Биокоррозионная	 на-
грузка	моделировалась	в	соответствии	с	услови-
ями	и	сроками,	рекомендованными	действующи-
ми	ГОСТами	9.913-90,	9.048-89	и	9.049-91	и	меж-
дународными	стандартами	ИСО	в	области	корро-
зии	сплавов.	В	задачу	исследования	входило	те-
стирование	 наиболее	 частых	 видов,	 обнаружен-
ных	 на	 станции	 «МИР»	и	МКС.	Исходя	 из	 это-
го,	для	исследования	было	отобрано	36	культур,	
относящихся	 к	 28	 видам:	 29	 культур	 плесневых	
грибов	(22	вида),	1	культура	дрожжей	и	6	культур	
бактерий	(5	видов).	

Перед	работой	образцы	были	промыты	в	эта-
ноле,	затем	в	стерильной	дистиллированной	воде	
и	 высушены	 на	 воздухе	 в	 боксе.	 На	 подготов-
ленную	 поверхность	 наносили	 суспензию	 спор	
или	 клеток	 испытуемых	 видов	 микроорганиз-
мов	плотностью	1–2	×	106	в	мл	с	помощью	рас-
пылителя,	как	рекомендовано	в	ГОСТах	9.048-89	
и	9.049-91.	После	нанесения	суспензии	образцы	
высушивали	на	воздухе	и	по	одному	помещали	в	
чашки	Петри	на	поверхность	агаризованой	среды	
Чапека-Докса,	которые	устанавливали	в	эксикато-
ры	с	водой	для	создания	влажности	более	90	%.	
Их	закрывали	и	инкубировали	в	термостате	при	
29ºС	в	течение	90	суток	до	образования	видимого	
повреждения	поверхности.	Через	каждые	7	дней	
эксикаторы	на	короткое	время	открывали	для	до-
ступа	воздуха.	Контрольные	образцы	обрабатыва-
ли	и	инкубировали	так	же,	как	и	опытные,	но	без	
нанесения	суспензии.	Испытание	биокоррозион-
ной	 активности	 каждого	 вида	 микроорганизмов	
было	проведено	в	пяти	повторностях.	Просмотр	
материалов	проводили	в	следующие	сроки:	I	–	30	
суток,	II	–	60	суток,	III	–	90	суток.

После	 окончания	 инкубации	 мицелий	 и	 про-
дукты	коррозии	удаляли	с	поверхности	материа-
ла	 в	 соответствии	 со	 стандартом	ИСО	 8407	 пу-
тем	 легкой	 механической	 очистки	 при	 помощи	
мягкой	щетки	с	последующим	интенсивным	про-
мыванием	 проточной	 водой.	 Затем	 образцы	 вы-
держивались	 в	 96%	 этиловом	 спирте	 в	 течение	
30	минут,	после	этого	промывали	детергентом	и	
снова	 проточной	 водопроводной	 водой	 с	 после-
дующей	 промывкой	 в	 дистиллированной	 воде.	
Контрольный	 образец	 подвергался	 точно	 такой	
же	обработке.	

Оценку	 повреждения	 микроорганизма-
ми	 поверхности	 образцов	 проводили	 мето-
дом	 Сканирующей	 Электронной	 Микроскопии	
(СЭМ).	Это	является	наиболее	наглядным	спосо-
бом	контроля	коррозионных	процессов	на	ранних	
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стадиях,	 поскольку	 позволяет	 непосредственно	
видеть	изменения,	происходящие	на	поверхности	
материала.	 Стандартно	 используемое	 для	 оцен-
ки	 степени	 коррозии	 взвешивание	 образцов,	 не	
дает	четких	результатов	на	начальных	этапах	про-
цесса,	когда	потери	веса	не	существенны.	Кроме	
того,	при	взвешивании	нельзя	судить	о	характере	
повреждений,	 вызываемых	 используемыми	 ми-
кроорганизмами.	

Микроскопическое	 изучение	 образцов	 было	
проведено	на	сканирующим	электронном	микро-
скопе	CAM	SCAN	фирмы	CAMBRIG	 (ускоряю-
щее	 напряжение	 20	 киловольт,	 режим	 регистра-
ции	 –	 secondary	 electron	 image).	 Наиболее	 по-
врежденные	материалы	были	исследованы	с	при-
менением	 атомно-силового	 микроскопа	 (АСМ)	
Nanoscope	 IIIa	 производства	 Digital	 Instruments	
USA	(Алехова	и	др.,	2005а,	2007б).

Результаты и обсуждения

В	 результате	 проделанной	 работы	 на	 борту	
было	 выявлено	 68	 видов	 микроорганизмов.	 Из	
них	41	вид	мицелиальных	грибов,	2	вида	дрожже-
вых	грибов	и	представители	25	видов	бактерий.	
Наиболее	 обильными	 и	 часто	 выделяемыми	 из	
грибов	были:	Penicillium chrysogenum;	Aspergillus 
flavus;	A. niger; A.	sydowii;	A. versicolor;	и	дрожжи 
Rhodotorula	glutinis.	Из	 бактерий	 обычно	 встре-
чались	 представители	 четырех	 родов:	 Bacillus,	
Micrococcus,	Rhodococcus,	Myxococcus.

В	 целом,	 видовой	 состав	 микроскопических	
грибов	 на	 станции	 не	 богат	 и	 включает	широко	
распространенные	космополитные	виды,	способ-
ные	существовать	в	условиях	минимальной	влаж-
ности	 и	 доступности	 питания.	 Большинство	 из	
этих	видов	характерны	для	жилых	и	рабочих	по-
мещений	 и	 относятся	 к	 группе	 технофилов,	 на-
пример	Aspergillus niger, A. sydowii, A.	versicolor, 
Paecilomyces variotii, Penicillium chrysogenum, 
P. purpurogenum, Ulocladium botrytis.	 Ряд	 ви-
дов	 относятся	 к	 группе	 условно	 патогенных	
(Aspergillus flavus, A. niger, A. versicolor, A.	sydowii, 
Paecilomyces variotii, Scopulariopsis brevicaulis,	
Exophiala sp.)	или	образуют	токсины	(Stachybotrys 
chartarum)	(Лугаускас	и	др.,	1987;	Domsch	et	al.,	
1993;	 Петрова-Никитина	 и	 др.,	 2000;	 Samson	 et	
al.,	 2000;	 De	 Lucca,	 2007).	 Преобладает	 на	 РС	
МКС P. chrysogenum,	он	постоянно	выделяется	с	
многих	поверхностей,	доминирует	в	пыли	из	пы-
лесборника,	менее	обилен	на	фильтре.	Этот	гриб	
также	отмечался	как	один	из	доминирующих	на	
станции	«МИР»	(Викторов	и	др.,	1998;	Новикова,	
2001;	Алехова	и	др.,	2002).

Одним	из	самых	богатых	видами	оказался	род	
Penicillium	–	16	видов.	Род	Aspergillus	представ-
лен	9	видами,	эти	грибы	устойчивы	к	различным	
неблагоприятным	факторам	 (сухость,	 соленость,	
повышенная	температура	и	др.)	и	способны	усва-
ивать	широкий	спектр	соединений.	Остальные	12	
родов	были	представлены	одним	–	двумя	видами.

Разнообразие	 бактерий	 тоже	 не	 велико	 и	
включает	 в	 себя	 представителей	 родов	 широ-
ко	 распространенных	 в	 почве,	 а	 также	 обита-
ющих	 на	 кожных	 покровах	 и	 слизистых	 чело-
века	 (The	 Prokaryotes…,	 1992;	 Добровольская	
и	 др.,	 1996).	 Среди	 них	 практически	 постоян-
но	 выделяли	 представителей	 четырех	 родов:	
Bacillus,	Micrococcus,	Myxococcus	и	Rhodococcus.	
Реже	 встречались	 Arthrobacter,	 Cellulomonas,	
Cytophaga,	Flexibacter,	Flavobacterium,	Spirillum,	
Streptococcus,	Xanthomonas,	 и	 представители	 се-
мейства	 Enterobacteriaceae.	 Большинство	 родов	
бактерий	были	представлены	одним	видом,	толь-
ко	для	родов	Bacillus,	Rhodococcus,	Micrococcus	и	
Cytophaga,	было	отмечено	по	два	вида.	

Грамположительные	 бактерии,	 выявлен-
ные	 на	 исследованных	 поверхностях,	 при-
надлежали	 к	 15	 видам.	 Наиболее	 часто	 вы-
делялись	 Bacillus subtilis,	 Micrococcus luteus,	
Micrococcus roseus,	 реже	 (в	 1-3	 срока	 отбора	
проб)	–	Nocardia asteroides,	Streptomyces odorifer,	
Bacillus sphaericus,	 Arthrobacter globiformis,	
Geodermatophilus obscurus.	Также	редко	эти	виды	
выявлялись	на	поверхности	воздушных	фильтров	
и	в	пыли,	собираемой	пылесосом	во	время	убор-
ки	МКС.	

Грамотрицательные	 бактерии	 относились	 к	 8	
родами.	 Наиболее	 часто	 выделялся	 Myxococcus 
fulvus,	 реже	 (в	 1	 срок	 отбора)	 –	 представители	
родов	 Cytophaga,	 Polyangium,	 Flavobacterium,	
Xanthomonas,	 Aquaspirillum, Escherichia,	
Citrobacter.	 Только	 род	Cytophaga,	 включал	 два	
вида	 Cytophaga	 aurantiaca	 и	 C.	 hutchinsonii,	
остальные	 роды	 были	 представлены	 одним	 ви-
дом.

Видовой	 состав	 бактерий,	 обнаруженных	 на	
РС	 МКС,	 позволяет	 предположить,	 что	 эти	 ор-
ганизмы	 попадают	 туда	 из	 воздуха	 и	 пыли,	 по-
скольку	многие	из	них,	особенно	те,	которые	об-
наруживаются	чаще	других,	известны	как	типич-
ные	аэро-	и	педобионты	(The	Prokaryotes…,	1992;	
Добровольская	и	др.,	1996).

На	 различных	 конструкционных	 поверхно-
стях	 с	 использованием	 укладки	 «Биопробы»	 за	
13	 этапов	 исследования	 было	 выявлено	 54	 вида	
микроорганизмов:	35	видов	грибов,	принадлежа-
щих	 к	 12	 родам,	 из	 которых	 наиболее	 частыми	
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были	 Penicillium chrysogenum,	 Aspergillus niger, 
A.	 sydowii,	 A. versicolor,	 и	 Rhodotorula	 glutinis,	
и	 19	 видов	 бактерий	 из	 которых	 преобладали	
Bacillus	и	Micrococcus.

В	 пыли	 всего	 за	 6	 этапов	 обнаружено	 46	 ви-
дов	микроорганизмов:	30	видов	грибов,	принад-
лежащим	к	10	родам,	преобладали	Aspergillus fla-
vus, A. niger, A.	sydowii, A. versicolor, Chaetomium 
globosum, Penicillium chrysogenum, Ulocladium 
botrytis	и	Rhodotorula	glutinis,	 и	16	видов	бакте-
рий,	 доминируют	 представители	 родов	Bacillus,	
Micrococcus,	Rhodococcus,	Myxococcus.

Видовой	 состав	 микроорганизмов	 на	 кон-
струкционных	 поверхностях	 лишь	 частично	 пе-
рекрывается	 таковым	 в	 пыли.	 Так,	 например,	
только	 с	 использованием	 укладки	 «Биопробы»	
были	 обнаружены	 следующие	 виды	 грибов:	
Geotrichum candidum, Mucor plumbeus, Penicillium 
charlesii, P. expansum, P. olsonii, P. rugulosum, P. 
variabile, P. verrucosum, Scopulariopsis brumptii, 
Geomyces pannorum, Exophiala sp., Cladosporium 
cladosporioides и Aureobasidium pullulans.	 Среди	
бактерий	исключительно	при	применении	уклад-
ки	 выявлены	 Nocardia asteroides, Streptomyces 
odorifer, B. subtilis var. nigrescens, Bacillus sphaeri-
cus, Geodermatophilus obscurus, Corynebacterium	
sp., Staphylococcus	 sp., Polyangium	 aureum и 
Escherichia coli.	

Только	 в	 пыли	 найдены	 грибы:	 Aspergillus 
foetidus, A. nidulans, Fusarium oxysporum, 
Mucor circinelloides, Penicillium corylophilum, 
P. lanosum, P. rubrum, Stachybotrys chartarum, 
Ulocladium chartarum,	 и	 бактерии:	 Rhodococcus 
luteus, Enterococcus avium, Cytophaga hutchinso-
nii, Xanthomonas campestris, Aquaspirillum gracile 
и	Citrobacter freundii.

Состав	видов	бактерий,	обнаруженных	на	по-
верхностях	 МКС,	 несколько	 отличается	 от	 та-
кового	 на	 фильтрах	 и	 в	 пыли	 из	 пылесоса,	 где	
шире	 представлены	 грамотрицательные	 бак-
терии,	 особенно	 представители	 семейства	
Enterobacteriaceae	 (Escherichia,	 Citrobacter).	
Следует	 отметить,	 что,	 в	 целом,	 состав	 видов,	
выявляемых	 на	 открытых	 поверхностях	 МКС	
беднее,	чем	таковой	на	фильтрах	и	пыли,	и	вклю-
чает	в	себя	широко	распространенные	в	почвах	и	
на	растениях	виды	родов	Bacillus,	Rhodococcus,	
Cytophaga,	 а	 также	 обитающие	 на	 коже	 и	 сли-
зистых	 человека	 –	 Micrococcus,	 Streptococcus,	
Sraphylococcus, Escherichia, Citrobacter.

Суммарное	 количество	 видов,	 выявленных	
на	 конструкционных	 поверхностях	 с	 помощью	
укладки	«Биопробы»,	несколько	больше,	чем	об-
наружено	при	 анализе	пыли.	Это	 связано	 с	 тем,	

что	 эксперимент	 «Биодеградация»	 был	 начат	
раньше	и	 отбор	проб	проходил	 регулярно,	 а	 ис-
следование	пыли	проводилось	реже	(табл.	1).	Тем	
не	 менее,	 если	 сравнивать	 каждый	 отдельный	
этап,	 видно,	 что	 количество	 видов	 в	 пыли	 (осо-
бенно	 на	фильтре)	 больше	 такового	 из	 укладки.	
В	целом,	анализ	пыли	дает	более	полные	данные	
по	сравнению	с	пробами,	отобранными	с	конкрет-
ных	поверхностей.	Однако,	этот	подход	не	позво-
ляет	локализовать	места	развития	микроорганиз-
мов	и	прослеживать	микробиологическую	ситуа-
цию	в	конкретных	точках.

Для	 оценки	 биокоррозионной	 способности	
микробиологического	 населения	 станции	 был	
проведен	 модельный	 эксперимент	 на	 образцах	
алюминиево-магниевого	сплава	АМг	6,	использу-
емого	в	авиокосмической	технике	(табл.2).	В	ре-
зультате	испытания	36	штаммов	(17	выделенных	
с	РС	МКС,	16	со	 станции	«Мир»	и	3	из	почвы)	
практически	 все	 использованные	микроорганиз-
мы	оказывают	влияние	на	структуру	поверхности	
сплава	АМг	6.	Однако	степень	и	внешнее	прояв-
ление	этих	процессов	сильно	отличаются	в	зави-
симости	 от	 вида	 агента	 коррозии	 (табл.	 2).	При	
исследовании	 поверхности	 контрольных	 образ-
цов	сколько-нибудь	существенных	изменений	по-
верхности	ни	в	один	из	сроков	эксперимента	за-
мечено	не	было.	

Наиболее	 агрессивными,	 вызывающими	 кор-
розию	 с	 глубоким	 повреждением	 поверхности	
металла	 и	 образованием	 каверн	 являлись	 пять	
видов	 мицелиальных	 грибов:	 Aspergillus flavus,	
A. niger, Cladosporium herbarum, Paecilomyces 
variotii	и	Ulocladium botrytis.

Большая	часть	видов	вызывали	умеренные	из-
менения	 поверхности	 –	 неглубокое	 изъязвление	
или	появление	пятен	и	корок.	Это	13	видов	грибов	
и	2	бактерий: Aspergillus versicolor, Aureobasidium 
pullulans, Chaetomium homopilatum, Cladosporium 
sphaerospermum, Penicillium aurantiogriseum, P. 
brevicompactum, P. chrysogenum, P. crustosum, 
P. glandicola, P. purpurogenum, P. verrucosum, P. 
viridicatum, P. waksmanii,	 Micrococcus	 luteus	 и	
Myxococcus	fulvus.

Слабые	 повреждения	 с	 образованием	 на	 по-
верхности	корочек	окислов	вызывали:	Aspergillus 
sydowii, A. ustus, Fusarium oxysporum, Penicillium 
commune, Bacillus	subtilis,	Cytophaga	aurantiaca	и	
Rhodococcus	luteus.

И	 только	 три	 вида	 –	 дрожжевой	 гриб	
Rhodotorula glutinis,	 бактерии	 Rhodococcus	 rho-
dochrous	и	Bacillus	sphaericus	с	комплекса	«Мир»	
практически	не	влияли	на	металл.
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Таблица 2
Штаммы микроорганизмов, использованных в эксперименте по изучению биокоррозии 

алюминиево-магниевого сплава АМг-6 и их коррозионная активность

№ 
п/п

Микроорганизмы Происхождение 
культуры

Номер в коллекции Коррозионная 
активность *Мицелиальные грибы

1 Aspergillus flavus Мир M-2 4
2 А. flavus МКС M-120 4
3 А. flavus Почва Ар39 4
4 А. niger МКС M-119 4
5 А. sydowii Мир M-8 2
6 А. sydowii МКС M-123 2
7 А. sydowii Почва 17,9 2
8 А. ustus МКС M-125 2
9 А. versicolor МКС M-122 3
10 А. versicolor Мир M-9 3
11 Aureobasidium pullulans Мир M-46 3
12 Chaetomium homopilatum МКС M-134 3
13 Cladosporium herbarum МКС M-69 4
14 Сl. sphaerospermum Мир M-12 3
15 Fusarium oxysporum МКС M-131 2
16 Paecilomyces variotii МКС М-129 4
17 Penicillium aurantiogriseum Мир M-16 3
18 Р. brevicompactum Мир M-17 3
19 Р. chrysogenum Мир M-30 2
20 Р. chrysogenum МКС M-117 3
21 Р. chrysogenum Почва Fa35 3
22 Р. commune Мир M-40 2
23 Р. crustosum МКС M-118 3
24 Р. glandicola Мир M-41 3
25 Р. purpurogenum МКС M-109 3
26 Р. verrucosum Мир M-42 3
27 Р. viridicatum Мир M-44 3
28 Р. waksmanii Мир M-45 3
29 Ulocladium botrytis МКС M-54 4

Дрожжевые грибы
30 Rhodotorula glutinis МКС M-121 1

Бактерии
31 Bacillus	sphaericus Мир УБП-2 1
32 Bacillus	subtilis Мир У	5 2
33 Cytophaga	aurantiaca	 МКС Ф	14 2
34 Micrococcus	luteus Мир У11 3
35 Myxococcus	fulvus МКС П-М-	1 3
36 Rhodococcus	rhodochrous	 МКС Ф	15 1

Контроль 0

*	0	–	Изменения	поверхности	отсутствуют
1	–	На	поверхности	не	остается	видимых	нарушений,	а	только	следы	присутствия	микроорганизма
2	–	На	поверхности	видны	слабые	повреждения,	образуются	корочки	окислов
3	–	На	поверхности	наблюдается	неглубокое	изъязвление
4	–	Поверхность	металла	с	глубокими	повреждениями	(питтинговая	коррозия)	
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Штаммы	одного	вида,	выделенные	из	разных	
местообитаний,	вызывали	однотипные	поврежде-
ния,	которые	могли	незначительно	отличаться	по	
степени	проявления.	В	ходе	работы	было	прове-
дено	сравнение	коррозионной	активности	полет-
ных	штаммов	 с	 представителями	 тех	 же	 видов,	
взятых	 из	 коллекции.	 Отличий	 в	 их	 активности	
отмечено	не	было,	также	как	и	по	культурально-
морфологическим	признакам.

Также	мы	проанализировали	результат	химиче-
ской	коррозии	АМг	6,	проведенной	по	стандартной	
методике	в	течение	30	дней.	При	этом	на	поверх-
ности	материала	 видны	 бляшки,	 образовавшиеся	
под	воздействием	обработки	неорганической	кис-
лотой	и,	возможно,	состоящие	из	продуктов	окис-
ления	металла.	Сравнивая	повреждения	образцов,	
возникающие	 в	 результате	 химической	 и	 биоло-
гической	коррозии	видны	существенные	отличия.	
Стандартная	химическая	коррозия	характеризует-
ся	 равномерным	 повреждением	 поверхности	 об-
разца,	а	при	биологической	коррозии	наблюдается	
очаговое	поражение	поверхности,	часто	с	глубоки-
ми	питтингами.	При	воздействии	наиболее	агрес-
сивных	штаммов	грибов,	повреждения	значитель-
но	более	сильные	и	глубокие.	

На	 РС	 МКС	 сформировалось	 микробиоло-
гическое	 население	 сходное	 с	 таковым	 в	 жи-
лых	 и	 рабочих	 помещениях	 на	 Земле	 (Samson,	
1985;	 Davies	 et	 al.,	 1995;	 Петрова-Никитина	 и	
др.,	2000;	Мокеева	и	др.,	2002),	а	также	доволь-
но	 близкое	 к	 таковому	 на	 станции	 «Мир»	 (Gu	
et	al.,	1988;	Викторов	и	др.,	1998;	Klintworth	et	
al.,	 1999;	Новикова,	 2001;	Алехова	и	др.,	 2002;	
Скуратов	 и	 др.,	 2002;	 Руденко	 и	 др.,	 2003).	
Микроорганизмы,	 регулярно	 выделяемые	 на	
станции,	 скорее	 всего,	 являются	 постоянными	
ее	 обитателями,	 нашедшими	 там	 подходящие	
для	себя	условия,	будучи	занесенными	на	стан-
цию	 с	 грузами	 или	 новым	 экипажем.	 Видовое	
разнообразие	грибов	и	бактерий	на	станции	по-
степенно	 возрастает,	 увеличивается	 как	 чис-
ло	видов	в	отдельных	родах,	так	и	число	самих	
родов.	 Преимущество	 получают	 технофиль-
ные	и	ксерофильные	виды	способные	 заселять	
и	разрушать	различные	материалы	при	невысо-
кой	 влажности	 (Лугаускас	 и	 др.,	 1987;	 Samson	
et	al.,	2000).	Общая	численность	микроорганиз-
мов,	выявляемая	используемыми	методами,	ко-
леблется	в	широких	пределах.

Формирование	 сообщества	 микроорганиз-
мов	 в	 замкнутых	 изолированных	 экосистемах,	
таких	 как	 космические	 станции,	 может	 оказы-
вать	значительное	влияние	на	безопасность	поле-
тов.	Анализ	пыли,	собираемой	пылесосом	и,	осо-

бенно,	воздушными	фильтрами,	являющейся	ме-
стом	концентрации	спор	грибов	и	клеток	микро-
организмов,	позволяет	оценивать	в	целом	микро-
биологическое	население	РС	МКС	и	оптимально	
подходит	 для	 выявления	 максимального	 разно-
образия	видов.	Однако	этот	метод	не	дает	пред-
ставления	о	месте	развития	микроорганизмов,	и	
поэтому	должен	обязательно	сочетаться	с	анали-
зом	в	конкретных	точках	и	на	определенных	ма-
териалах.	 Таким	 образом,	 исследование	 пыли	
на	РС	МКС	оптимально	дополняет	 эксперимент	
«Начальные	 этапы	биодеградации	и	биоповреж-
дений	 в	 условиях	 космоса»	 с	 использованием	
укладки	 «Биопробы».	Мониторинг	 микробиоло-
гического	 состояния	 необходим	 для	 характери-
стики	 состояния	 конструкций,	 оценки	 возмож-
ного	влияния	на	работу	приборов	и	на	состояние	
здоровья	людей	и	прогнозирования	 ситуации	на	
станции.	 Для	 комплексного	 анализа	 необходим	
как	контроль	на	определенных	поверхностях,	так	
и	определение	микроорганизмов	в	пыли,	дающее	
интегральную	оценку	всего	объема.

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке программы Роскосмос  
«МКС – Эксперименты» и гранта 
 научные школы НШ № 5189.2008.4
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Т.А.Семенова, М.А.Белозерский, Г.А.Белякова,  
Б.А.Борисов, С.А.Семенова, Я.Е.Дунаевский

вНЕКЛЕтОчНаЯ ПРОтЕИНаза  
cordycEps militaris: ОчИСтКа, СвОйСтва, 
вОзМОжНаЯ бИОЛОГИчЕСКаЯ РОЛь
Аннотация:	 Проведены выделение и характеристика внеклеточной сериновой протеиназы энтомопатогенного 

гриба cordyceps militaris. Показана зависимость ее активности от состава культуральной среды. 
Секретируемый фермент, очищенный до электрофоретически гомогенного состояния, имел 
молекулярную массу 24 кДа, оптимум рН 8,0 и температурный оптимум 450. Получены данные о 
субстратной специфичности выделенного фермента и о зависимости его стабильности от рН и 
температуры. Изучены адсорбция и десорбция исследуемой внеклеточной протеиназы на кутикуле в 
зависимости от рН и состава среды.

Ключевые	слова:	 энтомопатогенные грибы, протеолитические ферменты, cordyceps militaris

Semenova T.A., Belozersky M.A., Belyakova G.A.,  
Borisov B.A., Semenova S.A., Dunaevsky Y.E. 

extraCellular Proteinase  
of cordycEps militaris: PurifiCation, 
ProPerties and Possible biologiCal role
Summary:	 The most represented extracellular proteinase from cultuiral liquid of entomopathogenic fungus c. militaris 

has been identified and studied. dependence of its activity value on compositon of the medium has been 
demonstrated. The secreted enzyme was obtained electrophoretically homogeneous and characterized. 
data on dependence of the activity of enzyme on ph and temperature have been obtained as well as on its 
substrate specificity. dependence of adsorption and desorption of the extracellular proteinase on ph and 
medium composition has been studied. 

Keywords:	 entomopathogenic fungi, proteolytic enzymes, cordyceps militaris

Энтомопатогенные	 грибы	 давно	 извест-
ны	 как	 агенты	 микробиологической	 борьбы	 с	
насекомыми-вредителями	 сельского	 хозяйства.	
Согласно	 результатам	 лабораторных	 экспери-
ментов	грибы	рода	Cordyceps могут	эффективно	
использоваться	 для	 регулирования	 численности	
насекомых–вредителей,	а	C. militaris уже	успеш-

но	 применяется	 для	 защиты	 леса	 от	 соснового	
шелкопряда	 (Dendrolimus pini L.)	 (Alicja,	 1998).	
Способ	поражения	грибом	насекомого-хозяина	в	
большинстве	случаев	представляет	собой	прямое	
проникновение	 через	 хозяйскую	 кутикулу,	 что	
достигается	комбинацией	 секретируемых	соеди-
нений	и	механического	давления.	
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Из-за	осмотрофного	типа	питания,	присущего	
всем	грибам,	энтомопатогенные	грибы,	в	первую	
очередь,	секретируют	сложную	смесь	гидролити-
ческих	ферментов	(протеазы,	хитиназы,	липазы	и	
др.),	которые	в	значительной	степени	определяют	
их	 патогенность.	 По-видимому,	 протеазы	 игра-
ют	 ключевую	 роль	 в	 инфекционном	 процессе,	
разрушая	белки	кутикулы,	 в	 результате	чего	хи-
тин,	входящий	в	состав	покровов	насекомых,	ока-
зывается	доступен	для	хитиназ.	Однако	имеется	
мало	доступной	информации	о	типах,	характери-
стиках,	 способе	 действия,	 регуляции	 секретиру-
емых	протеаз,	 а	 также	 скорости,	последователь-
ности	и	уровне	их	продукции.	Лишь	небольшое	
количество	внеклеточных	протеаз	энтомопатоге-
нов	 охарактеризовано	 с	 точки	 зрения	фермента-
тивных	свойств,	еще	меньше	известно	об	их	роли	
в	патогенезе.	

В	представленной	работе	изучено	влияние	со-
става	культуральной	среды	на	секрецию	внекле-
точной	 протеиназы	C.	militaris,	 разработана	 эф-
фективная	методика	 хроматографической	 очист-
ки	 протеиназы,	 исследованы	 энзиматические	
свойства	и	 адсорбция	фермента	на	кутикуле	на-
секомых.

Материалы и методы

Для	 поддержания	 культуры	 гриба	 ис-
пользовали	 среду	 следующего	 состава	 (г):		
KH2PO4	–	1,	NaNO3	–	2,	КCl	–	0,5,	MgSO4×7	H2O	–	0,5,	
FeSO4×7	H2O	–	0,01,	манноза	–	30,	дрожжевой	экс-
тракт	–	10,	агар	–	22,	дистиллированная	вода	до	
1	литра.	Эта	среда	представляет	собой	стандарт-
ную	среду	Чапека,	модифицированную	добавле-
нием	 маннозы	 и	 дрожжевого	 экстракта.	 Колбы	
стерилизовали	при	1	атм.	и	засевали	мицелием.

Для	 определения	 ферментативной	 активно-
сти	 использовалась	 1	 –	 12-дневная	 культураль-
ная	жидкость	C. militaris,	выращенного	в	жидкой	
культуре	на	 ротационной	качалке	при	23ºС	 (130	
об./мин).	Колбы	Эрленмейера	(объемом	750	и	250	
мл),	в	которых	выращивалась	культура,	содержа-
ли	соответственно	по	200	и	60	мл	модифициро-
ванной	среды	Чапека	 (г):	KH2PO4	–	1,	KNO3	–	3,	
NaCl	 –	 0,5,	MgSO4×7	H2O	–	 0,5,	 FeSO4×7	H2O	–	
0,01,	триптон	–	10,	желатина	-10,	дистиллирован-
ная	вода	до	1	литра.	

Для	 определения	 хитинолитической	 активно-
сти	 в	 среду	 для	 культивирования	 добавляли	 ку-
тикулу	Nauphoeta cinerea	(10	г/л),	которую	пред-
варительно	выдерживали	в	растворе	тетрабората	
калия	в	течение	двух	часов	при	21ºС,	а	затем	от-

мывали	 дистиллированной	 водой	и	 высушивали	
при	87ºС	(Bidochka,	Khachatourians,	1993).

Зависимость	 ферментативной	 активности	
культуральной	 жидкости	 от	 стадии	 роста	 гриба	
изучали	в	серии	опытов	(не	менее	трех	повторно-
стей).	 Посев	 производили	 равными	 количества-
ми	 спорулирующего	мицелия.	Выращенный	ми-
целий	гриба	отделяли	с	помощью	центрифугиро-
вания	при	14000	g	25	мин	и	фильтрации	через	бу-
мажные	фильтры.	В	культуральную	жидкость	до-
бавляли	8%-ный	водный	раствор	азида	натрия	(до	
конечной	концентрации	0,02%)	и	хранили	при	4˚С	
или	(при	длительном	хранении)	в	замороженном	
виде	при	–	20˚С.	Для	определения	массы	отфиль-
трованного	мицелия	его	высушивали	при	темпе-
ратуре	85°С	до	постоянного	веса.

Для	 определения	 протеолитической	 активно-
сти	 использовали	 п-нитроанилидные	 субстраты	
(Erlanger	 et	 al.,	 1961):	 Glp–Ala–Al–Leu–pNa	
(GlpAALpNa),	Suc–Ala–Ala–Pro–Phe–pNa	(SucAAPFpNa),		
Suc–Ala–Ala–Pro–Leu–pNa	 (SucAAPLpNa).	 10–100	
мкл	 культуральной	 жидкости	 или	 препарата	 фер-
мента,	700	мкл	фосфатного	буфера	(рН	7.0,	0,1	М)	
и	10	мкл	раствора	субстрата	в	диметилформамиде	
с	концентрацией	10	мг/мл	инкубировали	при	37°С.	
Поглощение	раствора	в	нулевой	момент	и	момент	
времени	t измеряли	на	спектрофотометре	при	длине	
волны	410	нм.	В	некоторых	случаях	активность	из-
меряли	на	планшетном	ридере	при	длине	волны	405	
нм,	добавляя	к	10	–	35	мкл	фермента	180-150	мкл	
буфера	и	7	мкл	субстрата.	За	единицу	активности	
принимали	количество	фермента,	которое	в	услови-
ях	эксперимента	гидролизует	1	мкмоль	субстрата	за	
1	мин.	

Для	 определения	 хитинолитической	 активно-
сти	500	мкл	культуральной	жидкости,	0.2	мг	хи-
тин–азура	и	200	мкл	0.1	М	буфера	Макильвейна	
(цитратно-фосфатный,	 рН	 5.2,)	 инкубировали	
при	комнатной	температуре	в	течение	45	мин.	при	
постоянном	 встряхивании	 на	шейкере.	 Реакцию	
останавливали	добавлением	в	каждую	пробу	200	
мкл	0.1	М	НСl.	Затем	образцы	центрифугировали	
в	течение	5	мин.	при	8000	g.	Поглощение	раство-
ра	измеряли	при	560	нм	(Weisskopf	et	al.,	2005).	

При	 аффинной	 хроматографии	 на	 колонку		
(4	х	7,5	см)	с	бацитрацин-силохромом,	предвари-
тельно	промытую	вначале	трис-HCl	буфером	с	рН	
7,5,	содержащим	20%	изопропанола	и	1М	хлорид	
натрия,	а	затем	дистиллированной	водой,	наноси-
ли	45	мл	культуральной	жидкости.	Колонку	про-
мывали	 0.1	 М	 фосфатным	 буфером	 с	 рН	 7	 для	
удаления	несвязавшихся	белков,	а	затем	элюиро-
вали	протеиназу	тем	же	фосфатным	буфером,	со-
держащим	 1	М	 хлорид	 натрия.	Полученные	 ак-
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тивные	фракции	концентрировали	и	обессолива-
ли	методом	ультрафильтрации.

При	 гель-хроматографии 200	 мкл	 раство-
ра	 фермента	 наносили	 на	 колонку	 Superdex	 75 
(1	х	30	см),	уравновешенную	0.01М	фосфатным	
буфером	(рН	7.0)	с	0.5М	NaCl.	

Электрофорез	 в	 ПААГ	 в	 денатурирующих	
условиях	 проводили	 в	 вертикальных	 пластинах	
полиакриламидного	геля	размером	80	х	70	х	0,75	
мм	в	электрофоретической	ячейке	“Mini	–	protean	
III”	 (BioRad,	 США)	 при	 силе	 тока	 10	 мА.	 Для	
определения	 молекулярной	 массы	 фермента	 ис-
пользовали	16%	разделяющий	и	8%	концентриру-
ющий	гели.	В	качестве	стандартных	белков	–	мар-
керов	использовали	фосфориллазу	В	(97000	Да),	
бычий	сывороточный	альбумин	(66200	Да),	оваль-
бумин	(45000	Да),	карбоангидразу	(31000	Да),	со-
евый	 ингибитор	 трипсина	 (21500	 Да),	 лизоцим	
(14400	Да).

Определение	 рН-оптимума	 фермента	 прово-
дили	следующим	образом:	к	35	мкл	раствора	фер-
мента	 добавляли	 160	 мкл	 0.1М	 универсального	
буфера	(диапазон	рН	2.8	–	11.4),	10	мкл	раствора	
субстрата	и	инкубировали	при	37ºС.	Оптическое	
поглощение	 реакционной	 смеси	 измеряли	 при	
405	нм	на	планшетном	ридере.

Для	 определения	 рН	 стабильности	 фермен-
та	15	мкл	фермента	и	45	мкл	0,1М	буфера	(уни-
версального	 для	 значений	 рН	 2.9	 –	 8.7	 и	 глико-
кол	–	NaOH	для	рН	8.6	–	11.3)	выдерживали	в	те-
чение	40	мин	при	37˚С.	Затем	во	все	пробы	добав-
ляли	140	мкл	0.5М	фосфатного	буфера	(рН	7.0)	и	
10	мкл	GlpAALpNa.	Реакционную	смесь	инкуби-
ровали	при	37˚С.	Активность	измеряли	на	план-
шетном	ридере	при	405	нм.

Для	 определения	 температурного	 оптимума 
образцы,	содержащие	500	мкл	фосфатного	буфера	
(рН	7.0),	50	мкл	фермента	и	10	мкл	GlpAALpNa,	
выдерживали	при	температурах	20,	30,	35,	40,	45,	
50,	60˚С	в	течение	30	мин.	Активность	определя-
ли,	как	описано	выше.

Образцы	для	определения	температурной	ста-
бильности	 фермента	 (500	 мкл	 0.1М	 буфера,	 рН	
7.0,	и	50	мкл	фермента)	выдерживали	в	термоста-
те	при	температурах	30,	40,	50,	55,	60,	70,	80˚С	в	
течение	25	мин	и	охлаждали	до	комнатной	темпе-
ратуры.	После	этого	во	все	образцы	добавляли	по	
10	мкл	субстрата	GlpAALpNa	и	определяли	актив-
ность	на	планшетном	ридере,	как	описано	ранее.

Адсорбцию	протеиназ	на	кутикуле	изучали	сле-
дующим	образом:	к	15	мкл	фермента	добавляли	50	
мкл	0.1М	буфера	(цитратно-фосфатного	для	значе-
ний	рН	3	–	7	и	фосфатного	для	рН	6	–	8)	и	7	мг	ку-
тикулы.	Образцы	инкубировали	в	течение	часа	на	

шейкере,	затем	центрифугировали	при	11600	g	в	те-
чение	5	мин.	Из	каждой	пробы	отбирали	20	мкл	су-
пернатанта,	добавляли	100	мкл	0.5	М	фосфатного	
буфера	(рН	7.5)	и	7	мкл	GlpAALpNa.	Поглощение	
измеряли	на	планшетном	ридере	при	405	нм.	Для	
каждого	 значения	 рН	 рассчитывали	 процент	 ад-
сорбции	фермента	на	кутикуле.

Результаты и обсуждение

Хорошим	продуцентом	внеклеточной	протео-
литической	активности	показал	себя	C. militaris. 
Его	 выращивали	 в	 жидкой	 культуре	 на	 среде	
Чапека,	 модифицированной	 добавлением	 трип-
тона	и	желатины,	позволяющей	получить	во	вне-
клеточной	 среде	 большой	 уровень	 протеолити-
ческой	активности.	Согласно	литературным	дан-
ным,	среды	с	добавлением	желатины	широко	ис-
пользуются	 для	 исследования	 ферментов	 энто-
мопатогенных	грибов	(Urtz,	Rice,	2000).	Для	ин-
дукции	синтеза	протеиназ	в	культуральную	сре-
ду	не	добавляли	источников	неорганического	азо-
та	(Braga	et	al.,	1999).

Как	следует	из	рис.	1,	сухой	вес	мицелия	мак-
симален	 на	 6	 день	 культивирования,	 что	 очень	
близко	 к	 результатам,	 полученным	 при	 выра-
щивании	 других	 энтомопатогенных	 грибов.	
Так,	при	выращивании	в	жидкой	культуре	гриба	
Metarhizum anisopliae	 пик	 прироста	 биомассы	
регистрировали	 на	 5-й	 день	 культивирования	
(Braga	 et	 al.,	 1999).	 Небольшое	 смещение	 пика	
роста	 биомассы,	 наблюдаемое	 в	 нашем	 случае,	
вероятно,	 объясняется	 более	 продолжительным	
течением	 лаг-фазы.	 Известно,	 что	 при	 пересеве	
грибов	 на	 среды	 нового	 состава	 лаг-фаза	 удли-
няется,	что	связано	с	необходимостью	активации	
генов,	 ответственных	 за	 синтез	ферментов,	 обе-
спечивающих	 расщепление	 компонентов	 новой	
культуральной	среды	(Holliday,	Cleaver,	2005).

Рис. 1.	Изменение	биомассы	в	процессе	роста	
культуры	C. militaris.

Как цитировать эту книгу: 
Микология Сегодня. Том. 2. Ю.Т. Дьяков, А.Ю. Сергеев (ред.). М.: Национальная академия микологии, 2011. 292 с.



245

Т.А.Семенова, М.А.Белозерский, Г.А.Белякова, Б.А.Борисов, С.А.Семенова, Я.Е.Дунаевский. Внеклеточная протеиназа Cordyceps militaris...

Микология	сегодня,	Т.	2.	Национальная	академия	микологии,	2011

Анализ	изменений	протеолитической	активно-
сти	культуральной	жидкости	по	 синтетическому	
субстрату	GlpAALpNa	в	процессе	роста	культуры	
показал,	что	максимальные	значения	активности	
протеиназ	регистрировались	на	5-7	день	культи-
вирования	 (рис.	 2).	 Возможно,	 активный	 синтез	
гидролитических	ферментов	индуцируется	появ-
лением	в	культуральной	среде	моно-	и	олигоме-
ров,	которые	образуются	при	лизисе	клеток	гриба	
(Braga	et	al.,	1999).

Для	 определения	 хитинолитической	 активно-
сти	штаммы	выращивали	на	 среде	 с	 добавлени-
ем	кутикулы	насекомых	(N. cinerea).	На	рис.	2	по-
казано	 изменение	 протеолитической	 и	 хитино-
литической	 активности	 в	 процессе	 роста	 куль-
туры:	пик	хитинолитической	активности	наблю-
дался	 существенно	 позже	 пика	 активности	 про-
теиназ.	 Эта	 более	 ранняя	 секреция	 протеиназ,	
по-видимому,	связана	с	тем,	что	входящий	в	со-
став	 покровов	 насекомых	 хитин	 защищен	 бел-
ками,	 которые	 необходимо	 вначале	 разрушить.	
Полученные	 результаты	 прямо	 коррелируют	 с	
высказанным	предположением,	что	синтез	хити-
наз	 индуцируется	 фрагментами	 расщепленных	
протеиназами	белков	(Борисов	и	др.,	2001).

При	сравнении	протеолитической	активности	
культурального	фильтрата	на	средах	без	кутикулы	
и	с	кутикулой	N. cinerea	было	показано,	что	гриб	
более	 активно	 секретировал	 протеиназы	 на	 сре-
де	с	добавлением	кутикулы	(рис.	3).	Полученные	
данные,	вероятно,	можно	объяснить	тем,	что	ку-
тикула	 насекомых	 является	 субстратом,	 специ-
фичным	для	энтомопатогенных	грибов.	

При	всех	модификациях	культуральной	среды	
исследуемая	активность	практически	полностью	
ингибировалась	фенилметилсульфонилфторидом	
(0,8	мМ),	что	свидетельствует	о	ее	принадлежно-
сти	сериновой(ым)	протеиназе(ам).	

Для	очистки	наиболее	представленной	протеи-
назы	из	культуральной	жидкости	C.	militaris	была	
разработана	 двухстадийная	 методика.	 Вначале	
использовали	 аффинную	 хроматографию	 на	
бацитрацин-силохроме,	 которая	 является	 одним	
из	 наиболее	 эффективных	методов	 выделения	 и	
очистки	протеолитических	ферментов.	Этим	ме-
тодом	были	очищены	протеиназы	многих	грибов,	
среди	которых	представители	родов	Trichoderma,	
Acremonium,	Aspergillus,	Coprinus,	Saccharomyces	
(Руденская,	1994).

Методом	 аффинной	 хроматографии	 про-
теиназа	 была	очищена	 в	 59	 раз	 с	 выходом	35%.	
Использованный	 метод	 позволяет	 использовать	
для	 очистки	 значительные	 количества	 исходной	
культуральной	 жидкости,	 что	 заметно	 облегча-

ет	 дальнейшую	 очистку.	 Полученные	 фракции	
концентрировали	 методом	 ультрафильтрации	 и	
наносили	 на	 колонку	 для	 гель-хроматографии	
Superdex	75.

В	результате	использования	этих	хроматогра-
фических	стадий	фермент,	выделенный	из	куль-
туральной	жидкости	гриба,	был	очищен	в	93	раза	
раз	 с	 выходом	 14%.	 С	 помощью	 метода	 постэ-
лектрофоретического	 определения	 активности	 в	
геле	 было	 выяснено,	 что	 в	 культуральной	 жид-
кости	исследуемого	гриба	содержится	одна	про-
теиназа,	 активная	 по	 синтетическому	 субстрату	
GlpAALpNa.	

Рис. 2.	Изменения	протеолитической	
и	хитинолитической	активностей,		

секретируемых	в	процессе	культивирования		
C. militaris

♦ –	протеолитическая	активность,	
■	–	хитинолитическая	активность

Рис. 3.	Зависимость	внеклеточной	протеолитической	
активности	от	состава	среды

♦	–	среда	без	кутикулы,	
■	–	среда	с	кутикулой
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В	настоящее	время	выделены	и	охарактеризо-
ваны	две	протеиназы	из	энтомопатогенного	гри-
ба	C. militaris	–	химотрипсин-	(Kim	et	al.,	2006)	и	
трипсин-подобные	(Hattori	et	al.,	2005).	Японские	
ученые	также	обнаружили	в	культуральной	жид-
кости	C. militaris субтилизин-подобную	 протеи-
назу,	однако	после	четырехстадийной	очистки	эту	
протеиназу	не	удалось	получить	в	гомогенном	со-
стоянии	и	тщательно	охарактеризовать	(Hattori	et	
al.,	2005).	

Исследование	 с	 помощью	 денатурирующе-
го	электрофореза	активных	фракций,	собранных	
после	 гель-хроматографии,	 показало	 электрофо-
ретическую	 гомогенность	 препарата	 фермента,	
подвижности	 которого	 соответствовала	 молеку-
лярная	масса	24	кДа.

Исследования	 физико-химических	 и	 кине-
тических	 свойств	 фермента	 были	 проведены	 на	
электрофоретически	 гомогенном	 препарате	 про-
теиназы	C. militaris.

График	зависимости	активности	исследуемой	
протеиназы	от	температуры	представлен	на	рис.	
4.	Из	приведенных	данных	можно	заключить,	что	

температурный	 оптимум	 активности	 фермента	
лежит	в	пределах	35	–	55ºС,	с	максимумом	око-
ло	45ºС,	что	близко	к	результатам,	полученным	в	
большинстве	 случаев	 на	 других	 энтомопатоген-
ных	грибах.	Так,	температурный	оптимум	проте-
иназы,	секретируемой	грибом	B. bassiana,	лежит	
в	пределах	37	–	42ºС,	а	выделенная	из	M. aniso-
pliae химоэластаза	Pr1	наиболее	активна	при	50ºС	
(Павлюкова	и	др.,	1998).	При	температурах	выше	
55ºС	 активность	 исследуемого	 фермента	 резко	
снижалась.	

Результаты	 экспериментов	 по	 определению	
температурной	стабильности	фермента	представ-
лены	 на	 рис.	 5.	 Из	 приведенного	 графика	 сле-
дует,	 что	 исследуемая	 протеиназа	 стабильна	 до	
50ºС,	при	этом	повышение	температуры	инкуба-
ции	до	60ºС	(в	течение	30	мин)	приводит	к	прак-
тически	 полной	 потере	 ферментативной	 актив-
ности.	Как	и	в	случае	C. militaris,	секретируемая	
M. anisopliae	химоэластаза	при	50ºС	теряет	лишь	
5%	активности,	однако	повышение	температуры	
до	60ºС	приводит	к	потере	примерно	80%	актив-
ности.	 Инкубация	 протеиназы	 B. bassiana	 в	 те-
чение	15	мин	при	60ºС	также	приводит	к	значи-
тельному	снижению	ферментативной	активности	
(Павлюкова	и	др.,	1998).

Следует	отметить,	что	время	инкубации	влия-
ет	на	характер	зависимости	активности	фермен-
тов	от	температуры:	так,	резкое	снижение	актив-
ности	наблюдалось	уже	при	40ºС	при	выдержива-
нии	химотрипсин-подобной	сериновой	протеина-
зы	из	C. militaris	при	этой	температуре	в	течение	
часа	(Kim	et	al.,	2006).

Исследования	 рН	 оптимума	фермента	 прове-
дены	 для	 диапазона	 рН	 2,6	 –	 11,4.	 Полученные	
результаты	представлены	на	рис.	6	и	 свидетель-
ствуют	 о	 том,	 что	 изученный	 фермент	 активен	
в	 широком	 диапазоне	 значений	 рН,	 при	 этом	
наибольшая	 активность,	 наблюдаемая	 в	 щелоч-
ной	(рН	7	–	9)	среде,	характерна	для	сериновых	

Рис. 4. Зависимость	активности	
очищенной	протеиназы	от	температуры

Рис. 5. Влияние	температуры	на	стабильность	
протеиназы	C. militaris

Рис. 6.	Влияние	рН	на	активность	протеиназы	C. 
militaris
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протеиназ	 различного	 происхождения.	 Так,	 вы-
деленная	 из	 C. militaris	 химотрипсин-подобная	
сериновая	протеиназа	активна	в	диапазоне	рН	от	
4,0	до	10,0	и	максимальна	при	рН	7,4	(Kim	et	al.,	
2006).	Наблюдаемый	рН	оптимум	протеиназы	из	
B. bassiana	лежит	в	пределах	7,5	–	9,5	(Urtz,	Rice,	
1999),	что	также	согласуется	с	полученными	нами	
результатами.	 Определенный	 японскими	 учены-
ми	рН	оптимум	трипсин-подобной	протеиназы	из	
C. militaris	лежит	в	диапазоне	8,5	–	12,0	(Hattori	
et	al.,	2005),	однако	полученный	результат	(высо-
кая	активность	фермента	при	рН	11	–	12)	может	
являться	следствием	спонтанного	гидролиза	суб-
страта,	 происходящего	 в	 сильнощелочных	 усло-
виях	и	не	учтенного	авторами	статьи.

Результаты	экспериментов	по	определению	рН-
стабильности	 фермента	 представлены	 на	 рис.	 7.	
Показано,	 что	 исследуемая	 протеиназа	 стабиль-
на	в	широком	диапазоне	рН	 (от	4,8	до	9,3).	При	
этом	в	сильнокислой	среде	фермент	сохраняет	бо-
лее	 40%	 активности,	 а	 в	 сильнощелочной	 среде	
более	60%.	Максимальная	активность	протеиназы	
сохранялась	после	инкубации	в	буферах	с	рН	6,3	–	
8,7.	Полученный	результат	близок	к	данным,	по-
лученным	для	 химотрипсин-подобной	 протеина-
зы,	выделенной	из	C. militaris,	максимально	ста-
бильной	при	рН	7,0	–	8,0	(Kim	et	al.,	2006).

При	изучении	субстратной	специфичности	ис-
следуемой	 протеиназы	 было	 показано,	 что	 очи-
щенный	 фермент	 не	 расщепляет	 одно-	 и	 двух-
членные	 субстраты	LpNa,	 SucFpNa,	N-acLLpNa,	
FpNa,	 GlpFApNa,	 а	 максимальная	 актив-
ность	 проявляется	 при	 расщеплении	 субстрата	
SucAALFpNa.	 Высокая	 активность	 по	 субстра-
ту	SucAAPFpNa,	 вероятно,	 указывает	 на	 то,	 что	
исследуемый	 фермент	 аналогичен	 химоэласта-
зам,	выделенным	из	энтомопатогенных	грибов	M. 
anisopliae	 и	B. bassiana	 (Urtz,	Rice,	 1999)	и	 так-
же	 проявляющим	 активность	 по	 этому	 субстра-

ту.	Известно,	 что	именно	химоэластаза	 отвечает	
за	проникновение	M. anisopliae и,	вероятно,	дру-
гих	энтомопатогенных	грибов	через	кутикулу	на-
секомых	(Павлюкова	и	др.,	1998).	Сходные	свой-
ства	 сравниваемых	протеиназ,	 возможно,	 объяс-
няются	близкими	функциями,	которые	выполня-
ют	эти	ферменты	в	природе.

Адсорбция	протеиназ	на	кутикуле	насекомого	
играет	 важную	 роль	 в	 инфекционном	 процессе.	
Способность	 ферментов	 энтомопатогенных	 гри-
бов	 адсорбироваться	 на	 кутикуле	 косвенно	 сви-
детельствует	 о	 патогенных	 свойствах	 штамма,	
поэтому	 исследование	 адсорбционной	 способ-
ности	 протеиназ	 имеет	 практическое	 значение.	
Результаты	экспериментов	по	определению	зави-
симости	 степени	 адсорбции	 исследуемого	 фер-
мента	от	рН	среды	представлены	на	рис.	8.

Максимальная	 адсорбция	 протеиназы	 на	 ку-
тикуле	 наблюдалась	 при	 значениях	 рН	 от	 5	 до	
7,	 в	 сильнокислой	среде	фермент	не	 адсорбиро-
вался	 на	 кутикуле,	 а	 в	щелочных	 условиях	 спо-
собность	 протеиназы	 к	 сорбции	 плавно	 снижа-
лась.	Полученные	результаты	согласуются	с	дан-
ными,	полученными	при	изучении	протеиназ	из	
M. anisopliae, B. bassiana	 и	V. lecanii	 (Bidochka,	
Khachatourians,	 1994),	 максимальная	 адсорбция	
которых	 на	 кутикуле	Melanoplus sanguinipes на-
блюдалась	при	рН	среды	от	4	до	7.	В	кислой	сре-
де	(рН	2,9	и	ниже)	протеиназы	энтомопатогенных	
грибов	 также	не	 сорбировались	на	 кутикуле	на-
секомых,	а	при	повышении	рН	от	7	до	8	наблю-
далось	небольшое	снижение	адсорбционной	спо-
собности.	Исследуемая	протеиназа	десорбирова-
лась	с	кутикулы	0,1	М	фосфатным	буфером	(рН	
7,0);	процент	десорбции	составлял	от	20	до	50%,	
что	также	согласуется	с	литературными	данными.

Следует	 отметить,	 что	 адсорбция	 протеаз	 из	
культуры	гриба,	выращенной	на	среде,	содержа-
щей	 кутикулу,	 происходит	 эффективнее,	 чем	 у	

Рис. 7.	Влияние	рН	на	стабильность	протеиназы	C. 
militaris

Рис. 8.	Степень	адсорбции	протеиназы	
на	кутикуле	в	зависимости	от	рН
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протеаз	из	культуры,	растущей	на	среде	с	желати-
ной	(табл.	1).	Это	может	быть	связано	с	тем,	что	
при	росте	гриба	на	среде	с	кутикулой	синтезиру-
ются	вещества,	облегчающие	процесс	адсорбции	
ферментов.

	Таким	образом,	исследуемая	нами	протеина-
за	обладает	свойствами,	характерными	для	фер-
ментов	энтомопатогенных	грибов	и,	возможно,	
определяет	 способность	 C. militaris к	 патоге-
незу	насекомых.	Дальнейшие	исследования	эн-
томопатогенных	 грибов,	 секретируемых	 ими	
ферментов,	и	в	частности,	протеиназ,	призваны	
углубить	 понимание	 процессов	 патогенеза	 на-
секомых,	 расширить	 практическое	 применение	
энтомопатогенных	грибов	и	секретируемых	ими	
соединений	 и	 разработать	 на	 их	 основе	 новые	
эффективные	и	безопасные	инсектицидные	пре-
параты.

Исследования,	 связанные	 с	 биоактивными	
веществами	 и,	 в	 частности,	 протеолитическими	
ферментами,	секретируемыми	C. militaris,	откры-
вают	широкие	возможности	для	медицины	и	фар-
макологии	и	нацелены	на	создание	нетоксичных	
и	действенных	лекарственных	средств.
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Таблица 1
Адсорбция внеклеточных протеиназ  

Cordyceps на кутикуле

Среда А,  
нмоль/мин

А – А адсорб. %  
адсорбции

Кутикула 176 110 37
Желатина 216 161,3 25

Примечание:	А,	нмоль/мин	–	 активность	культуральной	
жидкости	до	добавления	кутикулы,
А	–	А	адсорб.	–	активность	культуральной	жидкости	че-
рез	40	мин	после	внесения	кутикулы,	нмоль	/	мин,
%	адсорбции	–	отношение	А	сорбировавшейся	к	первона-
чальному	значению	активности.
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вЕГЕтатИвНаЯ НЕСОвМЕСтИМОСть ГРИбОв – 
ПРОСтЕйшИй МЕхаНИзМ  
ИММуННОГО ОтвЕта
Аннотация:	 Обзор. Приведены данные по исследованиям цитологии, биохимии и молекулярной биологии 

вегетативной несовместимости, полученные, главным образом, у модельных грибов neurospora crassa 
и Podospora anserina, а также роль вегетативной несовместимости в защите от вирусных инфекций, 
структурировании популяций и видообразовании грибов.

Ключевые	слова:	 грибы, вегетативная несовместимость, neurospora, Podospora, иммунный ответ, видообразование 
грибов

Yu.T. Dyakov

fungal vegetatave inComPatibility –  
the simPlest meChanism  
of the innune ansWer
Summary:	 The rewiev. The results of the investigations on cytology, biochemistry and molecular biology of 

vegetative incompatibility of neurospora crassa and Podospora anserina are adduce. The role of vegetative 
incompatibility in the protection from viral infections, population structures, and speciation in fungi are 
discussed.

Keywords:	 Fungi, vegertative incompatibility, neurospora, Podospora, mechanisms of immunity, fungal speciation

Важнейшие	 процессы,	 сопровождающие	
рост	 и	 развитие	 колоний	 мицелиальных	 гри-
бов,	 –	 удлинение	 кончиков	 гиф,	 ветвление	 и	
слияние	 гиф	 (анастомозы)	 (Glass	 et	 al.,	 2000).	
Поскольку	 грибные	 клетки	 покрыты	 много-
слойными	 оболочками,	 слиянию	 предшеству-
ет	 локальное	 растворение	 клеточных	 стенок.	
Возможно,	анастомозы	возникли	вследствие	не-
обходимости	 слияния	 лишенных	 гамет	 вегета-
тивных	структур	или	их	модификаций,	а	может	
быть	 в	 основе	 анастомозов	 вегетативных	 гиф	
был	микопаразитизм,	при	котором	описаны	как	

гаусториальный,	 так	и	негаусториальный	 типы	
слияний	(Manocha,	Sahai,	1993).	В	этом	отноше-
нии	показателен	адельфопаразитизм	мукоровых	
и	ржавчинных	грибов,	при	котором,	во-первых,	
происходит	 специфическое	 слияние	 гиф	 толь-
ко	 между	 родственными	 видами,	 во-вторых,	 в	
ряде	 случаев	 гифы	 паразита	 сливаются	 только	
с	гифами	хозяина,	имеющего	противоположный	
тип	спаривания,	и,	в-третьих,	ядра	паразита	ми-
грируют	в	цитоплазму	хозяина,	вследствие	чего	
возникает	 «межвидовой	 гетерокарион»	 (см.	
Дьяков,	2006).
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Ю.Т. Дьяков. Вегетативная несовместимость грибов – простейший механизм иммунного ответа

Анастомозы,	происходящие	между	соседними	
гифами	внутри	колонии,	армируют	ее,	делают	бо-
лее	прочной,	сохраняют	ее	единство	при	распро-
странении	в	пространстве.	При	слиянии	гиф	двух	
или	более	контактирующих	колоний	происходит	
объединение	 в	 одной	клетке	нескольких	 генети-
чески	 различных	 ядер,	 что	 обеспечивает	 состо-
яние	 гетерокариоза,	 который	 у	 гаплоидных	 гри-
бов	заменяет	диплоидность	и	является	начальной	
стадией	 парасексуальной	 рекомбинации.	 Кроме	
того,	анастомозы	между	гифами	с	последующий	
взаимной	миграцией	ядер	приводят	к	исчезнове-
нию	внутрипопуляционных	единиц	–	индивидуу-
мов,	клонов	и	интеграции	их	в	единую	сеть	мице-
лия	(Buller,	1933).

Однако	исследование	многих	изолированных	
из	 природных	 субстратов	 штаммов	 грибов,	 от-
носящихся	к	различным	таксонам,	показало,	что	
большинство	изолятов	при	попарном	посеве	ве-
гетативно	 несовместимы.	 Поскольку	 вегетатив-
ная	 несовместимость	 препятствует	 формирова-
нию	 гетерокарионов	 со	 всеми	 их	 адаптивными	
преимуществами,	 наличие	 сильного	 естествен-
ного	отбора	в	пользу	несовместимости	заставило	
обратить	пристальное	внимание,	как	на	сам	фе-
номен,	так	и	на	его	эволюционные	последствия.

Вегетативной	 несовместимости	 (ВН)	 грибов	
посвящено	 много	 обзоров	 (Begueret	 et	 al.,1994;	
Glass,	 Kuldau,	 1992;	 Glass	 et	 al.,	 2000;	 Glass,	
Kaneko,	 2003;	Leslie,	 1993;	 Saupe,	 2000;	Worrall,	
1997)	и	даже	книга	(Дьяков,	Долгова,	1995),	поэ-
тому	здесь	будут	детально	рассмотрены	лишь	во-
просы,	 связанные	 с	 механизмами	 узнавания	 чу-
жого,	 иммунным	 ответом	 и	 его	 эволюционным	
значением.

Цитология  
вегетативной несовместимости

Описано	два	типа	ВН	грибов	 (Carlie,	 1987)	–	
несовместимость	 слияния	 и	 несовместимость,	
проявляющаяся	 после	 слияния.	 Первый	 тип	 не-
совместимости	 менее	 распространен,	 но	 харак-
терен	для	некоторых	родов	грибов,	в	частности,	
для	рода	Rhizoctonia,	у	которого	несовместимые	
группы	 штаммов	 не	 формируют	 взаимных	 ана-
стомозов	 и	 поэтому	 репродуктивно	 изолирова-
ны	 друг	 от	 друга.	 Анастомозные	 группы	 (АГ)	
Rhizoctonia	 представляют	 собой	 биологические	
виды-двойники.

Второй	 тип	 несовместимости	 распространен	
гораздо	 шире,	 поэтому	 дальнейшее	 изложение	
будет	посвящено	этому	типу.	

Наиболее	острое	проявление	ВН	–	барраж,	при	
котором	слившиеся	и	прилегающие	к	ним	клетки	
погибают.	Цитоплазма	становится	гранулирован-
ной,	тонко-вакуолизированной,	размеры	вакуолей	
постепенно	увеличиваются,	межвакуолярное	про-
странство	 уплотняется,	 плазмалемма	 отделяется	
от	клеточной	стенки	(Garnjobst,	Wilson,	1956).	В	
зоне	контакта	двух	колоний	возникает	более	или	
менее	 четко	 заметная	 линия	из	мертвых	 клеток,	
иногда	отличающаяся	от	прилегающих	участков	
колонии	пигментацией.	Поры	в	 септах	 закрыва-
ются	 пробками,	 по-видимому,	 для	 локализации	
погибающих	участков	гиф	(Jacobson	et	al.,	1998).	

Генетика вегетативной 
несовместимости

За	 ВН	 ответственно	 несколько	 генетических	
систем.

1.	Система	генов	спаривания.	У	гетероталлич-
ных	 грибов	половая	 совместимость	проявляется	
у	штаммов,	гетероаллельных	по	mat-факторам.	У	
Neurospora	crassa	в	зоне	контакта	колоний	штам-
мов,	 гетероаллельных	по	локусам	спаривания	А	
и	 a,	 развивается	 зона	 барража	 (Griffiths,	 Riech,	
1981).	Ассоциация	типов	спаривания	и	ВН	опи-
сана	 также	 у	 Ascobolus	 stercorarius,	 Aspergillus	
amstelodami	(цит.	по	Glass,	Kuldau,	1992)	и	ооми-
цета	Phytophthora	infestans	(Аникина	и	др.,	1993;	
Cherepnikova-Anikina	 et	 al.,	 2002).	 Для	 проявле-
ния	ВН	между	штаммами	N.	crassa,	гетероаллель-
ными	 по	 локусу	 спаривания,	 необходим	 несце-
пленный	 с	 ним	 доминантный	 ген	Tol	 (Vellani	 et	
al.,	1994).

2.	Локус	I/i	N.	crassa.	Штаммы,	гетероаллель-
ные	 по	 I-локусу	 вегетативно	 совместимы	 (гифы	
сливаются	без	барража),	но	не	формируют	гете-
рокарионов,	так	как	ядра	штамма	 i	не	могут	со-
существовать	 в	 одной	 клетке	 с	 ядрами	 штамма	
I,	 и	 вытесняются	 ими	 (Pittenger,	Brawner,	 1961).	
Гетерокарионная	 несовместимость	 контролиру-
ется	 многими	 h-c	 генами	 у	 Aspergillus	 nidulans	
(Dales,	Croft,	1990)	

3.	 Система	 het-	 или	 vic-генов.	 Гетеро	ал	лель-
ность	по	любому	из	этих	генов	вызывает	острую	
реакцию	гибели	слившихся	и	прилегающих	к	ним	
клеток	(барраж).	Эта	система	генетического	кон-
троля	несовместимости	наиболее	полно	исследо-
вана	у	двух	аскомицетов	–	N.	crassa	и	Podospora	
anserina.	У	N.crassa	несовместимость	вызывает,	в	
большинстве	случаев,	взаимодействие	продуктов	
аллельных	генов,	а	у	P.	anserina	наряду	с	аллель-
ной	 распространена	 и	 неалелльная	 несовмести-
мость,	при	которой	несовместимы	штаммы,	име-
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ющие	определенные	аллели	в	двух	несцепленных	
локусах	 (таблица).	Последняя	 система	 усложне-
на	наличием	многих	аллелей	в	нескольких	mod-
локусах,	 подавляющих	 проявление	 неаллельной	
несовместимости.	

Продукты генов 
 вегетативной несовместимости
neurospora crassa

Локус	спаривания	включает	две	идиоморфы	–	
А	и	a.	Первая	имеет	3	сцепленных	гена	–	mat	А-1,	
mat	А-2	и	mat	A-3;	вторая	–	один	ген	mat	а-1.	За	
ВН	ответственны	продукты	генов	mat	А-1	и	mat	
а-1.	Оба	контролируют	синтез	белков	–	регулято-
ров	 транскрипции,	 содержащих	 домены,	 связы-
вающиеся	с	ДНК.	Белок	MAT	A-1	имеет	α-бокс,	
а	МАТ	а1	 –	HMG-бокс	 (см.	 Saupe,	 2000).	 Белки	
MAT	 A-1	 и	 МАТ	 а-1	 являются	 регуляторами	
транскрипции.	Они	ответственны	за	a	и	А	специ-
фичность,	в	то	время	как	белки	МАТ	А-2	и	МАТ	
А-3	необходимы	для	протекания	постфертилиза-
ционного	морфогенеза	(Coppin	et	al.,	1997).	

Локус	 tol	 кодирует	 белок,	 содержащий	 бо-
лее	 1000	 аминокислот,	 имеющий	 супер-
спирализованный	 мотив,	 LRR	 домен	 (богатый	
лейциновыми	 повторами),	 важный	 для	 взаимо-
действий	 типа	 белок-белок,	 а	 также	 области,	
имеющие	гомологию	с	HET-6	и	НЕТ-Е	белками.	
Функции	белка	Toll,	не	связанные	с	влиянием	на	
ВН,	не	известны.

Локус	 het-c	 кодирует	 мембранный	 белок	 из	
около	 960	 аминокислот,	 с	N-терминальным	 сиг-
нальным	пептидом	и	С-терминальным	доменом,	
богатым	глицином	(Saupe	et	al.,	1996;	Sarkar	et	al.,	
2002),	что	указывает	на	его	участие	в	секреторных	
процессах.	Аллельная	 специфичность	 het-c	 обу-
словлена	 полиморфным	 регионом,	 содержащим	
инсерции	и	делеции.	С	локусом	het-c	сцеплен	ген	
pin-c,	кодирующий	высоко	полиморфный	белок	с	
доменом	из	150	аминокислот,	который	характерен	
для	продуктов	многих	генов	N.	crassa	и	P.	anserina	

и	назван	HET-доменом	(в	геномe	N.	crassa	обнару-
жено	55	генов,	содержащих	НЕТ-домен,	функции	
которых	не	известны).	В	природе	обнаружены	три	
аллельных	специфичности	–	het-c1	pin-c1,	het-c2	
pin	c2	и	het-c3	pin-c3.	Клеточная	несовместимость	
возникает	 при	 неаллельном	 взаимодействии	
het-c	и	pin-c	аллелей	(например,	het-c1	c	pin-c2).	
Гетероаллельность	 по	 локусу	 с	 в	 гетерокарионе	
(аллельная	несовместимость)	усиливает	реакцию	
несовместимости	(Kaneko	et	al.,	2006).	

В	 геноме	 N.	 crassa	 обнаружен	 еще	 один	 ло-
кус,	влияющий	на	het-c	несовместимость,	–	vib-
1	 (vegetative	 incompatibility	 blocked).	 Мутации	
по	 этому	 локусу	 снижают	 продукцию	 конидий	
и	 скорость	 линейного	 роста	 колонии,	 но	 значи-
тельно	 ослабляют	 проявление	 несовместимо-
сти	у	гетероаллельных	по	het-c/pin-c,	mat	и	дру-
гим	het-локусам.	Белок	VIB-1	является	фактором	
транскрипции,	необходимым	для	экспрессии	фе-
ромонов	спаривания	и	их	рецепторов	в	ходе	по-
лового	процесса,	однако	мутации	vib-1,	наруша-
ющие	 конидиогенез	 и	 супрессирующие	 несоме-
стимость,	 обусловленную	 гетероаллельностью	
по	 het-c/pin-c,	 не	 влияют	 на	 протекание	 мейоза.	
Белок	VIB-1	 локализован	 в	 ядрах	 вегетативных	
гиф,	 но	 в	 конидиеносцах	 и	 конидиях	 находится	
в	цитоплазме	(Dementhon	et	al.,	2006).	Поскольку	
конидиогенез	N.	crassa	индуцируется	подсыхани-
ем	или	голоданием,	это	–	процесс,	регулируемый	
условиями	роста.	Белок	VIB-1,	по-видимому,	уча-
ствует	в	программах	развития,	регулируемых	го-
лоданием.	

Локус	het-6.	Несовместимые	по	этому	локусу	
гаплотипы	названы	het-6OR	и	het-6PA.	Дальнейший	
анализ	показал,	что	het-6OR	и	het-6PA	не	аллели,	а	
два	сцепленных	гена	–	het-6OR	и	het-6PA.	Первый	
кодирует	полипептид,	размером	680	аминокислот,	
второй	имеет	68%	идентичности	к	первому	(Smith	
et	al.,	2000).	Их	трансформация	в	один	геном	не	
приводит	 к	 несовместимости,	 поэтому	 считают,	
что	несовместимость	по	локусу	het-6	вызвана	вза-
имодействием	с	еще	одним	белком,	т.е.	относится	
к	неаллельному	типу.	

podospora anserina
Локус	het-s	включает	аллели	het-s	и	het-S.	Они	

кодируют	 белки,	 имеющие	 высокую	 гомологию	
(различаются	по	13	аминокислотам	из	289).	После	
анастомозов	возможна	конверсия	белка	нейтраль-
ного	штамма	(совместимого	с	het-s	и	het-S)	в	бе-
лок	HET-s,	т.е.	этот	белок	имеет	свойства	прион-
ного	белка	(Silar,	Daboussi,	1999).	

Система	 неаллельных	 генов	 het-c/het-e.	 Ген	
het-c	кодирует	синтез	небольшого	белка	(208	ами-

Таблица
Взаимодействия между продуктами 

неаллельных локусов с, е, и d 
Podospora anserina (Sauple et al., 1994)

het-c het-e het-d
e1 e2 e3 D1 d2

c1
c2
c3
c4

H
H

H
H

H

H

H

H H
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нокислот),	 имеющего	 гомологию	 с	 ферментом	
гликолипид	 трансферазой.	 (Saupe	 et	 al.,	 1994).	
Делеция	het-c	не	оказывает	влияния	на	вегетатив-
ный	рост,	но	приводит	к	почти	полной	редукции	
образования	 аскоспор.	 Получены	 мутации,	 вы-
зывающие	 ненормальное	 ветвление	 апикальных	
гиф.	 Предполагают,	 что	 НЕТ-с	 белок	 влияет	 на	
биосинтез	клеточной	стенки	(Saupe	et	al.,	1994).	

	Ген	het-e	контролирует	крупный	белок,	име-
ющий	два	домена:	мотив	связывания	ГТФ	(НЕТ-
домен),	 и	 повторы	 последовательности	 WD40,	
обеспечивающей	 взаимодействие	 белок-белок	
(Espagne	et	al.,	1997).

mod-гены.	 Продукт	 гена	 mod-A,	 модифици-
рующий	несовместимость,	вызванную	неаллель-
ными	взаимодействиями	het-C/E	и	het-E/D,	имеет	
домен,	 связывающий	SH3;	mod-D,	модифициру-
ющий	реакцию,	вызванную	неаллельным	взаимо-
действием	 het-C/E,	 является	 α-субъединицей	 ге-
теромерного	G-белка,	имеющей	сайт	связывания	
с	ГТФ,	а	mod-E,	модифицирующий	неаллельное	
взаимодействие	het-R/V,	–	белком	теплового	шока	
из	семейства	Hsp90	(cм.	Glass	et	al.,	2000).	

Делеция	 mod-A,	 приводящая	 к	 устранению	
феномена	 ВН,	 сопряженная	 с	 мутацией	 в	 локу-
се	mod-B,	подавляет	развитие	протоперитециев	в	
женских	штаммах.	Наличие	у	белка	MOD-A	ко-
ротких	 повторов,	 богатых	 пролином,	 свидетель-
ствует	о	его	способности	связывать	SH-лиганды,	
что	играет	важную	роль	в	сигнальных	путях	регу-
ляции	морфогенеза	у	многих	грибов.	Поскольку	
ингибирование	половых	структур	в	дилетирован-
ных	по	mod-A	гену	штаммах	зависит	от	условий	
роста,	 в	 частности,	 исчерпания	продуктов	пита-
ния,	 высказано	 предположение,	 что	MOD-A	 бе-
лок	участвует	в	процессах	мобилизации	ресурсов	
для	полового	морфогенеза	(Barreau	et	al.,	1998).	

Молекулярный механизм  
узнавания чужого –  
прямое взаимодействие белков – 
продуктов het-генов

Локус	het-c	в	природных	популяциях	N.	crassa	
встречается	в	трех	аллельных	вариантах	–	het-cOR,	
het-cPA	и	het-cGR.	Кодируемые	ими	белки	различа-
ются	наличием	вставки/делеции	в	коротком	реги-
оне	из	30-48	аминокислот	(Saupe	et	al.,	1996).	В	ге-
тероаллельных	по	het-c	локусу	клетках	формиру-
ются	гетеродимерные	НЕТ-с	белки,	локализован-
ные	в	цитоплазматической	мембране	(Sakar	et	al.,	
2002).	 Гомодимеры	 между	 идентичными	 НЕТ-с	
белками	не	обнаружены.	Белки,	делетированные	
по	сигнальному	пептиду,	формируют	гетероком-

плексы	не	в	мембране,	а	в	цитоплазме;	это	вызы-
вает	ослабление	картины	вегетативной	несовме-
стимости	и	замедление	скорости	ее	наступления.	
Поэтому	мембранная	 локализация	 белкового	 ге-
терокомплекса	–	важное	условие	индукции	несо-
вместимости.	

В	опытах	с	дрожжевой	двухгибридной	систе-
мой	 показано	 взаимодействие	 белков	 МАТ-А1/
МАТ-а1	N.	 crassa	 (Saupe,	 2000).	 Поскольку	 уда-
лось	 получить	 мутации	 в	 mat-локусe	 N.	 crassa,	
которые	 устраняли	 феномен	 вегетативной	 несо-
вместимости,	не	влияя	на	половые	функции	mat-
генов,	 сделан	 вывод,	 что	 для	 индукции	 ВН	 не-
обходим	 домен,	 влияющий	 на	 взаимодействие	
«белок-белок»,	 а	 не	 взаимодействие	 «белок-
ДНК».	 Показано	 также	 взаимодействие	 белков	
HET-S/HEN-s	 и	 HET-C/HET-D,	 HET-C/HET-E	 P.	
ancerina	(см.	Glass,	Kaneko,	2003).	У	белка	НЕТ-Е	
два	домена	–	мотив,	обеспечивающий	связывание	
с	ГТФ,	и	WD40-	повторы	указывают	на	белковые	
взаимодействия	(Espagne	et	al.,	1997).

Вегетативная несовместимость – 
форма програмированной смерти 
клетки (PCD)

Полный	сиквенс	генов	дрожжей	Saccharomyces	
cerevisiae,	 Shizosaccharomyces	 pombe	 и	 мицели-
ального	 гриба	 Neurospora	 crassa	 выявил	 отсут-
ствие	в	их	геномах	центральных	компонентов,	ин-
дуцирующих	апоптоз	у	многоклеточных	организ-
мов	–	каспаз,	генов	Bcl-2/Bax	и	рецептора	факто-
ра	некроза	опухолей	(ФНО)	(Glass,	Kaneko,	2003).	
Тем	не	менее,	отмирание	клеток	дрожжей	и	мице-
лиальных	грибов	сопряжено	с	процессами,	харак-
терными	для	PDS	высших	эукариот,	и	описывае-
мыми	как	маркеры	PDS	(фрагментация	ДНК,	со-
хранение	целостности	мембран,	аккумуляция	ак-
тивных	форм	кислорода,	зависимость	от	белково-
го	синтеза,	наличие	метакаспаз,	подавление	инги-
биторами	каспаз	и	др.)	(Robson,	2006).

	 ВН	имеет	много	признаков,	характерных	
для	 PCD:	 повышенная	 протеолитическая	 актив-
ность,	вакуолизация	клеток,	положительная	реак-
ция	ядер	на	TUNEL-тест	(Dementon	et	al.,	2006).	
Отмирание	клеток	при	ВН	протекает	по	 типу	 II	
PCD,	для	которого	характерна	автофагия	 (Pinan-
Lucarre	 et	 al.,	 2005).	 При	 этом	 цитоплазматиче-
ский	материал	разбивается	в	везикулы,	покрытые	
двумя	мембранами	–	автофагосомы.	Их	наружные	
мембраны	 сливаются	 с	 мембранами	 вакуолей	 и	
лизосом,	превращаясь	внутри	них	в	автофаговые	
тельца,	покрытые	одной	мембраной,	и	перевари-
ваются.	Автофаговый	тип	PCD	обычно	проявля-
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ется	как	клеточный	ответ	на	голодание.	У	аскоми-
цетов	перед	лизисом	вегетативно	несовместимых	
клеток	происходит	формирование	крупных	ваку-
олей,	причем	установлено	сходство	между	отве-
том	на	голодание	и	ВН	(Dementon	et	al.,	2006).	У	
P.	 anserina	 ВН	 сопровождается	 синтезом	 новых	
белков	–	лакказ,	дегидрогеназ,	оксидаз	аминокис-
лот	и	протеаз	(см.	Glass,	Kaneko,	2003).	Продукт	
гена	рарА	аспартил	протеаза	индуцируется	также	
глюкозным	голоданием	и	супрессируется	мутаци-
ями	в	гене	mod-A,	ингибирующими	ВН.	Ген	pspA,	
контролирующий	 синтез	 субтилизин-подобной	
сериновой	 протеазы,	 экспрессируется	 неаллель-
ной	несовместимостью	P.	anserina	с	участием	ге-
нов	het-r/het-v	и	het-c/het-e.	В	обоих	случаях	(при	
голодании	и	ВН)	важную	роль	в	путях	трансдук-
ции	сигнала,	приводящего	к	PCD,	играют	белок	
VIB-1	 (см.	 выше)	 и	 протеин	 киназа	TOR	 (target	
of	 rapamycin).	 Инактивация	 TOR	 рапамицином	
приводит	 к	 автофагии,	 экспрессии	 генов,	 инду-
цируемых	 голоданием,	 ингибированию	 трансля-
ции.	Тот	факт,	что	рапамицин	вызывает	картину	
PCD	клеток	P.	anserina,	не	отличимую	от	ВН,	сви-
детельствует	об	участии	TOR-киназы	в	сигналь-
ном	пути	PCD	при	ВН.	Возможно,	het-белки	явля-
ются	участниками	TOR-пути	трансдукции	сигна-
ла,	индуцированного	питанием	(Dementhon	et	al.,	
2003).	 Например,	НЕТ-с	 является	 переносчиком	
гликолипида,	 а	 его	ортолог	 в	 геноме	Arabidopsis	
thaliana	участвует	в	сфинголипидном	сигнальном	
пути	PCD.	

Несомненно,	 важную	 роль	 в	 сигналлин-
ге	PCD	играет	НЕТ-домен,	найденный	у	многих	
продуктов	 генов	 несовместимости	 (см.	 выше).	
Перепродукция	НЕТ-домена	белка	НЕТ-Е	вызы-
вает	гибель	клеток	(Paoletti,	Clave,	2007),	сопро-
вождающуюся	индукцией	автофагии,	вакуолиза-
цией,	образованием	липидных	капель	и	увеличе-
нием	септированности	мицелия.	Летальная	реак-
ция,	вызванная	перепродукцией	НЕТ-домена	по-
давляется	мутациями,	которые	супрессируют	ВН,	
но	не	инактивацией	локуса	het-c.	

het-d	 и	 het-e	 P.	 anserina	 кодируют	 трехдомен-
ные	 белки,	 включающие	 N-терминальный	 НЕТ	
домен,	 имеющийся	 во	 всех	 НЕТ-белках,	 кро-
ме	 прионных	 het-s,	 и,	 как	 полагают,	 участву-
ющий	 в	 передаче	 сигнала	 PCD;	 центральный	
NACHT-домен,	имеющий	сайт	связывания	ГТФ,	
и	 С-терминальные	 WD-повторы,	 обеспечиваю-
щие	 димеризацию	 белков.	 Аналогичную	 орга-
низацию	имеет	белок	APAF-1,	 контролирующий	
PCD	у	млекопитающих.	

Регуляция	процесса	 автофагии	исследована	у	
штаммов	P.	anserina,	несовместимых	по	локусам	

R-V	(см.	Saupe,	2000).	Неаллельная	несовмести-
мость,	 обусловленная	 локусами	R-V,	 температу-
рочувствительна	и	не	проявляется	у	штаммов,	ра-
стущих	 при	 рестриктивных	 температурах	 (320).	
Сконструированы	 штаммы	 P.	 anserina,	 содержа-
щие	 в	 геноме	 оба	 несовместимых	 локуса.	 Они	
способны	нормально	расти	при	повышенной	тем-
пературе,	но	погибали	при	пониженной	(260).	Их	
исследование	показало,	что	несовместимость	со-
провождается	экспрессией	нескольких	генов,	на-
званных	idi	(induced	during	incompatibility)	и	уча-
ствующих	в	регуляции	процессов	вакуолизации.	
Гены	idi-1,	idi-2,	idi-3	кодируют	низкомолекуляр-
ные	 белки,	 локализованные	 в	 клеточной	 стенке.	
IDI-1	(и,	возможно,	IDI-2	и	IDI-3,	которые	имеют	
гомологичные	 области,	 богатые	 триптофаном,)	
является	септальным	белком,	а	септирование	ми-
целия	усиливается	при	голодании,	ВН	и	после	об-
работки	ингибитором	TOR-киназы	рапамицином	
(Dementhon	et	al.,	2003).	Поэтому	индукция	экс-
прессии	idi-1	–	idi-3	генов	является	защитной	ре-
акцией	на	ВН,	направленной	на	локализацию	по-
вреждения	 и	 построение	 барьеров	 на	 пути	 его	
распространения	вдоль	мицелия.	

Idi-4	–	фактор	регуляции	транскрипции;	 idi-6	
кодирует	вакуолярную	сериновую	протеазу,	уча-
ствующую	в	деградации	автофаговых	телец;	idi-7	
(или	 PaATG8)	 –	 ортолог	 генов	 автофагии	 дрож-
жей	(ATG8)	и	человека	(LC-3).	У	мутантов,	име-
ющих	инактивированный	ген	РаATG8,	не	форми-
ровались	автофагосомы,	т.е	был	нарушен	процесс	
автофагии,	но	реакция	несовместимости	наступа-
ла	раньше,	чем	у	немутантных	штаммов,	и	проте-
кала	более	интенсивно	(Pinan-Lucarre	et	al.,	2005).	
Следовательно,	 автофагия	 сопровождает	ВН,	 но	
не	 является	 ее	 причиной.	Авторы	полагают,	 что	
автофагия	защищает	клетки	мицелиев,	прилегаю-
щие	к	анастомозированным,	от	распространения	
сигнала	PCD.	Интересен	в	связи	с	этим	факт	не-
симметричной	гибели	клеток	слившихся	(Rv/rV)	
мицелиев:	лизируется	только	одна,	примыкающая	
к	анастомозу,	клетка	у	штамма	rV	и	более	100	кле-
ток	штамма	Rv,	т.е.	погибают	R,	но	не	V	клетки

	
Полиморфизм и эволюция  
het-локусов

Многие	het-локусы	полиморфны	и	подверже-
ны	действию	дарвиновского	балансового	отбора,	
характерными	чертами	которого	являются:	

1. Межвидовой полиморфизм.	Сиквенс	локу-
са	het-c	N.	crassa	показал,	что	его	аллельная	спец-
ифичность	 обусловлена	 вариабельностью	 до-
мена	 из	 34-48	 аминокислот	 в	 белке	 НЕТ-С	 (см.	
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Glass	et	al.,	2000).	ВН	обусловлена	взаимодействи-
ем	штаммов,	гетероаллельных	по	любым	двум	из	
трех	аллельных	состояний	локуса	(het-cOR,	het-cPA	
и	het-cGR).	Полиморфные	варианты	всех	трех	ал-
лелей	обнаружены	в	природных	штаммах	грибов	
из	семейства	Sordariaces	(Neurospora	spp.,	Sordaria	
spp.,	 Gelasinospora	 ssp.),	 т.е.	 дивергенция	 поли-
морфизмов	происходит	по	ортологическим	груп-
пам,	а	не	по	таксонам.	У	P.	anserina	также	найден	
локус,	 гомологичный	het-c	N.	 crassa,	–	hch	 (het-c	
homolog),	 но	 он	 мономорфен.	 Более	 того,	 гомо-
логичная	het-с	и	 также	мономорфная	последова-
тельность	найдена	у	 таксономически	далеких	от	
N.	crassa	видов	рода	Fusarium	(Kerenyi	et	al.,	2006).	

2. Присутствие большого числа аллельных 
вариантов в популяциях.	У	P.	anserina	неаллель-
ная	 несовместимость	 обусловлена	 взаимодей-
ствиями	продуктов	определенных	аллелей	локуса	
het-C	и	локусов	het-e	и	het-d.	Эти	продукты	высо-
ко	вариабельны	(Paoletti	et	al.,	2007).	В	генах	het-e	
и	het-d	наиболее	полиморфен	домен,	контролиру-
ющий	WD-повторы,	которые	обеспечивают	взаи-
модействие	типа	белок-белок	и	необходимы	для	
формирования	 гетеромерных	 белков.	 Эти	 доме-
ны	у	видов	Podospora	и	Chaetomium	кластеризу-
ются	отдельно,	то	есть,	в	отличие	от	het-c	гена	N.	
crassa	дивергенция	семейства	этих	генов	протека-
ла	параллельно	с	дивергенцией	таксонов.	В	высо-
кой	вариабельности	принимает	участие	механизм	
генерирование	 гипермутабельности	 RIP	 (repeat	
induced	point	mutation).	4	кодона	этого	домена,	ко-
дирующего	WD-повторы,	находятся	под	давлени-
ем	сильного	позитивного	отбора.	Вследствие	ме-
ханизма	 согласованной	 эволюции	 изменения	 в	
одном	повторе	затрагивают	изменения	в	осталь-
ных.	 Поскольку	 анализируемые	 гены	 несовме-
стимости	содержат	не	менее	10	повторов,	можно	
предположить,	 сколь	 высок	потенциал	изменчи-
вости.	

3. Примерно равное соотношение аллель-
ных частоты в популяциях.	 Это	 правило	 со-
блюдается	 для	 большинства	 het-генов	 в	 популя-
циях	N.	 crassa	 и	 P.	 anserina,	 однако	 в	 популяци-
ях	 Cryphonectria	 parasitica	 наблюдалось	 откло-
нение	 в	 соотношениях	 аллельных	 частот	 от	 1:1	
(Milgroom,	Cortesi,	1999).	

4. Частота несинонимических замен на сайт 
в полиморфных районах локусов превыша-
ет частоту синонимических замен.	Вследствие	
вырожденности	генетического	кода	точковая	му-
тация,	 вызывающая	 замену	 нуклеотидов,	 может	
приводить	 как	 к	 синтезу	 той	 же	 аминокислоты	
(синонимические	замены),	т.е.	к	сохранению	пер-
вичной	последовательности	аминокислот	в	белке,	

так	и	к	синтезу	новой	аминокислоты	(несинони-
мические	замены),	что	может	приводить	к	изме-
нению	структуры	и	функции	белка.	При	стабили-
зирующем	 отборе,	 направленном	 на	 сохранение	
фенотипа,	отбор	отметает	несинонимические	му-
тации,	 вследствие	чего	отношение	их	частоты	к	
частоте	синонимических	мутаций	бывает	меньше	
единицы.	В	локусах,	полиморфизм	которых	бла-
готворен	для	популяции,	наоборот,	такое	соотно-
шение	превышает	единицу.	Превышение	частоты	
несинонимических	 замен	над	 синонимическими	
установлено	 для	 вариабельных	 доменов	 локуса	
het-c	в	популяциях	N.	crassa	и	локусов	het-s,	het-c,	
het-e,	het-d	в	популяциях	P.	anserina	(Glass	et	al.,.	
2000;	Paoletti	et	al.,	2007).	

ВН – форма  
простейшего иммунного ответа

ВН	грибов	имеет	все	признаки,	позволяющие	
рассматривать	ее	как	иммунную	реакцию.

1.	ВН	есть	форма	узнавания	и	отторжения	«чу-
жого»,	ибо	чем	больше	у	контактирующих	штам-
мов	гетероаллельных	het-локусов,	и,	следователь-
но,	чем	больше	различия	их	геномов,	тем	сильнее	
реакция	отторжения	(Anagnostakis,	1984;	Brasier,	
1984).	Отторжение	чужого	–	одна	из	важнейших	
иммунных	функций	организмов	(например,	реак-
ции	гистонесовместимости).

2.	 ВН	 сопровождается	 PCD,	 которая	 являет-
ся	 наиболее	 распространенной	 формой	 иммун-
ного	ответа	у	растений	(Jones,	2001)	и	животных	
(Yeung	et	al.,	1999)	

3.	 Внутрипопуляционная	 вариабельность	 ча-
стот	аллелей	het-генов	подвержена	позитивному	
дарвиновскому	 отбору,	 причем	 число	 несинони-
мических	замен	оснований	ДНК	в	вариабельных	
участках	 генов	 превышает	 число	 синонимиче-
ских	замен,	что	характерно	для	большинства	ге-
нов	 иммунного	 ответа	 у	 растений	 (Michelmore,	
Meyers,	1998),	комплекса	генов	гистосовместимо-
сти	млекопитающих	 (Huges,	Nei,	 1988),	 поверх-
ностных	антигенов	паразитов	и	вирусов	(Endo	et	
al.,	1996).	

Экологическая роль ВН

Поскольку	многие	белки,	 участвующие	в	фе-
номене	ВН	полифункциональны,	высказывались	
гипотезы	о	том,	что	гибель	клеток,	гетероаллель-
ных	по	контролирующим	генам,	вторична	и	не	не-
сет	 функциональной	 роли.	 Например,	 продукты	
ряда	het-	и	mod-генов	имеют	морфогенетические	
функции	и	участвуют	в	контроле	формирования	
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перитециев	(см.	выше).	Поэтому	сделано	предпо-
ложение,	что	автолиз	вегетативных	клеток	–	фор-
ма	снабжения	формирующихся	перитециев	пита-
тельными	веществами	этих	клеток	(Bernet,	1992).	
Согласно	другой	гипотезе,	het-гены	контролиру-
ют	синтез	белков,	участвующих	в	построение	ци-
тоскелета,	 причем	 анормальные	 комплексы,	 об-
разованные	 продуктами	 генов	 несовместимо-
сти,	становятся	летальными	для	клетки,	отравля-
ют	ее	(Begueret	et	al.,	1994).	Однако	позитивный	
отбор,	способствующий	полиморфизму	генов	не-
совместимости	в	природных	популяциях,	свиде-
тельствуют	 о	 первичной	 функциональной	 роли	
ВН,	 по	 поводу	 которой	 высказано	 ряд	 гипотез.	
Каждая	из	них	может	выступать	на	первый	план	в	
той	или	иной	экологической	ситуации.	

Ограничение гетерокариоза. Представление	
о	 гетерокариозе,	 как	 важнейшем	механизме	фи-
зиологической	адаптации	грибов,	давно	пересмо-
трено	(Caten,	Jinks,	1966).	Гетерокариоз	может	по-
вышать	приспособленность	только	в	том	случае,	
если	 скорость	 деления	 генетически	 различных	
ядер	в	гетерокариотических	клетках	соответству-
ет	 степени	 их	 «адаптивности».	 Однако	 при	 вы-
ращивании	 гетерокарионов,	 сконструированных	
из	ауксотрофных	по	разным	ростовым	факторам	
мутантов,	 на	минимальных	 средах	 с	 добавлени-
ем	этих	факторов,	не	обнаружено	связи	между	от-
носительной	скоростью	деления	ядер	в	гетерока-
рионах	и	их	«адаптивностью»	(Pittenger,	Atwood,	
1956;	Ryan,	Lederberg,	1946).	Вместе	с	тем,	гене-
ральная	линия	эволюции	грибов,	особенно	пара-
зитических,	направлена	в	сторону	специализации	
(см.	 Дьяков,	 1999),	 то	 есть	 высокая	 приспосо-
бленность	к	определенным	условиям	жизни	ока-
зывается	полезнее,	чем	адаптабельность,	 т.е.	 ва-
риации,	 обусловленные	 гетерокариозом	 и	 пара-
сексуальным	процессом.

Ограничение гетероплазмона (защита от ви-
русной инфекции).	В	цитоплазме	грибов	обнару-
жено	большое	число	автономно	реплицирующих-
ся	элементов:	плазмид,	вирусоподобных	частиц	и	
др.	(Koltin,	Leibowitz,	1988).	Их	распространение	
в	 грибных	популяциях	 возможно	двумя	путями:	
вертикальным	–	через	споры	от	родителей	потом-
кам,	и	горизонтальным	–	через	гифальные	анасто-
мозы.	Защитой	от	вертикальной	передачи	служит	
половой	 процесс,	 ибо	 ДНК	 и	 РНК-содержащие	
плазмиды	не	попадают	в	мейоспоры,	 а	 защитой	
от	 горизонтальной	 передачи	 –	 вегетативная	 не-
совместимость,	 так	 как	 через	 зону	 барража	 ин-
фекция	 не	 передается	 или	 эффективность	 пере-
дачи	сильно	снижается	(Caten,	1972).	Например,	
внутри	одной	из	популяций	Neurospora	intermedia	

из	 Гавайских	 островов	 9	 штаммов,	 имеющих	
плазмиду	 Calilo,	 были	 вегетативно	 несовмести-
мы	с	каждым	из	20	проверенных	не-Calilo	штам-
мов	 (Yang,	 Griffiths,	 1993).	 В	 мицелии	 возбуди-
теля	рака	 каштанов	Сryphonectriа	 parasitica	 опи-
сан	вирусоподобный	элемент,	содержащий	2-це-
почечную	 РНК,	 который	 вызывает	 ряд	 негатив-
ных	 воздействий,	 включая	 падение	 вирулентно-
сти	(гиповирулентность).	Его	передачу	через	ана-
стомоз	 тормозит	 ВН,	 причем	 разные	 комбина-
ции	het-генов	тормозят	перенос	в	разной	степени	
(Cortesi	et	al.,	2001).	Было	показано	(Biella	et	al.,	
2002),	 что	1)	интенсивность	переноса	 вируса	из	
одного	штамма	 в	 другой	 отрицательно	 коррели-
рует	с	интенсивностью	PCD;	2)	при	асимметрич-
ной	 гибели	 клеток	 анастомозирующих	штаммов	
перенос	вируса	идет	слабее	в	тот	штамм,	у	кото-
рого	погибает	больше	клеток;	3)	в	одних	случаях	
вирусная	инфекция,	по-видимому,	может	супрес-
сировать	развитие	PCD,	а	в	других	–	зараженные	
клетки,	при	слиянии,	наоборот,	интенсивнее	по-
гибают,	чем	незараженные.	Таким	образом,	у	ми-
целиальных	грибов	PCD	при	ВН	имеет	такой	же	
характер	защиты	от	инфекции,	как	у	растений	и	
животных.

Ограничение инбридинга.	 У	 ряда	 грибов	
(Ophiostoma	ulmi,	Neurospora	crassa,	Phytophthora	
infestans	 и	 др.)	 описана	 отрицательная	 корреля-
ция	 между	 половой	 и	 вегетативной	 совмести-
мостью	 (Багирова,	 Дьяков,	 1993).	 При	 наивыс-
шей	степени	несовместимости	между	штаммами	
O.	ulmi	образуется	на	порядок	больше	плодовых	
тел,	чем	при	взаимодействии	совместимых	штам-
мов	(Brasier,	1984).	Свободная	рекомбинация	het-
локусов	при	половом	размножении	дает	большое	
число	взаимно	несовместимых	штаммов	в	попу-
ляциях.	А	чем	генетически	разнообразнее	партне-
ры,	чем	большим	числом	het-локусов	они	разли-
чаются,	 тем	больше	будут	формировать	 гибрид-
ных	плодовых	тел.	«Ограничение	инбридинга	мо-
жет	 быть	 главным	 аспектом	 вегетативной	 несо-
вместимости	у	регулярно	аутбредных	грибов…»	
(Brasier,	1984,	p.	486).	

Защита занятой территории, обозначение 
границ индивидуума.	Согласно	гипотезе	Буллера	
(Buller,	 1933)	 о	 непрерывном	мицелии,	 который	
с	 помощью	 анастомозов	 формирует	 непрерыв-
ную	 сеть,	 исчезает	 понятие	 о	 фенотипической	
или	 генетической	 пространственно-дискретной	
индивидуальности.	 Индивидуальность	 генети-
чески	 разнородных	 споровых	 проростков	 крат-
ковременна,	 ибо	 они	 рано	 или	 поздно	 включа-
лись	 бы	 в	 единую	 мицелиальную	 цепь,	 раство-
ряя	свою	индивидуальность	в	общем	гетерокари-
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отическом	котле.	Поэтому	непрерывный	мицелий	
Буллера	–	эволюционный	тупик,	защита	от	кото-
рого	–	ВН.	Например,	на	одном	березовом	пне	мо-
гут	расти	несколько	базидиом	Сoriolus	spp.,	мице-
лии	которых	в	древесине	отделены	друг	от	друга	
барьером	из	черных	линий,	возникающих	вслед-
ствие	ВН	мицелиев.	Чем	меньший	объем	древе-
сины	 ограниченый	 черными	 линиями,	 занима-
ет	мицелий,	тем	меньшие	размеры	имеют	и	бази-
диомы,	т.е.	ограничение	территории	конкурирую-
щим	штаммом	отрицательно	сказывается	на	про-
дуктивности	(Ryner,	1991).	Более	того,	некоторые	
штаммы	 киллеры	 миксомицетов,	 дрожжей,	 го-
ловневых	грибов	благодаря	наличию	определен-
ных	 генов	 и	 цитоплазматических	 элементов	 ак-
тивно	 расширяют	 свою	 территорию,	 убивая	 со-
седей	–	конкурентов,	что	очень	напоминает	тер-
риториальное	поведение	позвоночных	животных.	

	
Роль ВН в эволюции популяций  
и видообразовании

В	отличие	от	высших	эукариот	у	грибов	широ-
ко	распространено	симпатрическое	видообразова-
ние	 (Дьяков,	Лекомцева,1984).	Видообразование	
грибов	без	географической	изоляции	может	быть	
вызвано	следующими	основными	причинами:

Расхождением	 по	 трофическим	 нишам.	
Например,	 штаммы	 гриба	 Fusarium	 oxysporum,	
выделенные	из	зараженного	хлопчатника	и	почвы	
под	 хлопчатником,	 сформировали	 две	 взаимно	
несовместимые	группы.	Первая	из	них	оказалась	
вирулентной	 для	 растений,	 а	 вторая	 лучше	 раз-
вивалась	в	почве	(Katan	Т.,	Katan	J.,	1988).	Таким	
образом,	исходная	популяция	эволюционировала	
в	двух	направлениях	–	по	пути	паразитического	
и	сапротрофного	типов	питания.	Поскольку	этот	
гриб	 лишен	 полового	 процесса,	 единственным	
путем	 генетических	 обменов	 у	 него	 являются	
анастомозы.	ВН	приводит	к	полной	изоляции	раз-
нонаправленно	эволюционирующих	популяций.	

Расхождением	 по	 растениям-хозяевам.	 Поли-
мор	фный	 морфологический	 вид	 Rhizoctonia	
solani	 распадается	 на	 большое	 число	 вегетатив-
но	 несовместимых	 интерстерильных	 анастомоз-
ных	 групп	 (АГ).	Из	целинных	почв	выделяются	
штаммы	 группы	АГ6,	 которые	 слабо	 патогенны	
по	отношению	к	растениям	и	могут	спариваться	
с	представителями	других	АГ	(по-видимому,	яв-
ляются	 исходными).	 В	 посевах	 разных	 сельско-
хозяйственных	 культур	 встречаются	 патогенные	
для	растений,	часто	высоко	специализированные	
штаммы,	 генетически	 изолированные	 от	 штам-
мов,	 распространенных	 на	 других	 культурах:	

АГ3	–	на	картофеле,	АГ4	–	на	сахарной	свекле	и	
т.д.	(см.	Дьяков,	1993).

Поражением	 растений,	 находящихся	 на	 раз-
ных	фазах	развития.	Штаммы	Rhizoctonia	solani,	
поражающие	всходы	(вызывают	корневую	гниль	
всходов)	и	зрелые	корни	сахарной	свеклы	(вызы-
вают	 кагатную	 гниль)	 оказались	 взаимно	 несо-
вместимыми	(первые	относятся	к	АГ4,	вторые	–	к	
АГ2-2)	и	высоко	специализированными	к	пораже-
нию	молодых	и	зрелых	корней	свеклы	(Умралина	
и	др.,	1986).	

	 Расхождением	 по	 требованиям	 к	 погодным	
условиям.	 Два	 симпатрических	 морфологиче-
ски	близких	вида	вешенки	Pleurotus	ostreatus	и	P.	
pulmonarius	отличаются,	в	частности,	 тем,	что	у	
большинства	штаммов	первого	вида	падение	тем-
пературы	(холодовой	шок)	усиливает	плодообра-
зование,	 поэтому	 они	 плодоносят	 обычно	 осе-
нью,	 после	 временного	 похолодания,	 а	штаммы	
второго	вида	бесшоковые,	плодоносят	летом.	Эти	
виды	взаимно	несовместимы	(интерстерильны)	и	
различаются	аллельными	спектрами	изофермен-
тов	и	RAPD-полиморфизмами	ДНК	(Шнырева	и	
др.,	1998).	Однако	геномы	этих	видов	имеют	вы-
сокую	степень	сходства,	и	по	некоторым	RAPD-
маркерам	 различия	 между	 географически	 раз-
дельными	популяциями	одного	вида	превышают	
видовые	 различия,	 поэтому	 предполагается,	 что	
расхождение	исходной	популяции	вешенки,	 раз-
делившейся	на	два	вида,	произошло	недавно.

Во	 всех	 перечисленных	 случаях	 основным	
механизмом,	 приводящим	 к	 расхождению	 попу-
ляций	 и	 видообразованию,	 является	 ВН	 между	
адаптированными	к	разным	условиям	штаммами.	
Предполагается	(Glass	et	al.,	2000),	что	ВН	может	
играть	роль	в	видообразовании	самофертильных	
(гомоталличных	 и	 псевдогомоталличных)	 видов	
грибов,	 создавая	 эффективный	 барьер	 на	 пути	
аутбридинга.	 Еще	 более	 важную	 видообразую-
щую	роль	ВН	играет	у	агамных	грибов	дейтеро-
мицетов.

	Единственный	путь	 генетических	обменов	в	
агамных	 грибных	 популяциях	 –	 миграция	 ядер	
между	 рядом	 растущими	 штаммами	 вследствие	
анастомозов	 гиф.	 В	 возникающих	 таким	 путем	
гетерокариотичных	клетках	возможны	генетиче-
ские	 рекомбинации	 (парасексуальный	 процесс).	
Миграции	генетических	элементов	в	грибных	по-
пуляциях	ограничивает	ВН,	препятствующая	сли-
яниям	 гиф	 или	 вызывающая	 гибель	 слившихся	
клеток	штаммов,	 гетероаллельных	 по	 het-генам.	
Благодаря	 этому	 грибная	 популяция	 разбивает-
ся	на	большое	число	групп,	взаимно	генетически	
изолированных	и	имеющих	независимую	эволю-
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ционную	судьбу.	Мозаичная	структура	популяций	
описана	для	многих	грибов.	Например,	все	изоля-
ты	агамного	гриба	Fusarium	oxysporum,	выделен-
ные	из	одного	ржаного	поля,	оказались	взаимно	
несовместимыми	(Гарифуллина	и	др.,	1996).	

	ВН	оказывает	огромное	влияние	на	стабили-
зацию	 комплекса	 адаптивных	 генов	 и	 диверген-
цию	популяций.	Клональное	размножение	приво-
дит	к	тому,	что	все	члены	быстро	растущего	кло-
на,	 возникшего	 в	 мозаичной	 популяции,	 оказы-
ваются	идентичными	по	 генам	вегетативной	не-
совместимости	и	в	то	же	время	несовместимы	с	
медленно	 растущими	 (менее	 приспособленны-
ми)	клонами.	В	недрах	популяции,	состоящей	из	
большого	 числа	 мелких	 v-c	 –	 групп,	 возникает	
быстро	эволюционирующая	супергруппа	(Brasier,	
1987),	генетически	изолированная	от	менее	при-
способленных	 штаммов	 генами	 ВН.	 Эта	 защи-
щенность	 позволяет	 высоко	 приспособленному	
штамму	сохранять	свои	адаптивные	гены	от	“раз-
бавления”,	быстро	накапливаться	и	вытеснять	из	
популяции	 менее	 приспособленные	 штаммы.	 В	
дальнейшем	 вследствие	 мутационных	 и	 реком-
бинационных	процессов	супергруппа	разбивает-
ся	 на	 мелкие	 вегетативно-несовместимые	 груп-
пы	штаммов.	Так	создается	высокоспециализиро-
ванная	 гетерогенная	 популяция,	 существующая	
до	нового	изменения	условий	жизни	или	до	по-
явления	более	приспособленного	мигранта,	после	
чего	возникает	новый	цикл	с	накоплением	вегета-
тивно	изолированной	от	других	штаммов	вслед-
ствие	ВН	супергруппы.	

	 Таким	 образом,	 гены	 вегетативной	 несовме-
стимости	 играют	 в	 разделении	 популяций	 гри-
бов	такую	же	роль,	как	гены	ассортивного	скре-
щивания	у	животных:	они	обеспечивают	премей-
отическую	 изоляцию	 дивергирующих	 субпопу-
ляций.	 Согласно	 высказанной	 недавно	 гипоте-
зе	(Марков,	Куликов,	2006а,	2006б)	иммунная	си-
стема,	в	частности,	белки	комплекса	гистонесов-
местимости,	наряду	со	своими	прямыми	функци-
ями,	могут,	наряду	с	половыми	феромонами	или	
в	 качестве	 последних,	 влиять	 на	 выбор	 партне-
ров	 и,	 тем	 самым,	 ограничивать	 гибридизацию	
между	 членами	 популяций	 позвоночных	живот-
ных,	адаптированных	к	разным	условиям	жизни.	
Поскольку	вегетативная	несовместимость	по	сво-
им	функциям	сходна	с	иммунной	системой	(узна-
вание	«чужого»	штамма	и	гибель	слившихся	кле-
ток),	 можно	 считать,	 что	 у	 грибов	 впервые	 воз-
никли	 механизмы	 симпатрического	 видообразо-
вания,	основанные	на	эксплуатации	простейшей	
иммунной	системы.	
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М.М. Левитин, К.В. Новожилов, О.С. Афанасенко, Л.А. Михайлова,  
Н.В. Мироненко, Т.Ю. Гагкаева, Ф.Б. Ганнибал

МИГРацИЯ фИтОПатОГЕННых ГРИбОв  
И аРЕаЛы ПОПуЛЯцИй
Аннотация^	 В данной публикации обобщаются материалы популяционных исследований, выполненных в ВИЗР за последние 

20 лет.  Показано, что для разных видов фитопатогенных грибов характерен определенный тип распределения 
популяций в пространстве. Он зависит от биологических особенностей вида, радиуса его индивидуальной 
активности, адаптационных возможностей, наличия физико-географических и биологических барьеров. 
Вид Puccinia  triticina на евроазиатском континенте включает 6 изолированных популяций: европейская, 
закавказская, западно-сибирская, дальневосточная, казахстанская и среднеазиатская. Изолирующими факторами 
являются естественные преграды в виде гор и направление господствующих ветров. 
Вид Pyrenophora teres характеризуется узколокальным, очаговым распределением популяций в пространстве. 
Изолирующим фактором является слабая миграционная способность спор гриба. Существенное значение на 
формирование популяций паразита оказывает сортимент ячменя. Таксономически близкий вид P. tritici-repentis 
имеет две популяции (южную и северо-западную), которые достоверно различаются по частоте встречаемости рас.  
Вид cochliobolus sativus существует в виде локальной популяции на северо-западе Рф и популяции, охватывающей 
территорию Дальнего Востока и северной части Китая. широкая специализация паразита позволяет увеличивать 
его миграционные возможности.  
Вид Fusarium graminearum представлен на территории России двумя четко различающимися популяциями – 
азиатской и европейской. Географическая изоляция привела к изменению генетического состава популяций и 
аллопатричному видообразованию  – появлению новых видов комплекса F. graminearum. 
Вид alternaria  tenuissima обладает высокими миграционными способностями за счет перемещения спор с 
воздушными потоками и широкой специализацией гриба. Дальневосточная популяция достоверно отличается от 
популяций европейской части страны. На изоляцию популяций существенное влияние оказывает географический 
фактор. 
 Знание ареала популяции и миграционных возможностей патогена позволяет ставить научно-обоснованный 
прогноз распространения и локализации опасных заболеваний растений и разрабатывать научно-обоснованные 
мероприятия по защите растений.

Ключевые	слова:	 фитопатогенные грибы, популяции, миграция, вирулентность

Levitin M. M., Novozhilov K. V., Afanasenko O. S., Mikhailova L. A.,  
Mironenko N. V., Gagkaeva T. U., Gannibal  F. B.  

migration of PhytoPathogeniC fungi  
and areas of PoPulations
Summary:		 In the given publication the results of population studies of phytopathogenic fungi executed in VIZr  for last 20 years are 

generalized. Is shown, that different species of phytopathogenic fungi have the certain type of populations distribution 
in space.  It depends on biological features of a species, radius of its individual activity, adaptation abilities, presence of 
physics, geographical and biological barriers.
Puccinia triticina on the euroasian continent includes 6 isolated populations: european, Transcaucasian, West-siberian, 
Far east, Kazakhstan and central asian. Factors of isolation are the natural barrier as mountains and direction of prevailing 
winds. 
Pyrenophora teres populations are characterized by local distribution in space. The factor of isolation is weak migration 
ability of pathogen conidia. The genotypes of commercial barley cultivars are strongly influence on pathogen populations 
formation. Taxonomical close specie P. tritici-repentis has two populations (austral and northwest), which authentically 
differ on frequency of races occurrence.  
cochliobolus sativus is exists as a local population in northwest of russian Federation and population covering terrain of 
Far east and boreal part of china. The wide specialization of a parasite allows to increase its migration abilities.   
Fusarium graminearum is submitted in terrain of russia by two precisely differing populations - asian and european. The 
geographic isolation has resulted in change of genetic structure of populations and allopatric speciation - appearance of 
new species in a complex F. graminearum. 
alternaria tenuissima has high migration abilities because of  moving spores with air flows on large distance and wide 
specialization of a fungus. The Far east population authentically differs from populations of the european part of the 
country. on isolation of populations the essential influence renders the geographical factor. 
 The knowledge of population areas and migration abilities allows to put the scientifically-proved forecast of distribution 
and localisation of dangerous diseases of plants and to develop the scientifically-proved actions for protection of plants.

Keywords:	  Phytopathogenic fungi, populations, migration, virulence
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Рассматривать	 миграцию	 фитопатогенных	
грибов	можно	с	двух	позиций.	Одна	–	это	распро-
странение	видов	на	земном	шаре,	что	относится	
скорее	к	области	микогеографии,	другая	–	распро-
странение	особей	определенного	вида	на	разные	
расстояния	 и	 формирование	 ареала	 популяции	
патогена.	 В	 основе	 микогеографических	 иссле-
дований	 лежит	 изучение	 микофлоры	 отдельных	
местностей,	 в	 фитопатологических	 исследова-
ниях	 грибов	 ставится	 задача	 анализа	 структуры	
и	 изменчивости	 популяций	 с	 последующим	 ис-
пользованием	полученных	данных	в	практике	за-
щиты	сельскохозяйственных	культур	от	болезней.	
Известны	 разные	 пути	 миграции	 фитопатоген-
ных	грибов	(Горленко,	1975).	Основной	путь	–	это	
перенос	спор	воздушным	путем.	Массы	спор	гри-
бов	обнаруживаются	на	высоте	нескольких	тысяч	
метров	над	поверхностью	земли	и	могут	быть	пе-
ренесены	ветром	на	огромные	расстояния,	а	при	
благоприятных	условиях	через	континенты	и	оке-
аны.	Кроме	того,	грибы	могут	распространяться	
с	 помощью	 насекомых	 и	 человека,	 тем	 самым	
переноситься	 на	 неограниченные	 расстояния	
(Стэкмен,	Харрар,	1959).	Естественно,	поток	ге-
нов	из	одной	географической	точки	в	другую	бу-
дет	оказывать	существенное	влияние	на	размер	и	
генотипическую	структуру	популяции.	Величина	
популяции,	ее	структура	в	значительной	степени	
связаны	 с	 миграционными	 возможностями	 вида	
гриба.	Патогены,	пропагулы	которых	переносятся	
на	большие	расстояния,	обычно	формируют	круп-
ные	по	величине	популяции.	При	распростране-
нии	 пропагул	 грибов	 на	 небольшие	 расстояния	
формируются	 узколокальные	 популяции,	 охва-
тывающие	зачастую	посев	сельскохозяйственной	
культуры	на	одном	поле.

Мигранты	 в	 новых	 районах	 местообитания	
вносят	определенный	вклад	в	структуру	местной	
популяции.	 Известно	 много	 примеров	 изменчи-
вости	 структуры	 популяций	 ржавчинных,	 муч-
нисторосянных,	фитофторовых	и	 других	 грибов	
в	 результате	 миграции	 пропагул	 возбудителей	
болезней	 (Дьяков,	 1998).	В	 новых	 условиях	ми-
гранты	будут	подвергаться	 действию	различных	
факторов	окружающей	среды,	в	том	числе	сорто-
вому	 составу	 возделываемых	 культур,	 влиянию	
пестицидов,	 применяемых	 в	 защите	 посевов	 от	
болезней,	 климатических	 особенностей	 зоны	 и	
др.	 Экологические	 факторы	 часто	 ставят	 своего	
рода	преграду	для	выживания	мигранта	в	новой	
для	него	местности.

Сведения	 о	 структуре	 популяции,	 ее	 ареале	
можно	получить,	анализируя	выборки	клонов	из	
различных	мест	 обитания	по	морфологическим,	

физиологическим,	биохимическим,	генетическим	
и	молекулярным	маркерам.	На	основании	часто-
ты	 встречаемости	 в	 популяции	 того	 или	 иного	
маркера	 вычисляется	 коэффициент	 сходства	 по-
пуляций	и	генетическое	расстояние	между	ними.

Во Всероссийском (ранее Всесоюзном) ин-
ституте защиты растений (ВИЗР) популяци-
онные	исследования	фитопатогенных	грибов	на-
чали	 проводиться	 в	 60-е	 годы	 прошлого	 столе-
тия	(Шопина,	1960;	Федотова,	1963;	Патрикеева,	
1976).	 Основное	 внимание	 уделялось	 ржавчин-
ным,	 головневым	грибам	и	возбудителю	фитоф-
тороза	 картофеля.	Начиная	 с	 70-х	 годов,	 спектр	
видов	 грибов,	 включенных	 в	 популяционные	
исследования,	 значительно	 расширился.	 В	 ис-
следования	 были	 включены	 возбудители	 сетча-
той	 пятнистости	 ячменя	Pyrenophora teres,	 жел-
той	 пятнистости	 листьев	 пшеницы	 Pyrenophora 
tritici- repentis,	 темно-бурой	 пятнистости	 зла-
ков	 Cochliobolus sativus,	 грибы	 р.	 Fusarium и 
Alternaria.	 Результаты	 исследований	 публико-
вались	 во	 многих	 отечественных	 и	 зарубежных	
журналах.	В	данной	публикации	обобщаются	ма-
териалы	исследований,	выполненных	в	ВИЗР	за	
последние	годы. 

Ареалы популяции возбудителя 
бурой ржавчины пшеницы  
Puccinia triticina 

В	 1981-1988	 гг.	 с	 использованием	 линий	
Thatcher	было	показано	отсутствие	сходства	меж-
ду	образцами	популяций,	собранными	на	терри-
тории	 Кавказа	 (Грузия,	 Азербайджан,	 Дагестан,	
Северная	 Осетия,	 Чечено-Ингушетия),	 и	 образ-
цами,	 собранными	 на	 европейской	 и	 азиатской	
территории	 СССР	 (Михайлова,	 Васильев,1985;	
Михайлова,	1995;	Михайлова,	1995а).	Различия	в	
основном	заключались	в	высокой	частоте	встре-
чаемости	изолятов,	авирулентных	к	генам	устой-
чивости	Lr1 и	Lr2a	в	кавказской	популяции	и	низ-
кой	 их	 частоте	 во	 всех	 других	 популяциях.	 Эти	
различия,	 сохранявшиеся	 в	 течение	 восьми	 лет,	
позволили	 высказать	 предположение,	 что	 кав-
казская	популяция	изолирована	от	европейской	и	
азиатской	популяций.

В	период	1988-1993	годов	были	исследованы	
образцы	популяций	P. triticina	собранные	в	5	точ-
ках	Кавказа,	 в	 24	 точках	 европейской	 части	 и	 8	
точках	азиатской	части	СССР	–	СНГ	(Михайлова,	
1996,	1996а).	При	этом	использовался	новый	на-
бор	дифференциаторов	 (Тырышкин,	Михайлова,	
1989).	Результаты	анализа	образцов	на	этом	набо-
ре	тест-сортов	показали,	что	популяции	возбуди-
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теля	бурой	ржавчины	в	разных	регионах	феноти-
пически	различны.	На	Кавказе	доминирующим	в	
1988,	1989,	1990,	1993	годах	был	фенотип	322.	В	
1991	году	в	этом	регионе	произошла	резкая	сме-
на	 состава	 популяции:	фенотип	 322	 (авирулент-
ный	к	Lr1, Lr2a,	к-47700,	Magnus	и	Mag)	был	за-
мещен	фенотипом	772	(авирулентный	к	Lr1, Lr2a,	
Кавказ,	 SNW	N5,	 к-47700,	 Гуан-фу-най,	Magnus	
и	Mag).	 Доля	 последнего	 уменьшилась	 с	 92%	 в	
1992	 году	 до	 42%	 в	 1993	 г.	 В	 европейском	 ре-
гионе	 в	 1988	 г.,	 1989	 г.,	 1990	 г.	 доминирующим	
был	фенотип	430	 (авирулентный	к	 сорту	Кавказ	
и	Magnus),	однако	его	доля	уменьшилась	в	1991	
году.	Вместе	с	тем,	доля	фенотипа	772	возросла	
до	86%	и	сохранялась	высокой	до	1993	года.

В	Поволжье	постоянно	доминировал	 474	фе-
нотип	(авирулентный	к	сортам	Кавказ,	SNW	N5,	
r-47700,	 Гуан-Фу-най,	Majestic)	 и	 772.	 Только	 в	
1991г.	в	этом	регионе	присутствовал	фенотип	430.	
В	западно-азиатском	регионе	доминировал	фено-
тип	474,	а	также	с	достаточно	высокой	частотой	
встречался	фенотип	75	(авирулентный	к	к-47700,	
Гуан-фу-най,	Jubiley,	Majestic).

В	течение	всех	лет	исследований	наблюдалось	
низкое	сходство	азиатских	образцов	популяций	с	
образцами	кавказскими	и	европейскими,	что	ука-
зывает	на	 существование	изоляции	между	евро-
пейской	и	азиатской,	а	также	между	кавказской	и	
азиатской	популяциями.

Образцы	из	Поволжья	показали	высокое	сход-
ство,	 как	 с	 европейскими	 образцами,	 так	 и	 с	
азиатскими.	 Было	 сделано	 предположение,	 что	
Поволжье	служит	пограничной	зоной,	где	наблю-
дается	совмещение	азиатской	и	европейской	по-
пуляций	гриба.	В	1988	г.	кавказские	образцы	по-
пуляций	 проявили	 полное	 отсутствие	 сходства	
с	европейскими	и	азиатскими	образцами	в	1988	
году.	Однако	в	1989-1993	годах	наблюдалось	вы-
сокое	 сходство	 между	 кавказскими	 и	 европей-
скими	 образцами	 за	 счет	 присутствия	 в	 кавказ-
ских	 образцах	 «европейских»	 фенотипов	 430	 и	
772,	а	в	европейских	образцах	«кавказского»	фе-
нотипа	322.

В	2000	году	из	образцов	P. triticina,	собранных	
в	 окрестностях	 Дербента	 (Южный	 Дагестан),	
пос.	 Михайловского	 (Северная	 Осетия),	 близ	
Ростова-на-Дону,	в	Порт-Катон	(Ростовская	обл.),	
в	 Тамбовской	 и,	 Орловской	 областях,	 Кинели	
(Самарская	 обл.),	 Саратова,	 Казани,	 Вологды,	
Волхова	(Ленинградская	обл.),	Уфы,	Челябинска,	
Омска,	 Уссурийска	 (Приморский	 край),	 а	 так-
же	на	Украине	(Донецк,	Одесса),	в	Финляндии	и	
Германии	было	выделено	446	изолятов.	В	таблице	
1	 приведены	 результаты	 анализа	 этих	 образцов.	

При	анализе	европейских	образцов	было	показа-
но	высокое	сходство	в	большинстве	сравниваемых	
пар	(Mikhailova	et	al.,	2002).	Сходство	было	низ-
ким	или	отсутствовало	между	образцами,	собран-
ными	 на	 юге	 России	 (Дербент,	 Михайловское,	
Ростов-на-Дону,	 Порт-Катон)	 и	 Украине	 с	 об-
разцами,	собранными	в	окрестностях	Вологды	и	
Волхова.	Все	европейские	образцы	проявили	низ-
кое	 или	 полное	 отсутствие	 сходства	 с	 образца-
ми	из	Уфы	и	Омска,	также	как	и	большинство	из	
них	с	образцом	из	Челябинска.	Вместе	с	тем,	ази-
атские	образцы	показали	высокое	сходство	меж-
ду	собой.	Образец	из	Уссурийска	полностью	от-
личался	 от	 всех	 образцов	 Европы	 и	 Сибири.	
Образцы	популяций,	собранные	в	северной,	цен-
тральной	и	в	южной	частях	Германии	были	сход-
ны	между	собой,	а	также	с	образцами	собранны-
ми	близ	Тамбова,	Орла	и	Вологды.	Вместе	с	тем	
все	 германские	 образцы	 показали	 низкое	 сход-
ство	или	его	полное	отсутствие	с	образцами	по-
пуляций	из	 азиатской	части	России,	Челябинска	
и	Омска.	Образец	популяции	из	Финляндии	отли-
чался	от	всех	европейских	и	азиатских	образцов.

На	 основании	 анализа	 фенотипического	 со-
става	 образцов	 популяций	 возбудителя	 бурой	
ржавчины	пшеницы	P. triticina	можно	заключить,	
что	 на	 территории	 Европы	 существует	 единая	
популяция	 патогена.	 На	 западно-азиатской	 тер-
ритории	 СССР-СНГ	 (Урал,	 западная	 Сибирь,	
северный	Казахстан)	обитает	популяция	незави-
симая	от	европейской	популяции.	Кроме	того,	су-
ществуют	локальные	популяции	гриба,	обитаю-
щие	на	территориях	Дальнего	Востока,	Средней	
Азии	 и	 Кавказа.	 Зона	 возделывания	 пшеницы	
на	 территории	России	 и	 других	 бывших	 респу-
блик	 СССР	 была	 практически	 беспрерывной	
на	 территории	 Европы	 и	 Азии.	 Она	 включала	
центральную	 и	 южную	 часть	 европейского	 ре-
гиона,	 а	 также	 Казахстан	 и	 Западную	 Сибирь	
в	 азиатской	 части	 СССР.	 Динамика	 фенологии	
пшеницы	в	пространстве	могла	обеспечить	бес-
препятственное	 продвижение	 спор	 в	 направ-
лении	 с	 запада	 на	 восток	 страны.	 В	 основном	
выращиваемые	на	этом	пространстве	сорта	пше-
ницы	были	 восприимчивы	к	 бурой	 ржавчине,	 в	
лучшем	 случае	 они	 обладали	 частичной	 устой-
чивостью.	 Географическим	 барьером	 для	 рас-
пространения	 ржавчины	 на	 этом	 пространстве	
могли	служить	Уральские	горы.	В	качестве	дру-
гого	физического	фактора	можно	рассматривать	
направление	воздушных	потоков	в	период,	когда	
наблюдается	спороношение	гриба.	Пик	развития	
бурой	 ржавчины	 на	 Северном	 Кавказе	 обычно	
наблюдается	в	первой	половине	июня,	в	центре	
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и	на	юге	европейской	территории	–	в	июне-июле,	
на	 азиатской	 территории	–	 в	 августе.	Известно,	
что	 споры	 возбудителей	 ржавчины	 переносятся	
на	 большие	 расстояния	 воздушными	 потоками.	
Согласно	сведениям,	полученным	из	справочни-
ка	«Данные	по	климату	СССР»	(1977)	о	направ-
лении	 ветров	 со	 скоростью	 10	 м/сек	 и	 более,	 в	
июне	 на	 европейской	 территории	 преобладают	
северо-западные	 ветры,	 на	 азиатской	 террито-
рии	–	северо-восточные.	Таким	образом,	в	июне	
направление	 воздушных	потоков	 не	может	 спо-
собствовать	 переносу	 спор	 с	 европейской	 тер-
ритории	на	азиатскую.	В	Поволжье	на	всем	его	
протяжении	с	юга	на	север,	в	июне	преобладают	
юго-западные	ветры,	которые	вероятно	могут	пе-
реносить	споры	с	Северного	Кавказа	в	Поволжье.	
В	 Нижнем	 Поволжье	 наблюдается	 преимуще-
ственно	 северо-восточное	 направление,	 что	
препятствует	 переносу	 спор	 с	юга	 европейской	
территории	 в	 Азию.	 В	 июле	 на	 большей	 части	
европейской	территории	России	также	преобла-
дают	 северо-восточные	 ветры;	 на	юге	 в	 районе	
Северного	Кавказа	–	западно-юго-западные.	Эти	
ветры	могли	бы	перенести	 споры	 гриба	на	 ази-
атскую	территорию.	Однако	в	июле	пшеница	на	
юге	России	уже	убрана	и,	следовательно,	источ-
ник	спор	на	этой	территории	отсутствует.	В	это	
же	время	на	азиатской	территории	преобладают	
ветры	 северо-северо-западные	 и	 юго-западные,	
не	способствующие	переносу	спор	из	Европы	в	
Азию.	В	августе	на	территории	Западной	Сибири	
наблюдаются	 ветры	 северо-западные	 и	 юго-
западные,	на	территории	Северного	Казахстана	–	
северо-восточные,	 следовательно,	 направление	
ветра	 могло	 бы	 способствовать	 переносу	 спор	
из	Северного	Казахстана	на	юг	Европейской	ча-
сти	России,	однако	к	этому	времени	вся	пшени-
ца	на	юге	уже	убрана.	По	данным	Т.В.	Павловой	
и	 Л.А.	 Михайловой	 (1997)	 вероятность	 мигра-
ции	 спор	 с	 территории	 Северного	 Кавказа	 в	
Казахстан	 крайне	 мала.	 По	 результатам	 синоп-
тического	анализа	выявлено,	что	на	протяжении	
13-летнего	периода	(1972-1984	гг.)	только	в	тече-
ние	шести	 суток	 воздушные	потоки	могли	про-
никнуть	из	Северного	Кавказа	за	Урал	и	достиг-
нуть	 посевов	 пшеницы	 в	Северном	Казахстане.	
Проникновению	воздушных	потоков	препятству-
ет	 циклон,	 действующий	 между	 Каспийским	 и	
Аральским	морями	и	антициклон,	спускающий-
ся	 с	 севера	 по	 Западной	Сибири.	В	Тургайской	
долине	Казахстана	имеется	очаг	бурой	ржавчины	
пшеницы,	 который	 может	 служить	 источником	
спор	и	для	других	районов	Казахстана.	Мы	по-
лагаем,	что	и	в	Западной	Сибири	также	вероятны	

собственные,	 местные	 очаги	 инфекции,	 незави-
симые	от	источников	инфекции	в	Европе.

Анализ структуры популяций 
возбудителя сетчатой пятнистости 
ячменя Pyrenophora teres f. sp. teres

Возбудитель	 сетчатой	 пятнистости	 ячме-
ня	 –	 гемибиотрофный	 гриб	 Pyrenophora teres	
Drechs.	 (Drechslera teres	 [	 Sacc.]	 Shoem.	 f. teres 
Smedeg.)	 распространен	 повсеместно	 в	 ареа-
ле	 возделывания	 культуры.	 Особенно	 он	 вредо-
носен	в	Европейской	части	России.	Потери	уро-
жая	ячменя	от	болезни	могут	достигать	20	–	45%	
(Кашемирова,	1995),	а	в	отдельные	годы	на	вос-
приимчивых	сортах	до	60	–	90%	(Сиренко,	1994).	
При	благоприятных	условиях	на	перезимовавшей	
соломе	ячменя	образуется	сумчатая	стадия	в	виде	
псевдотециев.	 Аскоспоры	 могут	 быть	 источни-
ком	первичной	инфекции.	Вторичным	инокулю-
мом	являются	конидии,	образующиеся	на	поверх-
ности	пятен,	возникших	на	листьях	растений	от	
первичной	инфекции.	Конидии распространяют-
ся ветром или дождем, но не далее, чем на 15	–	20	
м.	от	очага	инфекции	(Afanasenko,	2001).

Популяции	 возбудителя	 высоко	 гетерогенны	
по	 признаку	 вирулентности	 (Afanasenko,	 2001).	
Ранее	 были	 показаны	 значительные	 отличия	 в	
структуре	 популяций	 возбудителя	 сетчатой	 пят-
нистости	 ячменя	 различного	 географического	
происхождения	по	признаку	вирулентности	к	на-
борам	 сортов-дифференциаторов	 (Афанасенко,	
Левитин,	1979;	Петрова,	1981).	В	связи	с	тем,	что	
различные	 агроклиматические	 зоны	 отличаются	
сортиментом	возделываемых	ячменей,	а	признак	
вирулентности	 является	 селективным	 и	 зависит	
от	генотипа	растения-хозяина,	вычленить	геогра-
фический	фактор	изменчивости	популяций	чрез-
вычайно	трудно.

Несмотря	 на	 то,	 что	 Северо-Запад	 России	 и	
Финляндия	 имеют	 сходные	 агроклиматические	
условия,	набор	выращиваемых	сортов	ячменя	су-
щественно	отличается.	В	1996	г.	в	Ленинградской	
области	 был	 районирован	финский	 сорт	 ячменя	
Инари,	который	одновременно	возделывался	и	в	
Финляндии.	 Таким	 образом,	 представилась	 воз-
можность	провести	сравнительный	анализ	попу-
ляций	P. teres,	паразитирующих	на	одном	и	том	же	
сорте	ячменя	в	России	(производственные	посе-
вы	Выборга,	Луги	и	сортоучастка	в	Рождествено)	
и	 Финляндии	 с	 использованием	 маркеров	 ви-
рулентности	 к	 11	 сортам-дифференциаторам	
(Afanasenko	 et	 al.,	 1995)	и	молекулярных	марке-
ров.	 Существенные	 различия	 между	 образцами	
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популяций	из	России	и	Финляндии	по	числу	ви-
рулентных	 изолятов	 были	 выявлены	 к	 образцу	
ячменя	 к-8755.	 В	 популяции	 из	 Финляндии	 не	
обнаружено	изолятов	вирулентных	к	данному	об-
разцу,	тогда	как	в	популяциях	из	Выборга,	Луги	
и	Рождествено	их	число	составляло	34.8,	35.5	и	
15.8%	 соответственно.	 Выявлено	 высокое	 раз-
нообразие	популяций	по	расовому	составу.	Среди	
152	 изолятов	 патогена	 была	 выявлена	 101	 раса.	
Доминирующими	 расами,	 встречающимися	 во	
всех	популяциях,	оказались	0000	и	2000.	В	каждой	
популяции	P. teres	была	найдена	группа	рас,	отсут-
ствующая	в	других.	Например,	расы	0540	и	0401	
встречались	только	в	популяции	из	Финляндии,	а	
расы	0560,	0561	и	1734,	наоборот,	были	обнару-
жены	только	в	трех	российских	популяциях	и	не	
встречались	 в	 финской	 популяции.	Наибольшей	
средней	вирулентностью	отличались	популяции,	
обитающие	 на	 производственных	 посевах	 сорта	
Инари	в	Ленинградской	области	(Луга	и	Выборг)	
по	сравнению	с	популяциями,	паразитирующими	
на	широком	наборе	сортов-хозяев	на	сортоучаст-
ках.	В	 наших	 экспериментах	 наименьшее	 число	
изолятов,	принадлежащих	к	расе	0000,	было	вы-
явлено	в	популяциях	с	производственных	посевов	
в	Луге	и	Выборге	(9.6	и	16.6%,	соответственно),	
а	наибольшее	–	 в	популяциях	 с	 сортоучастков	в	
Рождествено	и	Йокиойнене	(32.7	и	44.1%).

Полученные	 данные	 свидетельствуют	 о	 зна-
чительных	различиях	в	структуре	изучаемых	по-
пуляций,	что	подтверждает	сделанный	ранее	вы-
вод	об	узколокальном	распределении	популяций	
P. teres (Afanasenko,	2001).	Существующие	отли-
чия	в	структуре	отдаленных	и	близкорасположен-
ных	популяций	P. teres,	на	наш	взгляд,	связаны	с	
отсутствием	 или	 незначительной	 долей	 мигран-
тов	из	соседних	популяций.

Генетическое	 разнообразие	 популяций	 ана-
лизировали	также	по	ДНК	маркерам	(AFLP	ана-
лиз)	с	использованием	методов	кластерного	ана-
лиза	и	стандартных	индексов	молекулярного	раз-
нообразия,	вычисляемых	с	помощью	программы	
AMOVA.	 В	AFLP	 анализе	 популяций	 использо-
вали	 6	 праймерных	 комбинаций:	 PstAT+MseGC;	
PstAT+MseAG;	 PstAT+MseGA;	 PstAG+MseGC;	
PstAG+MseAG;	PstAG+MseGA.	В	результате	для	
популяции	 R	 (Рождествено)	 были	 учтены	 166	
продуктов	 амплификации	 в	 диапазоне	 100-400	
пар	оснований,	из	 которых	59	 (35.5%)	были	по-
лиморфными.	Для	популяции	J	(Йокиоинен)	про-
цент	 полиморфных	 маркеров	 составил	 69.6%.	
Изменчивость	по	AFLP	маркерам	распределилась	
следующим	образом:	35.1%	внутри	популяций	и	
64.8%	между	популяциями.	Выявленный	коэффи-

циент	генетической	дифференциации	(Fst)	между	
этими	 популяциями	 составил	 0.649,	 что	 свиде-
тельствует	 о	 существенной	 генетической	 дивер-
генции	между	ними.	На	рис.1.	представлена	фе-
нограмма	генетического	родства	двух	популяций	
по	AFLP	маркерам.	На	фенограмме	изоляты	обе-
их	 популяций	 образовали	 два	 отдаленных	 друг	
от	 друга	 кластера	 (каждая	 популяция	 образова-
ла	 отдельный	 кластер),	 что	 также	 подтверждает	
их	генетическую	дифференциацию.	Таким	обра-
зом,	выявленные	различия	по	молекулярным	мар-
керам	еще	более	существенны,	чем	при	анализе	
признака	вирулентности.

Сходные	результаты	получены	при	сравнении	
той	же	популяции	J	с	другой	финской	популяци-
ей	P. teres f.	sp. teres, выделенной	из	листьев	со-
рта	Арве	в	районе	г.	Улистаро,	разделенных	рас-
стоянием	 в	 400	 км.	 Коэффициент	 генетической	
дифференциации	 (Fst)	 между этими	 популяция-
ми	 составил	 0.308,	 что	 свидетельствует	 о	 суще-
ственной	генетической	дивергенции	между	ними	
(Serenius,	Mironenko,	Manninen,	2005).

Структура популяций возбудителя 
желтой пятнистости листьев 
пшеницы Pyrenophora tritici-repentis 

Материалом	 для	 молекулярного	 анализа	 ме-
тодом	RAPD	служили	группы	изолятов	P. tritici-
repentis	 различного	 географического	 происхо-
ждения	(Германия,	Чехия	и	Россия).	Из	11,	слу-
чайно	взятых	RAPD	праймеров,	для	работы	были	
выбраны	OPA-01,	OPA-08,	OPB-11	и	OPI-09,	ко-
торые	давали	четкие	воспроизводимые	ПЦР	пат-
терны.	

Для	 характеристики	 внутригрупповой	 измен-
чивости	P. tritici-repentis сравнивали	генотипиче-
ское	и	генное	разнообразие	по	RAPD	локусам	у	
различных	 групп	 изолятов.	 В	 результате	 RAPD	
анализа	5-ти	групп	изолятов	2002	года	было	вы-
явлено	 16	 анонимных	 локусов	 (табл.2).	 Из	 них	
наибольшее	 число	 полиморфных	 локусов	 было	
выявлено	 для	 групп	 из	 Краснодара	 (Kr-2002)	 и	
Германии	 (А-2002).	 RAPD	 анализом	 6-ти	 групп	
(включая	одиночный	изолят	из	Омской	обл.)	изо-
лятов	2003	года	было	выявлено	24	полиморфных	
локуса,	из	которых	большая	часть	встречалась	в	
группе	Cz-2003	(из	Чехии).

Клональная	 фракция	 в	 группах	 изолятов	 P. 
tritici-repentis	 оказалась	 довольно	 высокой	и	 до-
стигала	в	группах	2002	года	до	50.0%,	а	в	группах	
2003	года	–	до	78.6%,	что,	вероятнее	всего,	обу-
словлено	гомоталличным	способом	размножения	
гриба.
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Все	группы	попарно	сравнивали	между	собой	
с	помощью	индекса	генетической	дифференциа-
ции	 FST	 (табл.	 3	 и	 4).	Наибольшие	 различия	 на-
блюдали	 между	 группой	 изолятов	 из	 Башкирии	
(“B”)	 и	 остальными	 группами	 2002	 г	 (ранг	
FST=0.432-0.615).	 Также	 значимые	 генетические	
различия	были	обнаружены	между	группами	изо-
лятов	2002	года	из	Чехии	и	Германии	(Штутгарт)	
(FST=0.317,	 Р=0.009).	 В	 2003	 г.	 значимые	 разли-
чия	 были	 обнаружены	 между	 группой	 изолятов	
из	 Германии	 (Ашерслебен)	 и	 другими	 группа-
ми,	за	исключением	группы	из	Чехии.	Изоляты	из	
Башкирии	также	показали	различия	со	всеми	дру-
гими	(FST=0.262-0.572).

Для	69	изолятов	P. tritici-repentis	2003	г.	была	
также	сконструирована	бинарная	матрица	RAPD	
признаков,	 полученных	 с	 праймерами	 OPA-01,	
OPA-08,	OPB-11	и	OPA-09.	Отношения	генетиче-
ского	родства	показаны	на	рис.	2.	На	фенограмме	
все	изоляты	разделились	на	два	больших	класте-
ра.	Первый	кластер	(нижний)	включает	все	изоля-
ты	из	Дагестана	и	Северной	Осетии.	Другой	кла-
стер	(верхний)	включает	3	подкластера.	Нижний	
подкластер	включает	50%	изолятов	из	Чехии	(10	
изолятов).	Все	изоляты	из	Башкирии	(за	исключе-
нием	одного)	попали	в	один	кластер.	Были	обна-
ружены	изоляты	разного	географического	проис-
хождения	с	идентичными	генотипами.

Высокие	 значения	 показателя	 генетической	
дифференциации	 (FST)	 и	 кластеризация	 изоля-
тов	 P. tritici-repentis	 из	 Башкирии,	 а	 также	 из	
Дагестана	 и	 Северной	 Осетии	 на	 фенограммах	
дают	основание	утверждать,	что	эти	группы	изо-
лятов	отличаются	друг	от	друга	и	могут	считаться	
представителями	различных	географических	по-
пуляций.

Для	 других	 групп	патогена	 не	 удалось	 найти	
корреляцию	 между	 ДНК	 полиморфизмом	 и	 их	
происхождением.	 Исключением	 можно	 считать	
группу	изолятов	из	Чехии.	Десять	изолятов	этой	
группы	2003	года	выделения,	что	составляет	50%	
от	общего	числа	изолятов,	попали	в	один	кластер.	
Можно	предположить,	что	изоляты	из	Чехии	так-
же	являются	самостоятельной	популяцией.

Cтруктура популяций возбудителя 
темно-бурой пятнистости злаков 
Cochliobolus sativus

Исследования	 возбудителя	 темно-бурой	 пят-
нистости	злаков	были	в	основном	направлены	на	
выяснение	влияния	вида	растения-хозяина	и	гео-
графического	фактора	на	генетическую	структу-
ру	популяций	патогена.

С	использованием	методов	ДНК	фингерприн-
тинга	 (RAPD	 и	 УП-ПЦР)	 изучали	 генетическое	
разнообразие	 популяций	C. sativus,	 выделенных	
с	культурного	и	дикорастущего	ячменя,	а	также	с	
пшеницы	Triticum aestivum	и	T. durum.

С	 помощью	 метода	 УП-ПЦР	 (Булат,	
Мироненко,	 1996)	 были	 проанализированы	 три	
популяции	(bar1,	bar2,	bar3),	выделенные	из	пора-
женных	листьев	культурного	ячменя	и	три	попу-
ляции,	выделенные	из	пораженных	листьев	пше-
ницы:	wh1	и	wh3	–	из	T. aestivum,	wh2	–	из	T. durum.	
ДНК	 изолятов	 амплифицировали	 с	 универсаль-
ным	праймером	L15.	В	результате	было	получено	
28	продуктов	амплификации,	из	которых	14	были	
полиморфными.	Среди	130	проанализированных	
изолятов	было	выявлено	всего	16	генотипов	(обо-
значенных	 1G-16G).	 Распределение	 частот	 этих	
генотипов	в	популяциях	отражено	в	табл.	5.

Наиболее	 часто	 встречались	 генотипы	 1G	 и	
2G.	 Первый	 генотип	 представлен	 во	 всех	 попу-
ляциях	с	высокой	частотой	(25-63,2%),	за	исклю-
чением	популяции	wh2	(6,3%).	Отметим,	что	эта	
популяция,	 выделенная	 из	 T. durum,	 отличается	
от	«ячменных»	и	двух	других	«пшеничных»	по-
пуляций,	 выделенных	 из	T. aestivum,	 низкой	 ча-
стотой	 генотипа	 1G	и	наличием	уникальных	 ге-
нотипов,	 не	 встречающихся	 в	 других	 популяци-
ях	–	4G,	13G,	16G.	Второй	мажорный	по	часто-
те	встречаемости	генотип	2G	отсутствовал	в	по-
пуляциях	wh1	и	wh3,	выделенных	из	T. aestivum.	
Генотип	3G	встречался	только	в	двух	«ячменных»	
популяциях.	Остальные	генотипы	были	представ-
лены	одиночными	изолятами.

Для	 характеристики	 внутрипопуляционной	
изменчивости	 C. sativus сравнивали	 их	 геноти-
пическое	 и	 генное	 разнообразие	 по	 УП-ПЦР	
локусам,	 выявляемое	 с	 помощью	 программы	
AMOVA.	 В	 таблице	 6	 приведены	 данные,	 кото-
рые	демонстрируют	наличие	во	всех	популяциях	
значительной	клональной	фракции	и	низкие	по-
казатели	среднего	генного	разнообразия	на	локус,	
отражающие	низкую	степень	«гетерозиготности»	
популяций	C. sativus.

Все	 популяции	 попарно	 сравнивали	 между	
собой	 с	 помощью	индекса	 генетической	диффе-
ренциации	 FST	 (табл.	 7).

	 Наибольшие	 различия	
выявлены	 между	 популяциями	 bar1−wh1,	 bar1−
wh3,	bar2−wh1	и	bar2−wh3	 (значения	Fst	>	0.25).	
Умеренные	 различия	 выявлены	 между	 популя-
циями	bar3−wh1,	bar3−wh2,	bar2−wh2,	bar3−wh3	
и	wh2−wh3,	 wh1−wh2.	 Не	 выявлено	 существен-
ных	различий	между	популяциями	одного	проис-
хождения	 по	 виду	 растения-хозяина:	 bar1−bar2,	
bar1−bar3,	bar2−bar3	и	wh1−wh2,	wh1−wh3.
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Полностью	отсутствовали	различия	между	по-
пуляциями,	выделенными	из	ячменя.	Популяция	
из	пшеницы	T. aestivum	достоверно	отличались	от	
«ячменных»	 популяций.	 Популяция	 из	T. durum	
не	отличалась	по	коэффициенту	генетической	ди-
вергенции	от	“ячменных»	популяций	и	показыва-
ла	умеренные	отличия	от	популяций	wh1	и	wh3,	
выделенных	из	T. aestivum.

Общая	картина	распределения	различных	УП-
ПЦР	 генотипов	 в	 популяциях	 дает	 представле-
ние	о	структуре	популяций	и	вида	гриба	в	целом	
(табл.	 8).	В	 популяциях	 эти	 генотипы	распреде-
лились	 неравномерно.	 Некоторые	 из	 них	 соста-
вили	большую	часть	изолятов	в	отдельных	попу-
ляциях	–	так	называемые	“мажорные”	генотипы	
(выявленны	более	чем	у	30%	изолятов),	тогда	как	
другие	встречались	с	относительно	низкой	часто-
той	 –	 минорные	 типы	 полиморфизма.	 Причем,	
один	и	тот	же	генотип	для	одной	популяции	мо-
жет	 быть	 мажорным,	 а	 в	 других,	 если	 и	 встре-
чается,	 то	 с	 очень	 низкой	 частотой.	Клональная	
фракция	во	всех	популяциях	была	очень	высокой	
(76-100%).

Фенограмма,	 описывающая	 филогенетиче-
ские	отношения	популяций,	представлена	на	рис.	
3.	Очевидно,	 что	 все	 три	 «пшеничные»	 популя-
ции	образовали	один	кластер,	отдельный	от	вто-
рого	кластера,	включающего	все	«ячменные»	по-
пуляции,	в	том	числе	и	популяцию,	выделенную	
из	листьев	дикорастущего	ячменя.

В	трех	популяциях,	выделенных	из	культурно-
го	 ячменя,	 было	выявлено	7	 типов	УП-ПЦР	по-
лиморфизма,	5	из	которых	не	встречались	в	«пше-
ничных»	популяциях,	т.е.	были	уникальными	для	
«ячменных»	популяций.	Каждая	«ячменная»	по-
пуляция	характеризовалась	своим	мажорным	ти-
пом	 УП-ПЦР	 полиморфизма,	 коррелирующим,	
очевидно,	с	сортом	ячменя.	На	последнее	заклю-
чение	 указывает	 то	 обстоятельство,	 что	 популя-
ции	РН	и	КН,	выделенные	из	разных	сортов	яч-
меня	 одного	 сортоучастка	 (Ленинградская	 обл.)	
характеризовались	различными	мажорными	УП-
ПЦР	генотипами	“C”	и	“D”	(табл.	9.),	которые,	к	
тому	же,	оказались	генетически	не	родственными	
(рис.	3.).	В	целом,	«ячменным»	популяциям	ока-
залась	свойственна	большая	изменчивость	изоля-
тов	по	структуре	генома,	чем	«пшеничным».

Три	«пшеничные»	популяции	имели	один	об-
щий	 тип	 полиморфизма	 “G”,	 который	 не	 встре-
чался	больше	ни	в	одной	популяции	даже	в	ми-
норном	 числе.	 Популяция	 7Т	 имела	 два	 мажор-
ных	 типа	 полиморфизма	 “F”	 и	 “G”.	 Важно	 от-
метить,	 что	 взятые	 для	 УП-ПЦР	 анализа	 «пше-
ничные»	 популяции	 сильно	 различаются	 меж-

ду	 собой	 по	 географическому	 происхождению	
(Казахстан	и	Вьетнам),	но	при	этом	характеризу-
ются	 единым	 мажорным	 типом	 полиморфизма.	
Эти	 данные,	 на	 наш	 взгляд,	 свидетельствуют	 о	
молекулярно-генетической	 специализации	 пато-
гена	к	пшенице	T. aestivum.

В	 почвенной	 популяции	 превалировал	 ма-
жорный	 генотип,	 выявленный	 также	 на	 соломе	
культурного	 ячменя,	 собранной	на	 том	же	поле.	
Заметим,	 что	 «пшеничные»	 генотипы	 в	 данной	
популяции	 были	 обнаружены	в	минорном	коли-
честве.	Этот	факт	может	указывать	на	быстрое	из-
менение	структуры	популяции	гриба	в	почве	в	ре-
зультате	смены	хозяина	при	севообороте.	

Структура популяций  
возбудителя фузариоза злаков 
Fusarium graminearum

Гриб F. graminearum	 распространен	 на	
всех	 континентах,	 где	 возделываются	 зерно-
вые	 культуры.	 На	 протяжении	 своего	 эколого-
географического	 ареала	 гриб	 существует	 в	 виде	
локальных	популяций,	с	достаточно	высокой	сте-
пенью	географической	изоляции.	

На	 территории	 России	 существует	 как	 ми-
нимум	 две	 изолированных	 популяций	 гриба:	
одна	−	на	Дальнем	Востоке	и	другая,	на	рассто-
янии	 6-7	 тыс.	 км	 от	 нее,	 −	 в	 Европейской	 ча-
сти	 России	 (Северный	 Кавказ	 и	 Центрально-
Черноземный регион). На	 Дальнем	 Востоке	
России	 (Приморский	 и	 Хабаровский	 края,	
Еврейская	 автономная	 область)	 эпифитотии	 фу-
зариоза,	 вызываемые	грибом	F. graminearum	 ре-
гистрируются	уже	в	18	веке	(Пальчевский,	1881,	
Наумов,	1916).	Дальневосточная	популяция	гриба	
географически	 изолирована	 от	 европейской	 по-
пуляции	 территориями	 западной	 Сибири,	 Урала	
и	Центрального	региона,	где	этот	патоген	не	ре-
гистрируется.	По	всей	видимости,	 это	 в	первую	
очередь	 связано	 с	 экологической	изоляцией,	 по-
скольку	территория	возделывания	зерновых	куль-
тур	на	всей	протяженности	России	с	востока	на	
запад	почти	беспрерывна.

В	 1987-1997	 гг.	 нами	 оценивались	 образ-
цы	 популяций	 азиатского	 (Китай,	 Приморский	
и	 Хабаровский	 края)	 и	 европейского	 происхо-
ждения	 (Краснодарский	 край,	 Северная	Осетия,	
Германия	 и	 Финляндия).	 Анализ	 полиморфиз-
ма	 популяций	 с	 использованием	 морфологиче-
ских,	физиолого-биохимических	и	молекулярно-
генетических	 маркеров	 показал,	 что	 азиатская	
популяция	 характеризуется	 большей	 гетероген-
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ностью	 по	 сравнению	 с	 европейской	 популяци-
ей	гриба	(Gagkaeva,	Levitin,	1997;	Gagkaeva,	Yli-
Mattila,	2004).

Все	 анализируемые	моноспоровые	 изоляты	F. 
graminearum	оказались	гомоталличными	и	проду-
цировали	перитеции	в	лабораторных	условиях	на	
стерильных	 отрезках	 донника	 (Gagkaeva,	 Levitin,	
1997).	Наблюдались	значительные	различия	штам-
мов	по	агрессивности	(табл.	10).	Наименее	агрес-
сивными	 были	 штаммы	 из	 Германии	 и	 Китая.	
Наибольшая	 частота	 высоко	 агрессивных	 штам-
мов	 гриба	 отмечалась	 в	 популяции	 южной	 ча-
сти	 европейской	 России.	 Активность	 целлюла-
зы,	ксиланазы	и	амилазы	существенно	коррелиро-
вала	с	агрессивностью	штаммов	и	также	выявила	
меньшую	агрессивность	 германских	и	китайских	
штаммов	 по	 сравнению	 с	 другими	 изученными	
штаммами.	Изоляты	существенно	различались	по	
интенсивности	роста	на	агаровой	среде	с	добавле-
нием	фунгицидов	Спортака,	Фоликура	и	Беномила	
(табл.11).	 Европейские	штаммы	 были	 более	 чув-
ствительны	к	фунгицидам,	чем	азиатские.

Анализ	 изоферментных	 фракций	 α-	 и	
β-эстераз,	 аспартатаминотрасферазы	 (ААТ),	 су-
пероксидисмутазы	 (СОД)	 показал	 высокий	 по-
лиморфизм	штаммов	 патогена.	 Среди	 48	 изоля-
тов	был	выявлен	31	фенотип	(клональная	линия	
с	100	%	сходством).	Коэффициент	генетического	
разнообразия	 (µ)	 α-	 и	 β-эстераз	 в	 дальневосточ-
ной	популяции	гриба	был	значительно	выше,	чем	
южно-европейской	 –	 11,5	 и	 9,2,	 соответственно.	
В	 соответствии	 с	 коэффициентом	 генетического	
сходства	 (83%)	все	 анализируемые	изоляты	рас-
пределились	в	четыре	кластера.	Первый	большой	
кластер	 включал	 77%	 изолятов	 как	 азиатского,	
так	 и	 европейского	 происхождения.	 Остальные,	
меньшие	 по	 объему	 кластеры,	 также	 включали	
изоляты	 независимого	 географического	 проис-
хождения.

Для	определения	групп	вегетативной	совмести-
мости	 (VCG)	 в	 географических	 популяциях	 гри-
ба	использовали	nit-	мутанты.	Выявлено	29	групп	
вегетативной	 несовместимости.	 Одна	 из	 групп	
	состояла	 из	 изолятов	 германского	 и	 китайского	
происхождения,	 ранее	 охарактеризованных	 как	
слабоагрессивные.

Генетическое	разнообразие	популяций	анали-
зировали	также	по	ДНК	маркерам	с	использова-
нием	методов	кластерного	анализа	и	стандартных	
индексов	молекулярного	разнообразия,	вычисля-
емых	с	помощью	программы	POY	2.7	 (Gladstein	
and	Wheeler,	2001).	

В	результате	ERICs-PCR,	анализируемые	изо-
ляты	 гриба	 разделились	 на	 два	 кластера	 соглас-

но	 коэффициенту	 генетической	 дистанции	 0,24.	
Однако	характер	распределения	не	был	связан	с	
происхождением	штаммов.	В	 то	же	время	пока-
заны	 существенные	 различия	 по	 агрессивности	
изолятов	I	и	II	молекулярного	типа.	Эти	результа-
ты	позволяют	говорить	о	соответствии	результа-
тов	полученных	методами	ERICs-PCR	и	фитопа-
тологического	теста	на	агрессивность.

Секвенирование	β-тубулин	гена	выявило	высо-
кий	консерватизм	этой	части	генома	гриба.	Только	
у	2-х	штаммов	из	Северной	Осетии	и	одного	из	
Германии	обнаружены	точечные	мутации	в	этой	
области	генома.	В	то	же	время	показан	высокий	
полиморфизм	IGS	регионов	–	не	было	выявлено	
изолятов	 с	 идентичными	 последовательностями	
нуклеотидов.	 Значительные	 генетические	разли-
чия	были	обнаружены	между	группами	изолятов	
дальневосточного	происхождения,	по	сравнению	
с	европейскими	(Х2=16,8,	Р=0.001).	Фенограмма	
генетического	 родства	 изолятов	 показала	 5	 кла-
стеров	при	82%	сходства.	Изоляты	дальневосточ-
ного	и	европейского	происхождения	формирова-
ли	различные	кластеры,	что	подтверждает	их	ге-
нетическую	дифференциацию.

На	основании	полиморфизма	комплекса	мор-
фологических,	 физиолого-биохимических	 и	
молекулярно-генетических	 маркеров	 нами было 
показано,	 что	 азиатская	 популяция	 характери-
зуется	 большей	 гетерогенностью	 по	 сравнению	
с	 европейской	 популяцией	 гриба.	 Фактически	
это	 две	 пространственно	 разобщенные,	 аллопа-
трические	 популяции	 (Gagkaeva,	 Levitin,	 1997;	
Gagkaeva,	Yli-Mattila,	2004).	Высокое	разнообра-
зие	штаммов	F.graminearum	по	большинству	пе-
речисленных	признаков	является	следствием	по-
ловой	рекомбинации	 гриба	Gibberella zeae	 регу-
лярно	происходящей	на	колосьях	и	растительных	
остатках.	Аскоспоры	 гриба	 служат	 для	 сохране-
ния	инфекции	и	для	распространения	особей	на	
значительные	 расстояния.	Однако	 в	 вегетацион-
ный	период	массовое	нарастание	инфекции	идет	
за	счет	бесполого	размножения.

С	 1987	 г.	 патоген	 стал	 регистрироваться	 в	
Центрально-Черноземном	регионе	(Селиванова	и	
др.,	1992).	Начиная с 2003 года F.graminearum	с	
высокой	частотой	стал	встречаться	на	территории	
северо-запада	РФ	– в	Ленинградской,	Псковской,	
Новгородской	и	Вологодской	областях	(Гаврилова	
и	др.	2009).	Одна	из	наиболее	вероятных	причин	
появления	 этого	 вида	 –	 занос	 гриба	 с	 семенами	
возделываемых	 культур	 из	 районов	 его	 обычно-
го	распространения	и	адаптация	этого	патогена	в	
условиях	потепления	 климата.	По	данным	 зару-
бежных	коллег	 в	последние	 годы	F.graminearum	
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также	начал	выявляться	на	территории	северной	
Европы,	где	ранее	этот	вид	не	отмечался	(Waalwijk	
et	al.,	2003;	Nicholson	et	al.,	2003).

В	 последние	 годы	 популяции	 гриба	 F. 
graminearum	стали	характеризоваться	по	способ-
ности	изолятов	продуцировать	токсичные	метабо-
литы	(по	хемотипу).	Известно,	что	F. graminearum	
способен	 продуцировать	 дезоксиниваленол	
(ДОН)	и	ниваленол	 (НИВ),	а	также	накапливать	
в	 процессе	 биосинтеза	 3-ацетат	ДОН	 (3ацДОН)	
или	15-ацетат	ДОН	(15ацДОН).	Особенно	усили-
лись	эти	исследования	с	появившейся	возможно-
стью	идентифицировать	хемотипы	гриба	с	помо-
щью	ПЦР	(Lee	et	al.,	2001,	Waalwijk	et	al.,	2003).	
Наши	исследования	показали,	что	все	анализиру-
емые	изоляты	российского	происхождения	отно-
сятся	 к	 ДОН	 продуцирующим,	 а	 частота	 встре-
чаемости	3ацДОН	и	15ацДОН	хемотипов	значи-
тельно	варьирует	 в	популяциях	 гриба	 (Гагкаева,	
Ули-Маттила,	2007,	Yli-Mattila	et	al.,	2008).

Наши	исследования	показали	различия	в	часто-
те	встречаемости	3ацДОН	и	15ацДОН	в	популя-
циях	гриба	F.graminearum	на	территории	России	
(табл.	 12).	 Подавляющее	 большинство	 изолятов	
гриба	с	Северного	Кавказа	образуют	15ацДОН.	В	
ЦЧР	оба	хемотипа	встречались	с	одинаковой	ча-
стотой.	Все	изоляты	из	Северо-западного	регио-
на,	как	и	из	Финляндии,	относятся	к	3ацДОН	хе-
мотипу,	что	позволяет	предполагать	общность	их	
происхождения	 или	 лучшую	 адаптированность	
этого	хемотипа	к	условиям	северо-запада.	Около	
65-75%	изолятов	дальневосточного	происхожде-
ния	относятся	к	15ацДОН	хемотипу.	Однако	в	те-
чение	 1998-2006	 гг	 прослеживается	 четкая	 тен-
денция	нарастания	встречаемости	3ацДОН	хемо-
типа.	Эта	тенденция	сходна	с	изменениями,	отме-
ченными	 американскими	 учеными,	 показавши-
ми,	что	на	территории	США	и	Канады	менее	ток-
сичный	15ацДОН	хемотип	сменяется	более	ток-
сичным	 3ацДОН	 хемотипом	 гриба	 (Gale	 et	 al.,	
2007,	Ward	 et	 al.,	 2008).	Встречаемость	3ацДОН	
хемотипа	на	новых	территориях	предполагает	его	
более	высокую	приспособленность	к	новой	сре-
де.	Высокая	приспособленность	означает	генети-
чески	детерминированный	успех	размножения	в	
новых	условиях.

F. graminearum	–	аллопатричный	вид	имеющий	
половое	размножение	и	географическая	изоляция	
обусловливает	приспособление	 вида	 к	 специфи-
ческим	 условиям	 среды	 обитания.	 Отсутствие	
сплошного	ареала	приводит	к	разобщению	попу-
ляций	 и	 раздроблению	 вида.	 Если	 до	 недавнего	
времени	F. graminearum	рассматривался	как	еди-
ный полиморфный	 вид,	 распространенный	 во	

всем	мире,	то	в	последние	годы	мультилокусный	
молекулярный	анализ	изолятов	гриба	различного	
географического	происхождения	выявил	как	ми-
нимум	 13	 филогенетически	 различающихся	 ли-
ний,	 которые,	 в	 соответствии	 с	международным	
кодексом	 ботанической	 номенклатуры,	 получили 
ранг видов: F. austroamericanum,	F. meridonale,	F. 
boothii,	F. mesoamericanum,	F. acaciae-mearnsii,	F. 
asiaticum,	F. graminearum,	F. cortaderiae,	F. brasi-
licum	и	другие	(O’Donnell	et	al.,	2000,	2004,	2008,	
Starkey	et	al.,	2007).	Показано,	что	виды	группи-
руются	в	кластеры	в	соответствии	с	их	географи-
ческим	 происхождением:	 южно-американский,	
центрально-американский,	 азиатский,	 европей-
ский	(O’Donnell	et	al.,	2004).	Исследование	боль-
шого	количества	изолятов	позволил	более	точно	
установить	 глобальное	 распространение	 выяв-
ленных	 филогенетических	 линий	 комплекса	 ви-
дов	F. graminearum,	которые,	вероятно,	произош-
ли	 независимо	 в	 различных	 географически	 изо-
лированных	 популяциях	 патогена.	 Согласно	 на-
шим	исследованиям,	на	территории	России	встре-
чается	 в	 основном	 F. graminearum	 sensu	 stricto 
(линия	7).	Однако	на	Дальнем	Востоке	были	вы-
явлены	изоляты	вида	F. vorosii,	а	также	изоляты	
нового	 вида,	 описанного	 как	F. ussurianum,	 фи-
логенетически	близких	к	азиатской	группе	видов	
(Yli-Mattila	 et	 al.,	 2009).	 Пространственная	 изо-
лированность	влечет	за	собой	формирование	ло-
кальных	популяций,	которые	в	результате	изоля-
ции	 могут	 обосабливаться	 и	 приобретать	 само-
бытные	свойства.

Структура популяций  
возбудителя альтернариоза злаков 
Alternaria tenuissima

Структура	 популяций	 A. tenuissima	 изуча-
лась	 на	 примере	 изолятов,	 выделенных	 из	 се-
мян	 пшеницы,	 ячменя	 и	 некоторых	 других	 рас-
тений,	 культивируемых	 в	 Ленинградской	 об-
ласти,	 Краснодарском	 и	 Приморском	 краях.	
Исследование	 проведено	 по	 ряду	 фенотипиче-
ских	 признаков	 (культурально-морфологические	
признаки,	 фитотоксичность	 культуральной	 жид-
кости,	 активность	 экстрацеллюларных	 лакказ)	
и	 с	 помощью	 метода	 мультилокусного	 ДНК-
фингерпринтинга	 –	 AFLP	 (полиморфизм	 длин	
амплифицированных	 рестрикционных	 фрагмен-
тов).

Анализ	 морфолого-культуральных	 свойств	
89	 изолятов	 A. tenuissima	 на	 среде	 с	 дрожже-
вым	 экстрактом	 и	 сахарозой	 (среда	 YES)	 по-
зволил	 разделить	 разнообразие	 колоний	 на	 три	
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основных	 культурально-морфологических	 типа	
(КМТ)	 (Gannibal,	 Yli-Mattila,	 2005;	 Ганнибал,	
2007).	Изоляты	первого	КМТ	образовывали	ко-
лонии	 с	 хорошо	 развитым	 воздушным	мицели-
ем	 различных	 оттенков,	 но	 чаще	 серо-зеленые.	
Изоляты	второго	типа	имели	колонии	с	 густым	
высоким	 воздушным	мицелием,	 обычно	 в	 цен-
тре	коричневые,	по	периферии	–	бесцветные,	ва-
рьируя	 от	 полностью	 коричневых	 до	 целиком	
бледно-серых.	Для	третьего	типа	были	характер-
ны	бархатистые	колонии	со	слаборазвитым	воз-
душным	 мицелием.	 Цвет	 периферии	 колоний	
был	темно-оливковым	или	темно-зеленым,	ино-
гда	с	рыжеватым	оттенком,	в	центре	–	зеленым	
или	коричневым.

Разные	 популяции	 A. tenuissima	 отличались	
по	 распространению	 в	 них	 изолятов	 того	 или	
иного	 КМТ	 (табл.	 13).	 Во	 всех	 популяциях	 из	
Европейской	 части	 России	 преобладал	 тип	 I	 (в	
среднем	 79%	 изолятов),	 меньшую	 долю	 имел	
КМТ	 III,	 а	 изоляты	 второго	 типа	не	 были	 обна-
ружены.	В	дальневосточной	популяции	в	 значи-
тельном	 количестве	 были	представлены	 все	 три	
типа.	 По	 данным	 частоты	 встречаемости	 КМТ	
можно	 констатировать	 наличие	 различий	 меж-
ду	дальневосточной	и	европейской	популяциями	
(Ганнибал,	2007).

Анализ	 выборки	 изолятов	 A. tenuissima	 по	
признаку	токсигенности	(фитотоксичности	куль-
туральной	 жидкости	 для	 проростков	 пшеницы)	
показало,	что	почти	все	они	являются	токсиген-
ными.	 Независимо	 от	 происхождения	 популя-
ции	на	95	–	100%	состояли	из	токсигенных	изоля-
тов,	среди	которых	около	50%	были	высоко	ток-
сигенными,	то	есть	в	экспериментальных	услови-
ях	подавляли	рост	корешка	на	70%	или	более	по	
сравнению	с	контролем.	Наибольшее	количество	
токсигенных	штаммов	содержала	ленинградская	
«ячменная»	популяция,	но	из-за	малой	выборки,	
различие	между	этой	популяцией	и	другими	ока-
залась	 статистически	 не	 существенным.	 Также	
не	 было	 выявлено	 достоверной	 разницы	 между	
«пшеничными»	популяциами	из	разных	регионов	
(Ганнибал,	2007).

Одним	 из	 маркеров,	 используемых	 нами	 при	
анализе	структуры	популяций	A. tenuissima,	был	
медь-содержащий	фермент	лакказа.	Присутствие	
фермента	в	питательной	среде	определяли	по	из-
менению	 окраски	 субстрата	 с	 помощью	 спот-
теста	по	Марру	с	использованием	гваякола	и	си-
рингалдазина	(Marr,	1986).	Анализ	лакказной	ак-
тивности	 изолятов	 показал,	 что	 ровно	 полови-
на	 из	 106	 изолятов	 обладала	 этим	 ферментом.	
Корреляционный	анализ	методом	χ-квадрат	пока-

зал	 отсутствие	 зависимости	 лакказной	 активно-
сти	от	растения-хозяина	и	географического	про-
исхождения	изолятов	(Никонов	и	др.,	2007).

С	 помощью	 мультилокусного	 анализа	 гено-
ма	 была	 установлена	 степень	 дифференциации	
популяций	A. tenuissima,	 уровень	изоляции,	 ген-
ное	 и	 генотипическое	 разнообразие	 (Gannibal	 et	
al.,	 2007).	 Материалом	 для	 анализа	 послужили	
AFLP-профили,	полученные	в	результате	ПЦР	с	
четырьмя	 парами	 праймеров,	 которые	 позволи-
ли	 использовать	 117	 полиморфных	 фрагментов	
(табл.14).

Подсчет	 индекса	 Райта	 (Fst)	 показал	 нали-
чие	 существенных	 генетических	 различий	 меж-
ду	 всеми	 тремя	 популяциями	 (табл.15).	 Однако	
разница	между	Ленинградской	и	Краснодарской	
популяциями,	 хотя	 достоверно	 и	 отличалась	 от	
нуля,	 была	 очень	 слабой,	 что	 говорит	 о	 низком	
уровне	 изоляции	 между	 этими	 популяциями.	
Наибольшими	 оказались	 дистанции	между	 при-
морской	и	всеми	другими	популяциями.	Значение	
F

st
	 для	 объединенных	 дальневосточной	 и	 евро-

пейской	групп	также	было	достоверным	и	высо-
ким	(0,272,	P=0,05).	Группа	изолятов	с	ячменя	из	
Ленинградской	 области	 не	 имела	 различий,	 до-
стоверно	 отличающихся	 от	 нуля	 при	 сравнении	
с	Ленинградской	и	Краснодарской	пшеничными	
популяциями.

Генетическая	дистанция	(D)	между	всеми	по-
пуляциями	была	очень	низкой,	но	в	целом	пока-
зала	те	же	закономерности,	что	и	индекс	Райта).	
Таким	 образом,	 можно	 говорить	 об	 отсутствии	
изоляции	между	популяциями	A. tenuissima	вну-
три	Европейской	части	России	и	о	более	высоком	
уровне	 изолированности	 европейских	 (ленин-
градская	+	краснодарская)	популяций	от	дальне-
восточной.	Это	видимо,	напрямую	связано	с	ге-
ографической	 удаленностью	 регионов	 друг	 от	
друга	 и	 особенностями	 хозяйственной	 деятель-
ности	человека.	

Генное	 разнообразие	 всех	 популяций	 оказа-
лось	одинаково	невысоким	и	колебалось	от	0,14	
до	0,16,	в	то	время	как	теоретически H

s
 для	гапло-

идных	 организмов	может	 принимать	 значения	 в	
пределах	0,0	–	0,5.

Кластерный	 анализ	 данных	AFLP	 объединил	
изоляты	 A. tenuissima	 в	 группы,	 соответствую-
щие	 исключительно	 их	 географическому	 проис-
хождению.	Почти	все	изоляты	из	Краснодарского	
края,	 Ленинградской	 области	 и	 других	 районов	
Европейской	 части	 России	 оказались	 сгруппи-
рованы	в	одном	кластере.	Другой	кластер	состо-
ял	 преимущественно	 из	 изолятов,	 выделенных	
со	злаков	Приморского	края	и	Китая.	В	эту	груп-
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пу	попал	один	изолят	с	ячменя	из	Ленинградской	
области.	 Никакой	 дифференциации	 внутри	 этих	
больших	кластеров	обнаружено	не	было.

Аналогичным	 образом	 двумерное	 распреде-
ление	изолятов	при	координатном	анализе	пока-
зало,	 что	Краснодарская	 и	Ленинградская	 попу-
ляции	занимают	несколько	разные	позиции,	хотя	
частично	 и	 перекрывающиеся	 (рис.	 4).	Изоляты	
с	ячменя	из	Ленинградской	области	были	равно-
мерно	 распределены	 по	 позициям,	 занимаемым	
как	 Ленинградской,	 так	 и	 Краснодарской	 пше-
ничными	 популяциями.	 Приморская	 популяция,	
также	как	и	при	других	способах	анализа,	оказа-
лась	четко	отделена	от	всех	остальных	(европей-
ских).

Генетическая	 дистанция	 между	 популяциями	
A.	 tenuissima	коррелировала	с	расстоянием	меж-
ду	 регионами.	 Расстояние	 между	 Приморским	
краем	и	исследованными	районами	Европейской	
части	РФ	(Краснодарский	край	и	Ленинградская	
область)	 составляет	 более	 7000	 км.	 Последние	
два	региона	лежат	менее	чем	в	2000	км	друг	от	
друга.	 Было	 обнаружено	 несколько	 примеров,	
в	 которых	 пары	 изолятов	 из	 разных	 регионов	
Европейской	 части	 РФ	 имели	 идентичные	 или	
очень	сходные	AFLP-профили.	Несколько	изоля-
тов	из	Ленинградской	области	при	использовании	
двумерного	координатного	анализа	кластеризова-
лись	 в	 группе	 краснодарских	 изолятов	 и	 наобо-
рот.	Эти	факты	 говорят	 о	 возможном	 существо-
вании	 миграции	 между	 регионами	 Европейской	
России.

Все	 исследованные	 популяции	 A. tenuissima	
имели	относительно	высокий	показатель	разноо-
бразия	 генотипов.	Девяносто	 четыре	штамма	из	
101	 обладали	 уникальными	 AFLP-профилями.	
И	 только	 семь	 штаммов	 имели	 повторяющиеся	
гаплотипы	 (три	 гаплотипа).	 Однако	 несколько	
групп	изолятов	имели	сходные	гаплотипы,	отли-
чающиеся	 по	 одному	 или	 нескольким	 локусам.	
Вероятно,	такое	высокое	генотипическое	разноо-
бразие	является	отчасти	мнимым	из-за	большого	
количества	исследованных	локусов.

Была	 показана	 несущественная	 степень	 слу-
чайности	 ассоциации	 аллелей	несцепленных	 ге-
нов	для	всего	набора	изолятов	A. tenuissima,	рав-
но	как	и	для	двух	популяций	(европейской	и	даль-
невосточной).	 Подсчет	 индекса	 ассоциации	 для	
всех	изолятов	вида показал,	что	наблюдаемый	I

a
	

(1,53)	 был	 существенно	 выше	 (P=0,001),	 чем	 I
a
,	

подсчитанный	для	1000	матриц	искусственно	пе-
ремешанных	данных.	Такое	значение	индекса	не	
подтверждает	наличие	случаев	рекомбинации,	по	
крайней	 мере,	 между	 представителями	 разных	

популяций.	 Значение	 индекса	 ассоциации,	 под-
считанное	отдельно	для	приморской	и	ленинград-
ской	 пшеничных	 популяций,	 оказалось	 равным	
1,30	и	2,19	соответственно.	Эти	показатели	в	обо-
их	случаях	выше,	чем	I

a
	для	рендомизированных	

данных.	Такое	значение	индекса	ассоциации	ука-
зывает	на	превалирование	клонального	 типа	ре-
продукции	A. tenuissima,	однако	оно	не	настоль-
ко	высоко,	чтобы	отрицать	наличие	рекомбинаци-
онных	событий.

Интересно,	что	значения	показателей,	характе-
ризующих	тип	репродукции	A. brassicicola	(Bock	
et	al.,	2005)	были	очень	сходными	с	нашими	дан-
ными,	полученными	для	A. tenuissima.	В	 случае	
с	A. brassicicola	авторы	заявили	о	наличие	скры-
той	 половой	 стадии	 в	 цикле	 развития	 патогена.	
Сумчатая	стадия	у Alternaria	spp.	–	Lewia	spp.,	из-
вестна	только	у	представителей	комплекса	видов	
A. infectoria	 (Simmons,	2002).	У	иных	внутриро-
довых	групп	Alternaria,	включая	A. tenuissima,	не	
выявлено	совершенной	стадии,	как	в	природе,	так	
и	 в	 лабораторных	 условиях.	Тот	факт,	 что	 виды	
Alternaria	 и	особенно	A. tenuissima	 оказываются	
объектами	 наблюдений	 очень	 часто,	 делает	 со-
мнительным	 предположение	 о	 существовании	
скрытой	половой	стадии	у	данного	вида.	На	наш	
взгляд	 более	 вероятно	 то,	 что	 популяционная	
структура	A. tenuissima	клональная,	но	ощущает	
воздействие	 некоторых	 процессов,	 заменяющих	
половую	рекомбинацию	и	поддерживающих	вы-
сокое	генотипическое	разнообразие.	Такими	про-
цессами	 могут	 являться	 высокий	 уровень	 мута-
ций,	митотическая	рекомбинация	и	поток	генов.	
Еще	 одним	 объяснением	 высокого	 генотипиче-
ского	разнообразия	A. tenuissima	может	являться	
широта	 занимаемой	 видом	 трофической	 ниши.	
Считается,	что	виды,	приуроченные	к	различным	
местообитаниям,	испытывают	действие	отбора	в	
разных	направлениях,	что	способствует	сохране-
нию	разных	генотипов	(Дьяков,	2004).

Заключение

Из	представленного	материала	видно,	что	для	
разных	видов	фитопатогенных	грибов	характерен	
и	разный	тип	распределения	группировок	в	про-
странстве.	Он	зависит	от	биологических	особен-
ностей	вида,	радиуса	его	индивидуальной	актив-
ности,	 адаптационных	 возможностей	 и	 наличия	
физико-географических	 и	 биологических	 барье-
ров.	 Несомненно,	 активная	 хозяйственная	 дея-
тельность	 также	 способствует	 распространению	
грибов	по	территории	страны.	Естественный	от-
бор	приводит	к	адаптации	мигрантов	к	местным	
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условиям,	 а	 это,	 в	 свою	 очередь,	 отражается	 на	
генетической	 дифференциации	 географических	
популяций.	 Ареалы	 популяций	 изученных	 нами	
видов	имеют	значительные	различия	по	занимае-
мым	площадям.	

Вид	 P. triticina	 на	 евроазиатском	 континен-
те	 включает	 6	 изолированных	 популяций:	 евро-
пейская,	 закавказская,	 западно-сибирская,	 даль-
невосточная,	 казахстанская	 и	 среднеазиатская.	
Изолирующими	 факторами	 являются	 естествен-
ные	преграды	в	виде	гор	и	направление	господ-
ствующих	ветров.

Вид	 P. teres	 характеризуется	 узколокальным,	
очаговым	распределением	популяций	в	простран-
стве.	Изоляты,	 собранные	 с	 близко	 расположен-
ных	мест	достоверно	отличаются	по	частотам	ви-
рулентности	 и	 ДНК-маркерам.	 Изолирующим	
фактором	 является	 слабая	 миграционная	 спо-
собность	спор	гриба.	Существенное	значение	на	
формирование	популяций	паразита	оказывает	со-
ртимент	ячменя.	

Вид	C. sativus	обладает	средней	миграционной	
способностью	 (споры	распространяются	на	рас-
стоянии	250	км).	Однако	широкая	специализация	
позволяет	увеличивать	миграционные	возможно-
сти	 паразита.	 Показано	 существование	 локаль-
ной	популяции	на	северо-западе	РФ	и	популяции,	
охватывающей	 территорию	 Дальнего	 Востока	 и	
северной	части	Китая.

Пространственная	 структура	 популяций	 P. 
tritici-repentis	 изучается	 недавно.	 Показано,	 что	
по	 частоте	 встречаемости	 рас	южная	популяция	
возбудителя	 достоверно	 отличается	 от	 северо-
западной.

На	 территории	 России	 выявлены	 две	 четко	
различающиеся	популяции	F. graminearum	–	ази-
атская	и	европейская.	Популяции	гриба	различа-
ются	по	агрессивности,	чувствительности	к	фун-
гицидам,	 электрофоретическому	 спектру	 фер-
ментов,	продукции	вторичных	метаболитов	и,	как	
правило,	дальневосточная	популяция	характери-
зуется	большей	гетерогенностью.	Географическая	
изоляция	привела	к	изменению	генетического	со-
става	 популяций	 и	 аллопатричному видообра-
зованию	–	появлению	новых	видов	комплекса	F. 
graminearum.

Вид	A. tenuissima	 обладает	 высокими	 мигра-
ционными	 способностями	 за	 счет	 перемещения	
спор	с	воздушными	потоками	и	широкой	специ-
ализацией	 гриба.	 По	AFLP	 маркерам	 дальнево-
сточная	популяция	достоверно	отличается	от	по-
пуляций	европейской	части	страны.	На	изоляцию	
популяций	существенное	влияние	оказывает	гео-
графический	фактор.

Популяционные	 исследования	 фитопатоген-
ных	грибов	имеют	важное	практическое	значение.	
В	 зависимости	 от	 степени	 локализации	 популя-
ций	 должна	 строиться	 стратегия	 территориаль-
ного	размещения	генов	устойчивости	растений	к	
определенным	 патогенам.	 Это	 необходимо	 учи-
тывать	при	реализации	 селекционных	программ	
в	различных	регионах	страны.	Знание	ареала	по-
пуляции	 и	миграционных	 возможностей	 патоге-
на	позволяет	ставить	научно-обоснованный	про-
гноз	 распространения	 и	 локализации	 опасных	
заболеваний	 растений	 и	 разрабатывать	 научно-
обоснованные	мероприятия	по	защите	растений.
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вНутРИвИДОвОй ПОЛИМОРфИзМ 
вОзбуДИтЕЛЯ РаКа КОРы КаштаНа 
(CryPhoneCtria ParasitiCa (murrill)  
m. e. barr) На СЕвЕРНОМ КавКазЕ
Аннотация:		 Впервые дана оценка внутривидового разнообразия природной популяции cryphonectria parasitica 

(murrill) m. e. Barr – возбудителя рака коры каштана съедобного на Северном Кавказе. Выделены 6 
морфотипов и установлены уровни сходства локальных популяций c. parasitica.

Ключевые	слова:	 каштан съедобный (castanea sativa mill.), болезнь, рак каштана, cryphonectria parasitica (murrill) m. e. 
Barr, морфотипы, локальные популяции, изменчивость.

N.N. Grinko

PoPulational variability  
of euroPean Chestnut barK Wart disease 
(CryPhoneCtria ParasitiCa (murrill)  
m.e. barr) in the northern CauCasus
Summary:	 The estimation of intraspecific diversity of cryphonectria parasitica (murrill) m.e. Barr i natural population – an 

agent of chestnut bark wart disease (castanea sativa mill) in the northern caucasus is presented for the first 
time. 6 morphotypes were isolated and levels of c. рarasitica local populations similarity were determined.

Keywords:	 castanea sativa mill – chestnut, disease, cryphonectria parasitica (murrill) m.e. Barr–chestnut wart disease, 
morphotypes, local populations, variability

Каштан	европейский	или	посевной	 (Castanea 
sativa	 Mill.)	 считается	 наиболее	 ценной	 древес-
ной,	орехоплодной,	декоративной,	таннино-	,	ви-
тамино-	,	пыльце-	и	нектароносной	лесной	куль-
турой	 (Придня,	 2005).	 Сохранившиеся	 на	 юге	
России	 естественные	 каштановые	 леса,	 распро-
странены	 преимущественно	 по	 южному	 макро-
склону	 Главного	 Кавказского	 хребта	 в	 его	 при-
черноморской	зоне	и,	частично,	в	изолированных	
популяциях	в	поясе	северных	гор	высотой	от	200	

до	1300м.	Несмотря	на	особый	природоохранный	
статус	с	запретом	ведения	хозяйства	и	рубок	глав-
ного	 пользования,	 продолжается	 деградация	 не	
только	 естественной	популяции	 спелого	 и	 пере-
стойного	 древостоя,	 но	 и	 порослевого	 молодня-
ка	 в	 границах	 искусственного	 ареала	 каштана	
посевного	 (Пиньковский,	 2003).	 Многолетний	
фитосанитарный	мониторинг	 каштановых	лесов	
выявил	 прогрессирующее	 усыхание	 различной	
этиологии,	 а	 наиболее	 распространенное	 –	 рак,	
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«некроз»	или	«ржавчина»	коры	(Иссинский,	1968;	
Рекомендации	по	сохранению	…,	2004;	Придня,	
2005).	

Возбудитель	 заболевания	 гриб	 Cryphonectria 
parasitica (Murrill)	M.	E.	Barr	(syn.	Endothia par-
asitica	 (Murr.)	And.	 &	And.)	 относится	 к	 отделу	
Ascomycota,	 группе	 порядков	Pyrenomycetes,	 по-
рядку	 Diaporthales,	 семейству	 Gnomoniaceae,	
роду Cryphonectria.	Согласно	современной	клас-
сификации	род Cryphonectria	включает	17	таксо-
нов	(www.indexfungorum.org)	из	которых	на	каш-
тане	 благородном,	 наряду	 с	 C. parasitica, заре-
гистрированы	 также	 виды	 Cryphonectria gyrosa 
(Berk.	&	Broome)	Sacc.	&	D.	Sacc.	и Cryphonectria 
radicalis	 (Schwein.)	 M.	 E.	 Barr	 (Hoegger	 et	 al.,	
2002;	Myburg	et	al.,	2004).

Впервые	 обнаруженный	 в	 1904г.	 на	 усыха-
ющих	 деревьях	 в	 зоопарке	 Бронс	 в	 Нью-Йорке	
(Харрар,	 1965),	 C. parasitica	 почти	 полностью	
уничтожил	 естественный	 ареал	 каштана	 (зуб-
чатого)	 американского	 (Castanea dentata	 L.)	 в	
Северной	 Америке	 (Anagnostakis,	 1992;	 Griffin,	
1992).	Массово	погибали	также	насаждения	каш-
тана	европейского,	интродуцированного	в	1799г.	
в	Нью-Джерси	и	Пенсильванию.	В	Европе	первые	
локальные	очаги	рака	коры	каштана	зарегистри-
рованы	в	1938	г.	в	Италии	вблизи	Генуи	(Guerra,	
1948).	 Впоследствии	 болезнь	 распространилась	
повсеместно,	 но	 наиболее	 интенсивно	 поража-
лись	каштановые	леса	на	севере	и	западных	скло-
нах	Апеннинских	гор,	а	также	в	центральной	ча-
сти	 страны	 (Gobbi,	 Locci,	 1989).	 К	 настоящему	
времени	достаточно	подробно	показана	динамика	
поэтапного	распространения	рака	в	каштановых	
насаждениях	Швейцарии	(Heiniger,	Stadler,	1990;	
Conedera,	 1991;	 Hoegger	 et	 al.,	 2000),	 Испании	
(Muňoz,	 Cobos,	 1991),	 Израиля	 (Shapira	 et	 al.,	
1992),	Франции	(Gely,	1992),	Словакии	(Juhásová,	
Bornadovičová,	 2001),	 Турции	 (Çeliker,	 Onoğur,	
2001),	 Венгрии	 (Aponil	 et	 al.,	 2002),	 Словении	
(Jurc,	2002),	Греции	(Perlerous,	Diamandis,	2006),	
Португалии	(Bragança	et	al.,	2008)	и	других	стра-
нах	 средиземноморской	 и	 центральной	 Европы	
(Halambek,	1991;	Turchetti	 et	 al.,	 2002;	Sotirovski	
et	al.,	2006).	

На	 Черноморском	 побережье	 рак	 коры	 каш-
тана	 посевного	 обнаружил	 в	 1939	 г.	 Щербина-
Парфененко	(1950).	Позже,	активные	очаги	болез-
ни	периодически	регистрировали	в	различных	ча-
стях	региона	(Иссинский,	1968).	Последние	дан-
ные	свидетельствуют	о	распространении	рака	по	
всему	Кавказскому	ареалу	каштана:	от	северной	
части	 Черноморского	 побережья	 до	 Восточной	

Грузии	(Пиньковский,	2003;	Рекомендации	по	со-
хранению…,	2004;	Тавадзе,	2006).

Гриб	–	раневой	патоген,	инфицирует	участки	
коры,	поврежденные	механически	или	насекомы-
ми	 (Gely,	 1992).	Болезнь	 развивается	 обычно	на	
одной	из	ветвей	кроны,	а	 затем	распространяет-
ся	 путем	 вторичных	 заражений	 по	 окружности	
ствола	 вниз	 дерева,	 поражая	 все	 надземные	 ор-
ганы	за	исключением	листьев.	Признаки	заболе-
вания	весьма	разнообразны,	но,	исходя	из	интен-
сивности	проявления	симптомов	поражения,	раз-
личают	5	этапов	патогенеза	(Muňoz,	Cobos,	1991).	
На	 1	 –	 2	 этапах	 наблюдается	 внезапное	 усыха-
ние	 отдельных	 ветвей	 в	 кроне	 дерева,	 особенно	
в	старых	насаждениях	приближающихся	к	есте-
ственной	 спелости.	 Мицелий	 патогена,	 распро-
страняясь	по	живой	коре,	камбиальному	слою	и	
тканям	заболони,	колонизирует	сосуды.	Дефицит	
воды	 усиливает	 пробуждение	 спящих	 почек	 и	
обильное	 образование	 «водяных	 побегов»	 по	
всей	длине	ствола	(Щербина-Парфененко,	1950).	
Существенное	 влияние	 на	 патогенез	 оказывают	
токсические	метаболиты	гриба,	нарушающие	во-
дный	 потенциал	 растительных	 тканей	 и	 функ-
ции	мембран	клеток	(Gäumann,	Nalf	–	Roth,	1957;	
Piagnam	et	al.,	2002).	Ослабление	водоснабжения	
вызывает	массовое	отмирание	 кроны	и	боковых	
ветвей.	Листья,	 особенно	 в	 верхней	 части	 дере-
ва,	становятся	мелкими	и	недоразвитыми,	а	затем	
еще	зелеными	поникают	и	увядают.	На	3	–	4	эта-
пах	 патогенеза	 в	 некротических	 трещинах	 коры	
образуются	желтые	 или	 буровато-красные	 стро-
мы	вначале	с	пикнидами,	а	позднее	с	перитеци-
ями	гриба.	Некротизация,	гипертрофия,	разруше-
ние	и	отслаивание	коры,	с	обратной	стороны	ко-
торой	видны	бледно	–	бурые	веерообразные	спле-
тения	мицелия	гриба,	проявляются	на	4	–	5	этапах	
патогенеза.	Пораженное	дерево	погибает	до	мо-
мента	распространения	мицелия	патогена	в	ком-
левую	часть	ствола.	

Определенное	влияние	на	патогенез	оказыва-
ют	условия	произрастания	каштана	–	тип	почвы	и	
рельеф	местности.	Для	деревьев,	особенно	в	мо-
лодом	возрасте,	предпочтительнее	богатые	мине-
ральными	веществами	почвы	с	высоким	содержа-
нием	калия	(Langmeer,	2003).	Низкая	степень	вы-
живания	 или	 гибель,	 наблюдается	 в	 древостоях	
каштана,	расположенных	по	краям	дорог,	в	глубо-
ких	понижениях	и	на	склонах	южной	(Gely,	1992)	
и	северо	–	восточной	экспозиций	(Griffin,	1992).	
На	 специфике	 патогенеза	 сказывается	 возраст-
ная	приуроченность,	поскольку	поражается	пре-
имущественно	спелый	и	перестойный	древостой	
(Иссинский,	1968),	санитарное	состояние	и	пол-
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нота	 насаждений	 каштана	 (Gely,	 1992),	 генотип	
растения	–	хозяина.	Практикуемые	«рубки	обнов-
ления»	способствуют	увеличению	и	интенсивно-
му	 распространению	 инфекционного	 начала	 па-
тогена	 в	 каштаннниках.	Впоследствии	 наблюда-
ется	 повсеместное	 заражение	 молодых	 культур	
каштана	 на	 вырубках	 старовозрастного	 древо-
стоя	 (Придня,	 2005).	 Гриб	 сохраняет	 жизнеспо-
собность	 и	 активно	 спорулирует	 на	 раститель-
ных	остатках	и	мертвой	древесине	(Prospero	et	al.,	
2006).	

Отличия	в	характере	патологического	процес-
са	 в	 большей	 степени	проявляются	 при	 взаимо-
действии	C. parasitica	с	разными	генотипами	каш-
тана.	Фиксируемое	иногда	отсутствие	признаков	
усыхания	 кроны	 при	 формировании	 стром	 гри-
ба	в	комлевой	части	ствола,	объясняют	наличием	
в	 популяции	 каштана	 кавказского	 относительно	
устойчивых	форм	(Иссинский,	1968).	Поскольку	
инфицированное	 дерево	 обычно	 погибает	 еще	
до	момента	распространения	мицелия	в	прикор-
невую	часть,	полагают,	что	это	зараженные	пато-
геном	от	пня	порослевые	потомки	больных	мате-
ринских	экземпляров.	После	каждой	рубки	у	по-
рослевых	побегов	усиливается	защитная	реакция	
пораженных	тканей,	проявляющаяся	в	формиро-
вании	 пробковых	 барьеров	 –	 изолирующих	 ми-
целий	 в	 поверхностном	 слое	 коры	 и	 предотвра-
щающих	образование	новых	ран	 (Biraghi,	1955).	
Высоким	 уровнем	 восприимчивости	 к	 патоге-
ну	отличаются	американские	каштаны,	а	относи-
тельной	 устойчивостью	 –	 китайские	 декоратив-
ные	(Castanea mollissima,	C. seguinii,	C. henryi,	C. 
pumila)	и	японские	формы	(C. crenata)	 (Придня,	
2005).	Возможно,	толерантность	азиатских	гено-
типов	обусловлена	длительной	коэволюцией	па-
разита	и	хозяина,	поскольку	в	Европе	и	Америке	
популяция	 C. parasitica по	 вирулентным	 свой-
ствам	почти	однородна,	вследствие	относительно	
недавней	миграции	патогена	и	отсутствия	устой-
чивых	форм	каштана	(Дьяков,	Долгова,	1995).	

Пандемическое	 распространение	 рака	 коры	
каштана	 обусловило	 широкомасштабный	 мони-
торинг	 микроэволюционных	 процессов	 в	 при-
родных	популяциях С. parasitica,	выявивший	ва-
рьирование	 генотипической	 изменчивости	 па-
тогена	 в	 различных	 эколого	 –	 географических	
регионах	 мира	 (Anagnostakis,	 1977;	 Kuhlman,	
Bhattacharyya,	 1984;	 McManus,	 Ewers,	 Fulbright,	
1989;	MacDonald,	Fulbright,	1991;	Conedera,	1991;	
Muñoz,	 Cobos,	 1991;	 Bisseger,	 Rigling,	 Heiniger,	
1997;	Hoegger	et	al.,	2000;	Aponyi	et	al.,	2002;	Jurc,	
2002;	Breuillin,	Dutech,	2006;	Perlerous,	Diamandis,	
2006).	

Несмотря	 на	 актуальность	 проблемы	контро-
ля,	внутри	–	и	межпопуляционной	изменчивости	
С.	parasitica	не	только	с	теоретических	позиций,	
но	и	с	практической	точки	зрения	–	ограничения	
развития	патогена	и	разработки	стратегии	сохра-
нения	и	восстановления	насаждений	каштана	по-
севного	 (Пиньковский,	 2003;	Придня,	 2005),	по-
добные	 исследования	 в	 России	 практически	 не	
проводились.	 В	 этой	 связи	 возникает	 необходи-
мость	анализа	структуры	популяций	С.	parasitica	
на	Северном	Кавказе.	

Материалы и методы

В	 2005	 –	 2008	 гг.	 оценивали	 внутривидовое	
разнообразие	C. parasitica	на	основе	анализа	ин-
фекционного	 материала,	 собранного	 в	 385	 гео-
графических	 точках	 ареала	каштана	посевного	в	
Кавказском	биосферном	заповеднике,	Сочинском	
национальном	 парке	 и	 лесхозах	 причерномор-
ской	зоны,	в	Краснодаре.	В	соответствии	с	райо-
нами	выборок,	 расположенных	 с	юга	на	 север	и	
варьирующих	по	высоте	над	уровнем	моря,	оце-
нивали	 5	 географически	 удаленных	 локальных	
популяций	патогена	–	Адлерскую	(с.	Бестужевка,	
Вардане	 –	 Верино	 и	 Липники	 –	 подножие	 горы	
Сахарная	головка),	Сочинскую	(с.	Каштаны,	склон	
горы	 Большой	 Ахун	 и	 Ореховские	 водопады),	
Краснополянскую	(с.	Аибга,	Ермоловка	и	Кепша),	
Лазаревскую	(с.	Солохаул,	Тгагапш	и	Солоники)	и	
Краснодарскую	 (территория	«зеленой»	 зоны	жи-
лого	массива	Кубанского	ГАУ).		 И з о л я т ы	
гриба	в	чистую	культуру	выделяли	из	колоний,	по-
лученных	при	инкубировании	стерильных	кусоч-
ков	пораженной	коры	(1.5	–	2	мм)	на	картофельно-
глюкозном	агаре	(КГА).	Внутривидовые	структу-
ры	C. parasitica	 оценивали	 по	 группе	 типичных	
признаков	 –	 маркеров,	 используемых	 в	 популя-
ционном	 анализе	 (Дьяков,	 1998).	 Культуральные	
и	морфологические	признаки	3395	изолятов	учи-
тывали	на	9	–	30	сут.	роста	при	температуре	24	–	
26°С	 на	 КГА.	 Описание	 колоний	 проводили	 по	
Неегарду	(Дьяков,	1998),	а	пигментации	–	по	шка-
ле	Бондарцева	в	модификации	Кутафьевой	(2003).	
Поскольку	в	патогенезе	рака	коры	каштана	не	ис-
ключается	участие	гриба	С.	radicalis	(Myburg	et	al.,	
2004),	 выделенные	 изоляты	 инкубировали	 в	 те-
чение	7	нед.	на	 агаризованной	кукурузной	среде	
(Hoegger	et	al.,	2002).	Показатели	внутривидового	
разнообразия	и	степень	сходства	популяций	опре-
деляли	по	методике	Животовского	(1982).	

Для	тестирования	710	изолятов	C. parasitica,	в	т.ч.	
по	популяциям:	253	–	Адлерская,	142	–	Сочинская,	
120	 –	 Краснополянская,	 104	 –	 Лазаревская,	 91	 –	
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Краснодарская,	 на	 вегетативную	 совместимость	
использовали	 методику	 (Дьяков,	 Долгова,	 1995).	
Интенсивность	 взаимного	 ингибирования	 роста	
колоний	 сращиваемых	 изолятов	 рассчитывали	 по	
формуле	(Heuvel,	1970).	Характер	распределения	и	
разнообразие	типов	вегетативного	взаимодействия	
в	 локальных	 популяциях	C. parasitica,	 по	 анало-
гии	с	известными	исследованиями	(Hogan,	Griffin,	
2002;	Aguin	et	al.,	2005),	оценивали	с	помощью	ин-
декса	Шеннона	(Мэгарран,	1992).	Статистическую	
обработку	 данных	 осуществляли	 с	 применением	
пакетов	прикладных	программ	Statistica.
Результаты и обсуждение

Публикации	 последних	 лет	 свидетельствуют	
о	 таксономической	 ревизии	 рода	 Cryphonectria,	
позволившей	 объединить виды	 из	 Японии	 C. 
nitschkei	и	C. havanensis	в	единый	таксон	(Myburg	
et	al.,	2004).	Основываясь	на	филогенетических	и	
морфологических	 исследованиях,	 авторы	 пола-
гают,	что	возбудитель	рака	коры	каштана	посев-
ного	в	Европе	C. radicalis. Из	пораженных	ство-
лов	 каштана	 в	Швейцарии	 выделено	 3	 изолята,	
которые	 также	 отнесены	 к	 этому	 виду	 и	 выска-
зано	предположение	о	сосуществовании	на	мерт-
вой	коре	C. parasitica	и C. radicalis (Hoegger	et	al.,	
2002).	В	качестве	основного	критерия	для	иден-
тификации	 видов	 авторы	 использовали	 морфо-
логические	 признаки	 –	 окрашивание	 субстрата	
при	инкубировании	изолятов	на	кукурузной	сре-
де	и	размер	аскоспор,	который	меньше,	чем	у C. 
parasitica.	 Полагаем,	 что	 препятствием	 для	 раз-
граничения	 двух	 видов	 по	 такому	 диагностиче-
скому	 маркеру	 как	 микроморфология	 аскоспор,	
может	служить	отсутствие	половой	стадии	в	не-
которых	 региональных	 популяциях	C. parasitica	
(Milgroom,	1995).

Инкубирование	 выделенных	 нами	 изолятов	
в	течение	7	нед.	на	кукурузной	среде,	не	выяви-
ло	 формирования	 в	 колониях	 типичных	 для C. 
radicalis	маркеров	–	мелкие	розоватые	капли	эксу-
дата	и	окрашивание	субстрата	в	фиолетовый	цвет	
(Hoegger	 et	 al.,	 2002).	 Отсутствие	 вышеописан-
ных	фенотипических	признаков	свидетельствует	
в	пользу	участия	C. parasitica	 в	патогенезе	рака	
коры	каштана	на	Северном	Кавказе.	

В	 составе	 локальных	 природных	 популяции 
C. parasitica	нами	выделены	изоляты,	различаю-
щиеся	 топографией	 колоний,	 скоростью	 роста	
и	 интенсивностью	 спороношения.	 Установлено	
многообразие	 цветовых	 оттенков изолятов C. 
parasitica с	преобладанием	колоний	оранжевой	и	
желтой	пигментации.	Для	популяционного	анали-
за,	исходя	из	дискретности	тонов,	нами	выделено	

6	 морфотипов	 маркированных	 как:	 оранжевый	
ж7	(aur),	рыжеватый	з5	(ruf),	золотисто	–	желтый	
г3	(lut),	охряный	и5	(ochr),	терракотовый	з6	(test),	
беловатый	в5	(alb).	В	южной	Адлерской	популя-
ции	встречалось	6	морфотипов,	в	Сочинской	–	5,	
в	Краснополянской	и	Лазаревской	–	по	4,	а	в	се-
верной	Краснодарской	–	3	(рис.	1).	

Соотношение	 морфотипов	 варьировало	 в	 за-
висимости	 от	 анализируемых	 популяций,	 но	 в	
структуре	каждой	из	них	доминировал	aur.	При	
этом	в	Адлерской,	Сочинской	и	Краснополянской	
популяциях	превалировали aur	и	ruf –	морфоти-
пы,	а	в	Лазаревской	и	Краснодарской –	aur и lut.	
Спорадически	 и	 только	 в	Адлерской	 популяции	
встречались	 изоляты	 alb –	 морфотипа.	 Изоляты	
с	 измененными	 морфологическими	 признаками	
и	 ослабленной	 пигментацией	 вплоть	 до	 белой	
окраски,	 но	 таксономически	 относящиеся	 к	 C. 
parasitica,	 обнаруживали	 и	 ранее	 (Grente,	 1965;	
Anagnostakis,	 1992).	 Из	 диких	 популяций	 C. 
parasitica	 в	 Италии	 и	Швейцарии,	 наряду	 с	 ти-
пично	 окрашенными,	 выделены	 и	 слабопигмен-
тированные	практически	 белые	 колонии	 (Gobbi,	
Locci,	 1989;	 Bisseger,	 Rigling,	 Heiniger,	 1997).	
Наши	 результаты	 не	 противоречат	 известным	
сведениям	о	спорадической	встречаемости	изоля-
тов	белой	морфологии	в	природных	популяциях	

Рис. 1.	Состав	и	соотношение	морфотипов	в	
популяциях	Cryphonectria	parasitica.

Популяции:	I	–	Адлерская,	II	–	Сочинская,		
III	–	Краснополянская,	IV	–	Лазаревская,	V	–	
Краснодарская;	морфотипы:	1	–	aur,	2	–	ruf,	3	–	lut,		
4	–	ochr,	5	–	test,	6	–	alb	в	и	соотношение	морфотипов		
в	популяциях	Cryphonectria parasitica.
Популяции:	I	–	Адлерская,	II	–	Сочинская,	III	–	
Краснополянская,	IV	–	Лазаревская,	V	–	Краснодарская;	
морфотипы:	1	–	aur,	2	–	ruf,	3	–	lut,	4	–	ochr,	5	–	test,	
6	–	alb
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гриба	в	Италии	(Spica	et	al.,	2005)	и	Португалии	
(Bragança	et.al,	2008).	

Оценка	 разнообразия	 выявила	 преобладание	
среднего	числа	(µ	=	4.79	±	0.061)	и	доли	редких	мор-
фотипов	(h	=	0.202	±	0.005)	в	Адлерской	популя-
ции	(табл.).	Установлено	близкое	сходство	струк-
тур	Адлерской	и	Сочинской,	Краснополянской	и	
Лазаревской	популяций	по	среднему	числу	мор-
фотипов.	При	этом	Адлерская	и	Краснополянская	
популяции	 характеризовались	 более	 высоким	
уровнем	разнообразия.	Следует	отметить,	что	ге-
ографически	удаленная	и	относительно	северная	
Краснодарская	 популяция	 существенно	 отлича-
лась	 от	 более	южных	и	 сформированных	 в	 гор-
ных	условиях,	средним	числом	(µ=2.75±0.046)	и	
долей	редких	морфотипов	(h=0.083±0.015).	

Сравнительный	 анализ	 топографии	 колоний	
C. parasitica	 позволил	дифференцировать	пуши-
стые,	шерстистые	 и	 бархатистые	 морфотипы.	 В	
популяциях	 превалировали	 aur	 –	 шерстистые,	
средней	частотой	встречаемости	отличались	lut	–	
пушистые,	а	спорадически	фиксировались	–	ochr	
и	alb	–	бархатистые	морфотипы.

Нами	установлена	высокая	отрицательная	кор-
реляционная	 зависимость	 между	 пигментацией	
анализируемых	морфотипов	C. parasitica	и	коли-
чеством	 формирующихся	 пикнид	 (r	 =	 –	 0.969	 ±	
0.121),	 которая	 описывается	 уравнением	 регрес-
сии:	У=	94.9	–	15.5х;	где:	У	–	количество	пикнид	
(шт./см2),	х	–	окраска	морфотипа.	Максимальным	
и	 минимальным	 спорулированием	 отличались	
aur	и	alb	–	морфотипы,	формирующие	в	среднем	
79.0	 –	 83.0	 и	 2.0	 –	 6.0	 шт./см2	 пикнид	 соответ-
ственно.	 Полученные	 нами	 данные	 согласуются	
с	 известными	 сведениями	 о	 низкой	 пикнидоо-
бразующей	 способности	 атипичных	 изолятов	C. 
parasitica	белой	пигментации	(Gobbi,	Locci,	1989).

Парный	 анализ	 средних	 частот	 выделенных	
морфотипов	 показал	 высокий	 уровень	 сходства	
Адлерской	и	Сочинской	популяций	(r	=	
0.909	±	0.012),	а	низкий	–	Адлерской	и	ге-
ографически	удаленной	Краснодарской	
(r	=	0.641	±	0.017)	(рис.	2).	

Выявленный	 нами	 полиморфизм	
популяций C. parasitica	 объясняется	
классическими	 примерами	 естествен-
ной	 изменчивости,	 обусловленной	
биологическими	 особенностями	 гри-
бов	 и	 факторами	 окружающей	 среды	
(Левитин,	 1986).	 Преобладающая	 га-
плоидная	стадия	жизненного	цикла	фи-
топатогенных	грибов	благоприятствует	
возникновению	форм	с	новыми	морфо-
логическими	и	физиологическими	при-

знаками	(Дьяков,	1998).	В	онтогенезе	C. parasitica	
превалирует	 смешанный	 тип	 размножения,	 но	 в	
некоторых	 региональных	 популяциях	 отмеча-
ют	 половой	 либо	 клональный	 (Milgroom,	 1995).	
Отсутствие	в	жизненном	цикле	C. parasitica	 ре-
комбинантного	процесса	 компенсируется	 обиль-
ной	 споруляцией	 (более	 100	 млн.	 пикноспор	 в	
пикниде)	и	высокими	миграционными	возможно-
стями	патогена	–	распространение	пропагул	аэро-
генно,	птицами,	насекомыми	и	с	деловой	древе-
синой	(Тарр,1975;	Diamandis,	Perlerous,	2005).

Отчасти,	 различия	 географически	 разобщен-
ных	 локальных	 популяций	 C. parasitica – фор-
мирующихся	 в	 горных	 условиях	 (Адлерская,	
Сочинская,	 Краснополянская	 и	 Лазаревская)	 и	
на	равнине	(Краснодарская),	обусловлены	варьи-
рованием	воздействующих	на	патоген	абиотиче-
ских	факторов.

Таблица
Характеристика разнообразия в популяциях 

Cryphonectria parasitica

Популяции Количество, шт. Показатели разнообразия 
выборок изолятов среднее число 

морфотипов, 
µ

доля редких 
морфотипов, 

h

Адлерская 127 1395 4.79±0.064 0.202±0.005
Сочинская 83 674 4.62±0.051 0.076±0.010
Краснополянская 75 568 3.57±0.052 0.107±0.013
Лазаревская 56 432 3.61±0.057 0.097±0.014
Краснодарская 44 326 2.75±0.046 0.083±0.015

Рис. 2.	Уровни	сходства	(коэффициент	r)	популяций 
Cryphonectria parasitica.

Популяции:	I	–	Адлерская,	II	–	Сочинская,		
III	–	Краснополянская,	IV	–	Лазаревская,		
V	–	Краснодарская
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Согласно	 мнению	 Ю.	 Т.	 Дьякова	 (1998),	 в	
благоприятных	 условиях	 окружающей	 среды	
оптимизируются	 скорость	 размножения	 и	 тем-
пы	 мутационного	 процесса,	 обеспечивающие	
генетическое	 разнообразие	 популяций.	 Можно	
предположить,	 что	 мозаичность	 климатических	
зон	в	горах	даже	на	небольших	пространствах,	в	
отличие	от	равнинных	условий	Краснодара,	спо-
собствует	 оптимальному	 формированию	 и	 рас-
пространению	пропагул	C. parasitica.	Для	выдав-
ливания	из	пикнид	конидий,	заражающих	нижние	
ветви	и	участки	ствола,	необходима	сырая	погода	
и	 дождь.	 Отличающиеся	 высокими	 миграцион-
ными	способностями	аскоспоры	гриба,	освобож-
даются	из	перитециев	при	наличии	температуры	
20	–	25°С,	осадков	и	повышенной	относительной	
влажности	воздуха	(Guerin,	Froidefond,	Xu,	2001;	
Guerin,	Robin,	2003).	

		 Важнейшая	 компонента	 среди	 факторов	
окружающей	 среды,	 обеспечивающая	 внутрипо-
пуляционное	разнообразие	фитопатогенных	гри-
бов	 –	 гетерогенность	 природных	 фитоценозов,	
выражающаяся	как	в	видовом,	так	и	в	генетиче-
ском	 разнообразии	 растения	 –	 хозяина	 (Дьяков,	
1998).	 Формированию	 более	 полиморфных	 по-
пуляций	на	Черноморском	побережье,	возможно,	
способствует	наличие	в	естественных	лесах	каш-
тана	посевного	восприимчивых	к	патогену	–	каш-
танолистного,	иберийского	и	пробкового	дуба,	эв-
калипта,	 граба	 и	 бука	 (Иссинский,	 1968),	 а	 так-
же	варьирующих	по	устойчивости	форм	геноти-
па Castanea sativa Mill. var. gregarius	 (Придня,	
2005).	 Напротив,	 Краснодарская	 популяция	 C. 
parasitica	 развивается	 в	монокультурных	насаж-
дениях,	представленных	165	деревьями	каштана	
посевного.	 Не	 исключено,	 что	 изолированность	
горными	 хребтами	 основных	 воздушных	 пото-
ков,	 ограничивая	 миграцию	 клонов	 патогена	 из	
других	локальных	популяций,	также	снижает	ин-
тенсивность	образования	новых	морфотипов.	

Природным	 маркером	 генетической	 гетеро-
генности	популяций	фитопатогенных	грибов	счи-
тается	 вегетативная	 несовместимость	 (Дьяков,	
Долгова,	 1995;	 Дьяков,	 1998). Функция	 вегета-
тивной	 несовместимости	 у	 природных	 изолятов	
C. parasitica	контролируется	шестью	несцеплен-
ными	 vic – локусами	 (Cortesi,	 Milgroom,	 1998),	
генетика	которых	сложна	и	недостаточно	изуче-
на.	Определенное	сочетание	аллелей	специфиче-
ских	локусов	двух	взаимодействующих	изолятов	
обусловливает	 вегетативную	 несовместимость	
(Smith	еt	al.,	2006).	Показано,	что	не	только	гео-
графически	 удаленные	 популяции	 C. parasitica,	
но	и	формирующиеся	на	одной	раковой	опухоли,	

распадаются	на	 значительное	число	вегетативно	
несовместимых	 (VC)	 групп	 (Anagnostakis,	 1984;	
Milgroom	et	al.,	1991;	Milgroom,	1995),	практиче-
ски	изолирующих	соседние	колонии	друг	от	дру-
га	(Дьяков,	Долгова,	1995).	В	зависимости	от	объ-
ема	и	места	выборок	в	США	идентифицировано	
от	17	(Kuhmann,	Bhattacharyya,	1984)	до	77	VC	–	
групп	 (Anagnostakis,	 1984).	 В	 Европе	 141	 изо-
лят	C. parasitica	 агрегирован	в	22	VC	–	группы,	
из	 них	 9	 тождественны	 американским	 (Grente,	
Sauret,	1969).	В	швейцарских	Альпах	выделено	2	
VC	–	группы	(Bisseger,	Heiniger,	1991),	а	на	севере	
Швейцарии	–	1	(Hoegger	et	al.,	2000).	В	популяци-
ях	C. parasitica	различных	провинций	Италии	вы-
явлено	от	20	(Cortesi,	Milgroom,	Bisiach,	1996)	до	
8	VC	–	групп	(Aguin	et	al.,	2005;	Spica	et	al.,	2005).	
Показано,	 что	 максимальным	 индексом	 разноо-
бразия	по	Шеннону	(Н	=	1.42)	отличалась	попу-
ляция	патогена	в	Саморе,	а	низким	–	в	Кастилии	
и	Леоне	(Vázquez	et	al.,	2005).	Венгерская	попу-
ляция	 включала	 18	 типов	 вегетативной	 совме-
стимости	(ТВС),	а	румынская	и	украинская	–	по	
1	(Radócz,	2001).	Изоляты	C. parasitica	в	локаль-
ных	популяциях	Турции	формируют	2	VC	–	груп-
пы	 (Çeliker,	 Onoĝlur,	 2001),	 Португалии	 –	 9	
(Bragança	et	al.,	2008),	Словакии	–	от	8	(Juhásová,	
Bornadovičová,	2001)	до	4	(Adamcikova,	Juhásová,	
Kobza,	 2006),	 Греции	 –	 4	 (Perlerous,	 Diamandis,	
2006).	Большинство	изолятов	патогена	из	Греции,	
Италии	и	Турции	совместимы	с	европейскими	те-
стерами	EU	–	1	и	EU	–	2,	и	лишь	незначительное	
число	 образцов	 из	 Греции,	 Италии,	 Португалии	
и	Словакии	–	 с	EU	–	12	 (Çeliker,	Onoğlur,	 2001;	
Aguin	et	al.,	2005;	Spica	et	al.,	2005;	Adamcikova,	
Juhásová,	Kobza,	2006;	Perlerous,	Diamandis,	2006;	
Bragança	et	al.,	2008).	Показано,	что	азиатские	по-
пуляции	 C. parasitica по	 сравнению	 с	 европей-
скими	и	североамериканскими	генетически	более	
разнообразны	(Kubisiak,	Dutech,	Milgroom,	2007),	
о	 чем	 свидетельствует	 наличие	 нескольких	 де-
сятков	VC-групп,	выделенных	в	Японии	и	Китае	
(Liu,	Milgroom,	2007).

Парное	 сращивание	 на	 КГА	 в	 чашках	Петри	
710	 изолятов,	 выделенных	 нами	 из	 популяций	
C. parasitica,	выявило	вегетативную	несовмести-
мость	у	98.3%	от	числа	анализируемых	(рис.	3).	
Совместимость	–	слияние	колоний	и	отсутствие	
разграничительных	линий	показали	12	изолятов,	
составивших	1.7%	от	числа	тестируемых	(рис.	4).

Наблюдалось	два	типа	вегетативной	несовме-
стимости	 изолятов	 –	 бордюр	 и	 барраж.	 Бордюр	
или	 отталкивание	 –	 замедление	 роста	 изолятов	
к	центру	чашки	Петри	и	отсутствие	мицелия	на	
границе	 между	 колониями,	 проявлялся	 разным	
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уровнем	антагонизма:	слабым	(W=0	–	10%),	сред-
ним	 (N=10	 –	 30%)	и	 сильным	 (S>30%)	 (рис.	 5).	
Существенно	не	различаясь	по	популяциям,	сте-
пень	антагонистического	воздействия	находилась	
в	 зависимости	 от	 морфотипической	 принадлеж-
ности	сращиваемых	изолятов:	ruf	–	ruf	(W),	aur	–	
ruf (N),	aur	–	aur	(S).	

Барраж	–	варьирующая	по	ширине	и	конфигу-
рации	линия	несовместимости	из	мертвых	клеток	
в	зоне	контакта	двух	колоний,	фиксировался	при	
сокультивировании	изолятов	 всех	морфотипов	 в	
разнообразных	комбинациях.	

В	 зонах	 барража	 нами	 не	 наблюдалось	 фор-
мирование	перитециев,	как	это	показано	при	сра-
щивании	 изолятов	 с	 противоположными	 типа-
ми	 спаривания	 (Smith,	 Gibbs,	 Milgroom,	 2006).	
Возможно,	 тестируемые	 нами	 изоляты	 относят-
ся	 к	МАТ-1	 типу	 спаривания,	 превалирующему	
также	 в	 популяциях	 C. parasitica	 Македонии	 и	
Греции	(Sotirovski,	Papazova-Anakieva,	Grunwald,	
2004;	Perlerous,	Diamandis,	2006).	

Установленная	нами	гетерогенность	вегетатив-
ного	взаимодействия	изолятов	выявила	многооб-
разие	мелких	VC	–	групп	в	структурах	локальных	
популяций C. parasitica.	Максимальным	уровнем	
разнообразия,	 согласно	 индексу	 Шеннона	 (Н	 =	
2.81),	отличалась	Адлерская	популяция,	содержа-
щая	11	VC	–	групп,	а	минимальным	(Н	=	2.25)	–	
Краснодарская	–	5	VC	–	групп	(рис.	6).

Наличие	в	популяциях	однотипных	VC	–	групп	
позволило	 выборочным	 скрещиванием	 изолятов	
в	 различных	 комбинациях,	 составить,	 пользуясь	

терминологией	Бразиера	(Дьяков,	Долгова,	1995),	
6	«супер»	VC	–	групп.	Доминировали	VCa,	VCr	и 
VCl	–	группы,	отличающиеся	высоким	индексом	
разнообразия	(Н	=	4.55,	3.85	и	2.34	соответствен-
но)	и	объединившие	85.6%	тестируемых	изолятов	
(рис.	 7).	 Оставшиеся	 изоляты	 составляли	 само-
стоятельные VCo,	VCt,	и	VCal	–	группы,	несмотря	
на	низкий	уровень	их	разнообразия.	

Итак,	 популяция C. parasitica на	 Северном	
Кавказе	 представлена	 мелкими	VC	 –	 группами,	
агрегированными	в	6	VC	–	групп	более	высокого	
ранга,	 различающихся	 числом	 взаимодействую-
щих	изолятов	и	типом	вегетативной	несовмести-
мости.	 Полученные	 нами	 данные	 объяснимы	 с	
точки	 зрения	 высокой	 генетической	 дифферен-
циации	C. parasitica	(Breuillin,	Dutech,	2006).	

Рис. 4.	Различия	морфотипов	Cryphonectria parasitica	
по	характеру	вегетативного	взаимодействия.

1	–	барраж,	2	–	бордюр,	3	–	совместимость

Рис. 5.	Структура	популяций	
Cryphonectria parasitica	по	уровню	антагонизма	

при	несовместимой	реакции	бордюр.
Антагонизм:	W	–	слабый,	N	–	средний,	S	–	сильный;
популяции:	I	–	Адлерская,	II	–	Сочинская,	III	–	
Краснополянская,	IV	–	Лазаревская,	V	–	Краснодарская

Рис. 3.	Распределение	изолятов	в	популяциях 
Cryphonectria parasitica по	типам	взаимодействия.

Популяции:	I	–	Адлерская,	II	–	Сочинская,		
III	–	Краснополянская,	IV	–	Лазаревская,		
V	–	Краснодарская;	типы	взаимодействия:	1	–	барраж,	
2	–	бордюр,	3	–	совместимость
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Многолетний	 анализ	 механизмов	 изменчиво-
сти	 популяций	 фитопатогенных	 грибов,	 свиде-
тельствует	о	возможном	участии	в	 этих	процес-
сах	внеядерных	элементов	–	плазмид,	вирусов	и	
вирусоподобных	 частиц,	 селектирующих	 гены	
вегетативной	 несовместимости	 (Левитин,	 1986;	
Дьяков,	 1998).	 В	 цитоплазме	C. parasitica	 обна-
ружены	 плазмиды	 dsDNA	 (Mahanti,	 Fulbright,	
1989;	 Heiniger,	 Schmid,	 Rigling,	 2001)	 и	 dsRNA	
(Van	Alfen,1986;	 Schapira,	Nuss,1992).	Полагают,	
что	 полиморфизм	 популяций	 C. parasitica	
(Linder	 –	 Basso,	 Dynek,	 Hillmann,	 2005)	 обу-
словлен	 рекомбинацией	 в	 цитоплазме	 dsRNA	
(Buck,	1988;	Gobbi,	Locci,	1989;	Halambek,	1991;	
MacDonald,	 Fulbright,	 1991;	 Çeliker,	 Onoğlur,	
2001;	 Radócz,	 2001;	 Turchetti,	 Maresi,	 Biagioni,	
2002).	Существенное	влияние	на	вирулентность	и	

фенотип	C. parasitica	оказывают,	превалирующие	
в	геноме	гриба, hypovirus	и	mycoreovirus (Hillman	
et	al.,	2004;	Deng	et	al.,	2007).	Состав	и	соотноше-
ние	их	в	природных	популяциях	C. parasitica	ва-
рьирует	в	зависимости	от	географического	регио-
на.	Так,	в	Европе,	чаще	встречается	Cryphonectria 
hypovirus 1	(CHV	–	1)	(Heiniger,	Schmid,	Rigling,	
2001;	 Sotirovski	 et	 al.,	 2006;	 Spica	 et	 al.,	 2006).	
В	 Западной	 Виржинии	 доминирует	 гиповирус	
CHV	 –	 3,	 а	 из	 некоторых	 образцов	 выделены	
CHV	–	1	(европейский)	и	CHV	–	4	(Liu	et	al.,	2002),	
преобладающий	 в	 Северной	 Америке	 (Linder-
Basso,	 Dynek,	 Hillman,	 2005).	 Фенотипическая	
изменчивость C. parasitica	–	морфология,	жизне-
способность	и	вирулентность,	обусловлена	видо-
вой	и	штаммовой	принадлежностью	гиповируса	
(Van	Alfen,	1986).	Инвазия	гиповируса	CHV1	–	ЕР	
713	 вызывает	 существенные	 преобразования	 ге-
нома	C. parasitica,	в	то	же	время	штаммы	CHV1	–	
Euro	 7	 (Deng	 et	 al.,	 2007)	 и	CHV	–	 4	 (Liu	 et	 al.,	
2002;	Linder-Basso,	Dynek,	Hillman,	 2005),	 прак-
тически	не	влияют	на морфологию	гриба.	

Выявленный	 феномен	 гиповирулентности	
представляет	 определенный	 практический	 инте-
рес,	 поскольку	 благодаря	 эволюции	 толерантно-
сти C. parasitica к	гиповирусу,	возможно	сниже-
ние	вредоносности	болезни	(Grente,	1965;	Grente,	
Sauret,	1969;	Buck,	1988;	Conedera,	1991;	Turchetti,	
Maresi,	 1991;	Anagnostakis,	 1992;	 Schain,	 Miller,	
1992;	Heiniger,	Rigling,	 1994;	 Peever	 et	 al.,	 2000;	
Angus,	Donald,	2001;	Liu	et	al.,	2003;	Feducci	et	al.,	
2008).	С	этой	целью	участки	коры	вокруг	опухо-
лей	инокулируют	местными	либо,	при	отсутствии	
гиповирусов	в	региональных	популяциях	патоге-
на,	 тестерными	 гиповирулентными	 изолятами	
(Griffin	 et	 al.,	 2004;	Aguin	 et	 al.,	 2005;	 Juhásová,	
Adamcikova,	Robin,	2005).	Вместе	с	тем	практика	
показывает	достаточно	слабую	трансмиссию	ги-
повирусов	на	раковые	образования,	поскольку	ги-
повирулентные	 изоляты	C. parasitica	 отличают-
ся	 низкой	 жизнеспособностью	 и	 ограниченным	
развитием	в	коре	(Double,	MacDonald,	1995,	2002;	
Peever	 et	 al.,	 2000;	Liu	 et	 al,	 2002).	Обусловлено	
это,	 прежде	 всего,	 неспособностью	 гиповиру-
са	распространяться	в	естественных	популяциях	
C. parasitica	 через	 окружающую	 среду	 (Дьяков,	
1998;	Milgroom,	Cortesi,	2004).	Наряду	с	этим,	не-
значительное	 содержание	 dsRNA	 в	 цитоплазме	
гиповирулентных	 изолятов	 обеспечивает	 лишь	
частичное	 инфицирование	 вирусом	 конидий	
(Juhásová	 еt	 al.,	 2005),	 формирующих	 впослед-
ствии	уже	вирулентные	клоны.	Стабильная	кон-
версия	 гиповируса	наблюдается	 только	при	 ана-
стомозировании	гиф	и	обмене	цитоплазмой	меж-

Рис. 7.	Разнообразие	(индекс	Шеннона)	
VC	–	групп	Cryphonectria parasitica 

на	Северном	Кавказе.
1	–	VCa,	2	–	VCr,	3	–	VCl,	4	–	VCo, 5	–	VCt,	6	–	VCal

Рис. 6.	Состав	и	разнообразие	VC	–	групп	в	
популяциях Cryphonectria parasitica.

Популяции:	I	–	Адлерская,	II	–	Сочинская,	III	–	
Краснополянская,	IV	–	Лазаревская,	V	–	Краснодарская;
1	–	количество	VC	–	групп,	2	–	индекс	Шеннона	(Н)
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ду	вегетативно	совместимыми	изолятами	в	попу-
ляциях	с	преобладанием	бесполого	типа	размно-
жения	 (Shapira,	Nuss,	 1992;	Heiniger	 et	 al.,	 2001;	
Papazova	et	al.,	2008).	

Данный	 этап	 исследований	 не	 предусматри-
вал	анализа	на	наличие	dsRNA	в	геноме	выделен-
ных	нами	alb	–	изолятов,	морфотипически	не	от-
личающихся	 от	 гиповирулентных	 (Anagnostakis,	
1992;	 Bisseger,	 Heiniger,	 1997).	 Ранее	 показана	
сопряженность	 гиповирулентности	 с	 аномаль-
ной	пигментацией	изолятов	C. parasitica	–	слабо-
окрашенных	в	Италии	(Gobbi,	Locci,	1989;	Spica	
et	al.,	2005)	и	белых	в	США	(Griffin	et	al.,	2004)	и	
Португалии	(Braganςa	et	al.,	2008).	Поэтому,	гипо-
тетически	предположив	наличие	dsRNA	в	геноме 
alb – морфотипов,	сращивали	12	изолятов,	проя-
вивших	реакцию	совместимости	(см.	рис.	4),	в	144	
комбинациях.	 Совместимыми	 оказались	 только	
пары	 изолятов	 равнозначных	 морфотипов	 (lut	 –	
lut,	ochr	–	ochr,	test	–	test	и	alb – alb),	составившие	
30.5%	от	числа	тестируемых	(рис.	8,	а).	В	комби-
нациях	слабопигментированных	alb	–	изолятов	с	
более	интенсивно	окрашенными	–	lut,	ochr	и	test – 
формировался	барраж	(рис.	8,	б).	Характерно,	что	
сокультивирование	в	чашках	Петри	трех	изолятов	
не	снимало	вегетативную	несовместимость	(рис.	
8,	в),	как	это	встречалось	у	других	фитопатоген-
ных	грибов	(Дьяков,	Долгова,	1995).

Таким	 образом,	 полученные	 данные	 свиде-
тельствуют	о	значительном	внутривидовом	поли-
морфизме гриба C. parasitica.	В	локальных	попу-
ляциях	C. parasitica,	гетерогенных	по	типам	веге-
тативной	несовместимости,	установлено	наличие	
мелких	VC	–	групп,	входящих	в	6	VC	–	групп	бо-
лее	высокого	ранга.	Формирование	барража	при	
сокультивировании	alb –	морфотипов	с	вирулент-
ными	изолятами C. parasitica,	возможно,	препят-
ствует	 распространению	 фактора	 гиповирулент-
ности	 в	 популяциях	 патогена,	 как	 это	 показано	
ранее	 (Anagnostakis,	1977).	В	этой	связи	полага-

ем,	что	успешная	трансмиссия	гиповируса	в	виру-
лентные	изоляты	in vivo	маловероятна,	поскольку	
ограничивается	вегетативной	несовместимостью,	
спорадической	встречаемостью	alb	–	морфотипов	
в	 природной	 популяции C. parasitica	 и	 характе-
ром	пространственного	размещения	каштана	по-
севного	в	смешанных	хвойно-широколиственных	
лесах	Северного	Кавказа.	

Автор искренне признателен д. б. н.  
Ю. Т. Дьякову за помощь при обсуждении  
полученных результатов, и д. б. н. М. В. Придня 
за содействие в сборе инфекционного материала 
для исследований.
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