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В рамках планомерного изучения микобиоты Дальнего Востока России были проведены микологи-
ческие изыскания на территории Шантарских о-вов, где с 2013 г. организован национальный парк фе-
дерального значения с одноименным названием. В августе 2019 г. состоялась первая микологическая
экспедиция с целью изучения видового разнообразия макромицетов островных растительных сооб-
ществ. Часть собранного материала, представляющая группу дискомицетов, обработана. Получены
сведения о 48 видах из 29 родов и 17 семейств, относящихся к 7 порядкам из 6 классов, встречающихся
на исследованной территории. Среди них есть виды, впервые отмеченные в России – Ascobolus epimyces,
A. lignatilis, Bryoglossum rehmii и Geoglossum vleugelianum.

Ключевые слова: аскомицеты, Дальний Восток России, ельники, кедровый стланик, лиственничники,
микобиота, национальный парк, редкие виды, Шантарские острова
DOI: 10.31857/S002636482103003X

ВВЕДЕНИЕ
Система особо охраняемых территорий (ООПТ)

в дальневосточном регионе в последнее время ак-
тивно расширяется. Вновь организованные при-
родоохранные учреждения заинтересованы и дают
возможность изучать биологическое разнообра-
зие в местах, ранее недоступных для исследовате-
лей. Так в 2013 г. в западной части Охотского моря
у входа в Тугурский залив между 54 и 55° с.ш. и 136
и 139° в.д. был создан Национальный парк “Шан-
тарские острова”, включающий 15 больших и ма-
лых о-вов с прилежащими акваториями. Одной из
основных его задач является сохранение природ-
ных комплексов побережья Охотского моря. При-
зывы к этому звучали еще более полутора сотен
лет назад (Trautvetter, Meyer, 1856; Middendorf,
1867). В результате пожаров, вызванных хозяй-
ственной деятельностью с 1713 и вплоть до 1930 гг.,
растительность о-вов претерпела значительные
изменения. Еловые леса на небольших островах
архипелага полностью не восстановились. На бо-
лее крупных о-вах ныне они занимают менее по-
ловины лесопокрытой площади (Shlotgauer, Kryu-
kova, 2012). Широкое распространение получили
лиственничники и заросли кедрового стланика.
Растительность и ее флористический состав были
детально исследованы, начиная с 1928 г. (Shishkin,
1928; Shantar Islands spruce forests, 1984; Shlotgauer,
Kryukova, 2012; Voronov et al., 2016). На островах
отмечено 590 видов сосудистых растений, состав-

ляющих основу растительности. Но, если данные
по составу флоры наличествуют, то о видовом раз-
нообразии грибов их нет. Целью нашей работы бы-
ло восполнить этот пробел, изучив состав сумчатых
грибов Национального парка.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В течение короткого шантарского лета (июль–
август), когда прибрежные льды отходят от архи-
пелага и сотрудники охраны и исследователи по-
лучают возможность высадиться на сушу, нами
были обследованы лесные, кустарниковые, луго-
вые, скальные, болотные формации и галофит-
ный растительный комплекс морского побережья
о-вов Большой Шантар и Прокофьева. Выполняя
поставленную задачу, экспедиционный отряд в
составе дальневосточных микологов – А.В. Бога-
чевой (ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН, Влади-
восток), Е.В. Ерофеевой (ИКАРП ДВО РАН, Би-
робиджан), Н.В. Кочуновой (АФ БСИ ДВО РАН,
Благовещенск) и четверых инспекторов лесной
охраны ФГБУ “Заповедное Приамурье” работал с
4 августа по 3 сентября 2019 г. Маршрутами были
охвачены низменные (среднетаежные и южнота-
ежные дальневосточные равнинные), возвышен-
ные (среднетаежные и южнотаежные дальнево-
сточные равнинные) и среднегорные ландшафты
(пояс темнохвойной тайги и редколесий с фраг-
ментами каменноберезовых лесов и стлаников).

УДК 528.282 (571.62)
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БОГАЧЕВА

Было проведено обследование основных рас-
тительных сообществ парка. Лесной (горнотаеж-
ный) пояс занимают еловые и лиственничные, ка-
менноберезово-еловые и елово-лиственничные
леса. На высоте более 300–400 м они замещаются
зарослями кедрового стланика с одиночно стоя-
щими елями, лиственницами и каменными бере-
зами, которые наиболее часто образуют подголь-
цовый пояс. На наветренных склонах и мысах,
вдающихся в море, лесная растительность пред-
ставлена зарослями кедрового стланика, ольхов-
ников и ерников (Shlotgauer, Kryukova, 2012). Гор-
но-тундровый (гольцовый) пояс, располагаю-
щийся на привершинных участках или береговых
утесах, сформирован осоками, злаками, мелкими
кустарниками и кустарничками.

Объем материала, представляющего группу
сумчатых грибов, составил около 200 образцов.
Его камеральная обработка осуществлялась тра-
диционным методом (Hawksworth, 1974; Barykina
et al., 2000) на базе лаборатории Ботаники ФНЦ
Биоразнообразия ДВО РАН. Микроскопические
исследования проводились с применением мик-
роскопов Nikon Eclipse E200 и МБС-10. Каталож-
ные описания идентифицированных образцов за-
регистрированы в базе данных ФНЦ Биоразнооб-
разия ДВО РАН. Грибы переданы для помещения
в фонд Дальневосточного регионального гербария
(VLA). Распространение по дальневосточному ре-
гиону дано согласно фондовым коллекциям VLA,
а также ряду опубликованных ранее работ (Rait-
viir, 1991; Vasilyeva, 2001; Prokhorov, 2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенной идентификации со-
бранных образцов нам удалось выявить 48 видов.
Микобиота дальневосточных ООПТ в последнее
время интенсивно изучается (Erofeeva, Bulakh,
2015; Kirichuk, Pivkin, 2015; Rebriev, Bulakh, 2015;
Erofeeva, Bukharova, 2018; Bogacheva, 2019; Bo-
gacheva et al., 2015, 2020; Bukharova et al., 2019). По-
путно делаются находки, дополняющие сведения
о видовом разнообразии более крупных по мас-
штабу административных территорий – Россия,
Дальневосточный округ, Хабаровский и Примор-
ский края и т.д. Так, нами обнаружено 14 новых
для микобиоты Хабаровского края видов (*), 5 –
новых для округа (**), 4 – для России (***). Ниже
приведен список таксонов, отмеченных на терри-
тории Национального парка “Шантарские остро-
ва”. В аннотациях даны сведения о субстратах,
экотопах, дате и месте сбора, каталожный номер
во VLA и используются следующие сокращения:
распр. (распространение), о. (остров), окр. (окрест-
ности), обл. (область), кр. (край), Б. Шантар
(Большой Шантар), Хабар. (Хабаровский край),
ЕАО (Еврейский автономный округ), Прим.
(Приморский край), Камч. (Камчатский край),

Чукотский АО (Чукотский автономный округ).
Таксоны приведены согласно номенклатурной
базе данных Index Fungorum (2020).

Ascomycota
Geoglossomycetes

Geoglossales
Geoglossaceae

***Geoglossum vleugelianum Nannf. – на гниющей
древесине березы каменной, в подстилке, ельник зелено-
мошный с березой каменной, бухта Панкова, о. Б. Шан-
тар, 14.08.19, VLA D-4288. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар.

Dothideomycetes
Mytilinidales

Mytilinidiaceae
Zoggium mayorii (H. Zogg) Lar.N. Vassiljeva – на ство-

ле молодой ели, лиственничная марь, окр. метеостан-
ции, бухта Якшина, о. Б. Шантар, 24.08.19, VLA D-4258.
Распр. на Дальнем Востоке России: Хабар.

Orbiliomycetes
Orbiliales

Orbiliaceae
Hyalorbilia inflatula (P. Karst.) Baral et G. Marson – на

коровых чешуйках березы каменной, ельник, бухта
Панкова, 14.08.19, VLA D-4314; на валежной замшелой
древесине, ельник с березой каменной и ольхой, г. Бо-
ковикова, о. Б. Шантар, 22.08.19, VLA D-4322. Распр.
на Дальнем Востоке России: Хабар., ЕАО, Прим.,
Камч., Сахалинская обл.

Orbilia epipora (Nyl.) P. Karst. – на гниющей древеси-
не березы каменной, ельник, бухта Панкова, о. Б. Шан-
тар, 12.08.19, VLA D-4316. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар., Прим.

*O. xanthostigma (Fr.) Fr. – на гниющей древесине
ели, ельник, бухта Панкова, о. Б. Шантар, 12.08.19, VLA
D-4256; VLA D-4315. Распр. на Дальнем Востоке Рос-
сии: Хабар., Прим.

Pezizomycetes
Pezizales

Ascobolaceae
Ascobolus castaneus Teng – на помете бурого медведя,

ельник, восточный берег оз. Большое, о. Б. Шантар,
17.08.19, VLA D-4276. Распр. на Дальнем Востоке Рос-
сии: Хабар., Прим.

***Ascobolus epimyces (Cooke) Seaver – на мертвой
древесине лиственницы, лиственничник разнотрав-
ный, о. Прокофьева, 11.08.19, VLA D-4254. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар.

***A. lignatilis Alb. et Schwein. – на мертвой древеси-
не лиственницы, лиственничник разнотравный, о. Про-
кофьева, 11.08.19, VLA D-4318. Распр. на Дальнем Во-
стоке России: Хабар.
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Pezizaceae

Adelphella babingtonii (Berk. et Broome) Pfister, Ma-
točec et I. Kušan – на валежной древесине ольхи, берег
р. Якшина, бухта Якшина, окр. метеостанции, о. Б. Шан-
тар, 24.08.19, VLA D-4263. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар., Прим., Сахалинская обл.

*Iodophanus testaceus (Moug.) Korf – на помете буро-
го медведя, ельник, восточный берег оз. Большое,
о. Б. Шантар, 17.08.19; ельник, бухта Панкова, о. Б. Шан-
тар, 27.08.19, VLA D-4307. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар., Прим., Сахалинская обл.

Peziza fimeti (Fuckel) E.C. Hansen – на помете бурого
медведя, ельник, бухта Панкова, 12.08.19, VLA D-4300;
восточный берег оз. Большое, о. Б. Шантар, 17.08.19,
VLA D-4299. Распр. на Дальнем Востоке России: Ха-
бар., Прим., Сахалинская обл.

P. natrophila A.Z.M. Khan – на моховой подушке у
ствола ели, ельник зеленомошный, о. Б. Шантар,
14.08.19, VLA D-4296. Распр. на Дальнем Востоке Рос-
сии: Хабар.

Pyronemataceae
Scutellinia scutellata (L.) Lambotte – на валежной дре-

весине, берег р. Якшина, бухта Якшина, окр. метео-
станции, о. Б. Шантар, 24.08.19, VLA D-4245. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар., ЕАО, Амурская обл.,
Прим., Магаданская обл., Камч., Сахалинская обл.

Spooneromyces laeticolor (P. Karst.) T. Schumach. et
J. Moravec – на моховой подушке, ельник зеленомош-
ный, восточный берег оз. Большое, 17.08.19, VLA D-4305;
ельник, бухта Панкова, о. Б. Шантар, 27.08.19, VLA D-4312.
Распр. на Дальнем Востоке России: Хабар.

Pseudombrophila cervaria (W. Phillips) Brumm. – на по-
мете бурого медведя, ельник, бухта Панкова, о. Б. Шан-
тар, 27.08.19, VLA D-4311. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар.

Sarcosomataceae

*Pseudoplectania nigrella (Pers.) Fuckel – на моховой
подушке на стволе ели, ельник зеленомошный с бере-
зой каменной, бухта Панкова, о. Б. Шантар, 14.08.19,
VLA D-4282. Распр. на Дальнем Востоке России: Саха-
линская обл.

Leotiomycetes

Helotiales
Bryoglossaceae

***Bryoglossum rehmii (Bres.) Ohenoja – на сфагновой
подушке, ельник, восточный берег оз. Большое, о. Б. Шан-
тар, 17.08.19, VLA D-4304. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар.

Chlorociboriaceae
Chlorociboria aeruginascens (Nyl.) Kanouse ex C.S. Ra-

mamurthi, Korf et L.R. Batra – на отмерших ветвях ряби-
ны, в подстилке, стланиковые заросли с березой, бухта
Панкова, о. Б. Шантар, 12.08.19, VLA D-4247. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар., Прим., Сахалин-
ская обл.

Helotiaceae
Bisporella citrina (Batsch) Korf et S.E. Carp. – на древе-

сине и коре валежного ствола березы, ельник с березой
каменной, о. Б. Шантар, 14.08.19, VLA D-4257, VLA D-4268;
на древесине ели, ельник, восточный берег оз. Боль-
шое, о. Б. Шантар, 17.08.19, VLA D-4258; VLA D-4313.
Распр. на Дальнем Востоке России: Хабар., ЕАО, Амур-
ская обл., Прим., Магаданская обл., Камч., Сахалин-
ская обл.

Hymenoscyphus herbarum (Pers.) Dennis – на прошло-
годних стеблях чемерицы, разнотравный прибрежный
луг, о. Прокофьева, 11.08.19, VLA D-4317. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар., ЕАО, Амурская обл.,
Прим., Магаданская обл., Камч., Сахалинская обл.

*H. humuli (Lasch) Dennis – на отмерших частях ли-
ста живого растения кислицы, прибрежный разнотрав-
ный луг, бухта Панкова, о. Б. Шантар, 12.08.19, VLA D-4310.
Распр. на Дальнем Востоке России: Хабар., Прим.

H. scutula (Pers.) W. Phillips – на прошлогодних стеб-
лях сложноцветных, марь, прибрежная полоса, окр.
оз. Большое, о. Б. Шантар, 26.08.19, VLA D-4297. Рас-
пр. на Дальнем Востоке России: Хабар., ЕАО, Прим.,
Магаданская обл., Камч., Сахалинская обл.

Hemiphacidiaceae
Encoelia furfuracea (Roth) P. Karst. – на сухих веточ-

ках дюшекии, прибрежные заросли кедрового стлани-
ка и дюшекии, бухта Панкова, о. Б. Шантар, 14.08.19,
VLA D-4251. Распр. на Дальнем Востоке России: Ха-
бар., Прим., Магаданская обл.

*Heyderia abietis (Fr.) Link – на опавшей хвое, ель-
ник, бухта Панкова, о. Б. Шантар, 27.08.19, VLA D-4246.
Распр. на Дальнем Востоке России: Хабар., Прим., Са-
халинская обл.

**Heyderia cucullata (Batsch) Bacyk et Van Vooren – на
моховой подушке, ельник, восточный берег оз. Боль-
шое, о. Б. Шантар, 17.08.19, VLA D-4260, VLA D-4270.
Распр. на Дальнем Востоке России: Хабар.

Hyaloscyphaceae
Clavidisculum caricis Raitv. – на прошлогодних ли-

стьях осоки, прибрежный скальный разнотравный
склон, о. Прокофьева, 11.08.19, VLA D-4275. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар., Чукотский АО.

Lachnaceae
*Lachnellula kamtschatica Raitv. – на сухих веточках

лиственницы, ельник зеленомошный разнотравный,
бухта Панкова, о. Б. Шантар, 20.08.19 VLA D-4271. Рас-
пр. на Дальнем Востоке России: Республика Бурятия
(Кабанский район), Хабар., Прим., Сахалинская обл.

L. minuscula Raitv. – на стволе молодой ели, ельник
зеленомошный, бухта Панкова, о. Б. Шантар, 14.08.19,
VLA D-4295. Распр. на Дальнем Востоке России: Ха-
бар., Прим., Сахалинская обл.

L. occidentalis (G.G. Hahn et Ayers) Dharne – на сухих
веточках лиственницы, лиственничник лишайнико-
вый, бухта Якшина, окр. метеостанции, о. Б. Шантар,
24.08.19, VLA D-4303; лиственничник разнотравный,
о. Прокофьева, 11.08.19, VLA D-4255. Распр. на Даль-
нем Востоке России: Республика Саха (Нерюнгрин-
ский район), Хабар., Прим., Магаданская обл., Камч.,
Сахалинская обл.
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L. resinaria (Cooke et W. Phillips) Rehm – на сухих ве-
точках кедрового стланика, прибрежные заросли стла-
ника, окр. пункта охраны парка, 14.08.19, VLA D-4264;
восточный берег оз. Большое, 17.08.19, VLA D-4273; на
стволе молодой ели, лиственничная марь, окр. метео-
станции, бухта Якшина, 24.08.19, VLA D-4298; на ве-
точках лиственницы, бухта Панкова, о. Б. Шантар,
12.08.19, VLA D-4309. Распр. на Дальнем Востоке Рос-
сии: Республика Бурятия (Баргузинский район), Ха-
бар., Прим., Сахалинская обл.

L. suecica (de Bary ex Fuckel) Nannf. – на сухих веточ-
ках лиственницы, лиственничник мелкокустарничко-
вый, бухта Якшина, окр. метеостанции, о. Б. Шантар,
24.08.19, VLA D-4272. Распр. на Дальнем Востоке Рос-
сии: Хабар., Прим., Магаданская обл., Чукотский АО
(Билибинский район), Камч., Сахалинская обл.

Lachnum clavigerum (Svrček) Raitv. – на прошлогод-
них стеблях травянистых растений, прибрежные ска-
лы, о. Прокофьева, 11.08.19, VLA D-4253. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар., Прим., Камч., Саха-
линская обл.

*L. pseudocannabinum (Raitv.) Raitv. – на прошлогод-
них стеблях зонтичных, разнотравный прибрежный
луг, о. Прокофьева, 11.08.19, VLA D-4323. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар., Камч., Сахалин-
ская обл.

L. pudicelloides (Raitv.) Raitv. – на прошлогодних
стеблях злаковых (мятлик), прибрежные скалы, бухта
Панкова, о. Б. Шантар, 12.08.19, VLA D-4249. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар., Камч., Сахалин-
ская обл.

L. roseum (Rehm) Rehm – на прошлогодних стеблях
злаковых, прибрежная марь, окр. оз. Большое, о. Б. Шан-
тар, 26.08.19, VLA D-4301. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар., Камч., Сахалинская обл.

Perrotia gallica (P. Karst. et Har.) Spooner – на сухих
веточках кедрового стланика, прибрежные заросли
стланика, окр. г. Боковикова, о. Б. Шантар, 22.08.19,
VLA D-4274. Распр. на Дальнем Востоке России: Рес-
публика Бурятия (Баргузинский район), Хабар., Прим.

Mollisiaceae
Mollisia caesia (Fuckel) Sacc. – на сухих ветвях ольхи,

прибрежные заросли стланика и низкорослой кустар-
никовой ольхи, бухта Панкова, о. Б. Шантар, 14.08.19,
VLA D-4281. Распр. на Дальнем Востоке России: Ха-
бар., Прим., Сахалинская обл.

M. cinerea (Batsch) P. Karst. – на гниющей древесине
березы каменной, ельник, бухта Панкова, о. Б. Шан-
тар, 12.08.19, VLA D-4316. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар., Прим., Камч., Сахалинская обл.

M. ligni (Desm.) P. Karst. – на гниющей древесине
березы каменной, ельник, бухта Панкова, о. Б. Шан-
тар, 12.08.19, VLA D-4320. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар., Прим., Сахалинская обл.

M. polygoni (Lasch ex Rehm) Gillet – на прошлогод-
них стеблях цветковых растений, лиственничник раз-
нотравный, о. Прокофьева, 11.08.19, VLA D-4319.
Распр. на Дальнем Востоке России: Прим., Сахалин-
ская обл.

Pyrenopeziza benesuada (Tul.) Gremmen – на гнию-
щей древесине, прибрежные выбросы бревен, о. Про-
кофьева, 11.08.19, VLA D-4252. Распр. на Дальнем Во-
стоке России: Хабар., ЕАО, Прим., Магаданская обл.,
Чукотский АО, Камч., Сахалинская обл.

P. gentianae-asclepiadeae Nannf. – на прошлогодних
стеблях злаковых (мятлик), прибрежные скалы, бухта
Панкова, о. Б. Шантар, 12.08.19, VLA D-4249. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар.

*P. revincta (P. Karst.) Gremmen – на прошлогодних
стеблях хвоща, лиственничник разнотравный, о. Про-
кофьева, 11.08.19, VLA D-4308. Распр. на Дальнем Во-
стоке России: Хабар., Прим.

Tympanidaceae
Tympanis truncatula (Pers.) Rehm – на коре листвен-

ницы у выхода смоляных каналов, лиственничник раз-
нотравный, о. Прокофьева, 14.08.19, VLA D-4250; лист-
венничник мелкокустарничковый, бухта Якшина,
окр. метеостанции, о. Б. Шантар, 24.08.19, VLA D-4269.
Распр. на Дальнем Востоке России: Хабар., Прим., Са-
халинская обл.

Rhytismatales
Rhytismataceae

Cudonia circinans (Pers.) Fr. – на лесной сильно пере-
превшей подстилке, ельник зеленомошный с березой
каменной, бухта Панкова, 12.08.19, VLA D-4321; ель-
ник зеленомошный, 14.08.19, VLA D-4280; ельник зеле-
номошный, восточный берег оз. Большое, 17.08.19,
VLA D-4259; ельник зеленомошный, окр. оз. Большое,
26.08.19, VLA D-4261; на сильно разложившейся древе-
сине, ельник с березой каменной и ольхой, г. Бокови-
кова, о. Б. Шантар, 22.08.19, VLA D-4262. Распр. на
Дальнем Востоке России: Хабар., Прим., Сахалин-
ская обл.

Discocainia treleasei (Sacc.) J. Reid et A. Funk – на
стволах елей, ельник зеленомошный, о. Б. Шантар,
14.08.19, VLA D-4248. Распр. на Дальнем Востоке Рос-
сии: Хабар., Сахалинская обл.

*Rhytisma salicinum (Pers.) Fr. – на листьях ивы, при-
брежная марь, восточный берег оз. Большое, о. Б. Шан-
тар, 17.08.19, VLA D-4265. Распр. на Дальнем Востоке
России: Хабар., Прим., Камч., Сахалинская обл.

Neolectomycetes
Neolectales

Neolectaceae
Neolecta vitellina (Bres.) Korf et J.K. Rogers – на опав-

шей хвое лиственницы, лиственничник лишайнико-
вый, бухта Якшина, окр. метеостанции, о. Б. Шантар,
24.08.19, VLA D-4302. Распр. на Дальнем Востоке Рос-
сии: Хабар., Примор. кр., Сахалинская обл.

Приведенный выше список видов, несомнен-
но, далеко не полон и нерепрезентативен для про-
ведения аналитических работ. Он включает толь-
ко те виды, плодоношение которых прошло в се-
редине вегетационного периода 2019 г. Учитывая
это обстоятельство, тем не менее, можно, основы-
ваясь на сведениях базы данных видового разно-
образия и распространения грибов дальневосточ-
ного региона VLA, отметить наличие сходных черт
исследуемой биоты с таковыми Сахалина, мате-
риковой части севера Хабаровского и Приморско-
го краев, в меньшей степени – Камчатки. Такое
положение дел объясняется не только близким со-
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седством территорий, но и материковым проис-
хождением самих Шантар. По мнению Г.С. Гане-
шина (Ganeshin, 1956), горные хребты островов
являются продолжением побережья материка не
только по строению, но и по составу пород. Ост-
рова начинали свое самостоятельное существова-
ние в послеледниковое время, что подтверждается
отсутствием островного эндемизма в раститель-
ном мире (Nechaev, 1955; Shlotgauer, Kryukova,
2005). В исследуемой микобиоте были отмечены
как фоновые виды хвойных лесов северной части
дальневосточного региона – Bisporella citrina,
Chlorociboria aeruginascens, Cudonia circinans, Hy-
alorbilia inflatula, Hymenoscyphus herbarum, H. scutu-
la, Lachnellula occidentalis, Lachnum clavigerum, Mol-
lisia cinerea, M. ligni, Orbilia epipora, Peziza fimeti,
Pyrenopeziza benesuada, Rhytisma salicinum и Scutel-
linia scutellata, так и сравнительно редко встречаю-
щиеся – Clavidisculum caricis, Heyderia abietis, Molli-
sia polygoni, Neolecta vitellina, Orbilia xanthostigma,
Pseudombrophila cervaria, Pyrenopeziza gentianae-as-
clepiadeae, Zoggium mayorii. Первая группа в боль-
шинстве своем не имеет массового распростране-
ния на о-вах, а вторая попадалась в сборах не еди-
ножды. На границе елово-лиственничных лесов и
заболоченных участков лиственничных и кустар-
никовых марей нами были собраны довольно ред-
кие грибы, имеющие в регионе единичные точки
сбора. Среди них виды Heyderia abietis, отмечен-
ный ранее только в Приморском крае и Сахалин-
ской обл., и Pseudoplectania nigrella (Сахалинская
обл.). Удалось найти реликтовый вид Neolecta vitel-
lina, встречающийся в России на Дальнем Востоке
в сохранившихся участках первичных темнохвой-
ных лесов (Ботчинский и Уссурийский заповед-
ники, о. Сахалин).

Специфика островных сообществ заключается
в сосуществовании в одном пространственном
контуре различных по происхождению и эколо-
гии таксонов, где они участвуют в сложных расти-
тельных ценозах (Bogacheva, 2000, 2004; Raitviir,
Bogacheva, 2006). Выявленная группа копротроф-
ных грибов отражает пищевые предпочтения
крупных млекопитающих в весенне-летний пе-
риод. С заходом нерестовой рыбы в водотоки
о. Большой Шантар (с 20 августа) появление гри-
бов на экскрементах медведей резко снизилось.
Среди обследованных формаций наибольшее ви-
довое разнообразие сумчатых грибов традицион-
но отмечалось в елово-моховых лесах с достаточ-
ным количеством валежа, где влажность и темпе-
ратурные показатели максимальные (Shantar
Islands.., 1984). На скальных и болотных формаци-
ях были собраны представители гербофильных
грибов из семейства Lachnaceae, широко рас-
пространенных в регионе (Lachnum clavigerum,
L. pseudocannabinum, L. pudicelloides и L. roseum).
В галофитном растительном комплексе морского
побережья сумчатые грибы встречались крайне

редко. Пожалуй, единственная находка – это гриб
Pyrenopeziza benesuada на береговых выбросах.

На о. Большой Шантар еловые леса распро-
странены от уреза воды до 300–400 м над ур. м. и
занимают половину лесопокрытой площади
(Shantar Islands.., 1984; Shlotgauer, Kryukova, 2005,
2012). В ельниках зеленомошных нами было отме-
чено наибольшее видовое разнообразие макроми-
цетов. По предварительным результатам, на раз-
личных растительных субстратах и почве здесь
обитает 15 видов сумчатых грибов. Среди них та-
кие широко распространенные бореальные виды
как Orbilia xanthostigma, развивающийся на древе-
сине ели, и Spooneromyces laeticolor – на моховой
подушке под пологом леса. В елово-лиственнич-
ных лесах было отмечено значительное количе-
ство микоризообразующих видов. Из сумчатых
грибов это Peziza natrophila.

Лиственничные леса произрастают на всех ост-
ровах архипелага, встречаются как на горных
склонах, так и в пределах долин. В разнотравном
подлеске нами отмечены 7 гербофильных видов
сумчатых грибов, среди которых широко распро-
страненные в умеренных широтах виды Hymenos-
cyphus herbarum, H. scutula и дальневосточный эн-
дем Lachnum pseudocannabinum. Надо заметить, что
обычного для материковых сообществ массового
плодоформирования этих видов на островах не
наблюдалось.

Лиственничники, располагающиеся по гор-
ным склонам, заселены грибами – консортами
этой древесной породы. На обследованных остро-
вах найден Tympanis truncatula. Он часто встречает-
ся у выхода смоляных каналов на стволах живых
лиственниц, широко распространен в северной
части дальневосточного региона. Заметного вреда
растению не причиняет, как и два других вида,
развивающихся на нижних отмерших веточках
лиственниц – Lachnellula suecica и L. occidentalis.
Перечисленные грибы, скорее всего, относятся к
группе оппортунистических патогенов – на здо-
ровых растениях питаются сапротрофно, на
ослабленных проявляют себя в качестве возбуди-
телей некрозов. Из числа факультативных возбу-
дителей болезней елей нами были обнаружены
Lachnellula minuscula и Zoggium mayorii, встречаю-
щиеся только в северной части дальневосточного
региона.

На обследованных о-вах каменная береза (Be-
tula lanata) и ольховник кустарниковый (Duschekia
fruticosa) не образуют самостоятельных насажде-
ний, формируя смешанные древостои с елью и
лиственницей. На береговых склонах хребтов весь
этот набор растений преобразуется в криволесье, в
распадках сопровождаемое высокотравьем (Shlot-
gauer, Kryukova, 2005, 2012). Присутствие листвен-
ных древесных пород привносит в исследуемую
микобиоту свой набор консортных им видов.
На березе каменной часто регистрируется Bispo-
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rella citrina, также широко встречающийся в мате-
риковой части хвойно-широколиственных лесов
Дальнего Востока. Не всегда массовые виды гри-
бов в лесах региона также часто встречаются в ана-
логичных лесных сообществах национального
парка. Так, виды Hyalorbilia inflatula и Mollisia cine-
rea, являясь фоновыми в березняках на материке,
на о-вах были собраны единично, а такой космо-
политный вид, как Chlorociboria aeruginascens даже
при специальном поиске был обнаружен лишь
единожды на валежных ветвях рябины.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Начальные результаты исследования биоты
дискомицетов показали сравнительно невысокое
видовое разнообразие. Также к ее особенностям
можно отнести и слабое участие в растительных
сообществах эндемичных дальневосточных видов
грибов. Ряд редко встречающихся в материковых
сообществах дальневосточного региона видов, на
территории национального парка можно отнести
к фоновым, в то время как широко распростра-
ненные – на Шантарских о-вах регистрируются
единично, либо не были обнаружены вовсе. Воз-
можно, это связано с климатическими характери-
стиками данного вегетационного периода. Даль-
нейшие исследования на территории парка позво-
лят дать более точную характеристику видового
разнообразия и выявить факторы, определяющие
специфику рассматриваемой микобиоты. В струк-
туре микобиоты исследованных островов нами
отмечено 48 видов сумчатых грибов из 29 родов и
17 семейств, относящихся к 7 порядкам из 6 клас-
сов. Ведущими семействами среди них являются
Lachnaceae (10 видов) и Mollisiaceae (7 видов), ко-
торые традиционно являются таковыми в мико-
биоте региона. Наиболее представлены в видовом
плане 2 рода – Mollisia (4 вида) и Lachnellula (5 ви-
дов). Тем не менее, обозначенная уже на этом эта-
пе исследования экологическая структура мико-
биоты показывает участие аскомицетов в процес-
сах утилизации растительных остатков и в
почвообразовании.

Автор выражает глубокую признательность ад-
министрации и сотрудникам ФГБУ “Заповедное
Приамурье” за предоставленную возможность по-
сещения труднодоступных районов, за организа-
цию и проведение полевых исследований.
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Data on Discomycetes of the Shantar Islands (Khabarovsk Territory)
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In 2019, the mycological studies in the Far East of Russia were continued. A scientific expedition consisting of
Far Eastern mycologists worked for a month in the Shantar Islands National Park. The park was organized in
2013. It is located on the archipelago of the same name in the southwestern part of the Sea of Okhotsk at the en-
trance to the Gulf of Tugur. One of its main tasks is to preserve the natural complexes of the coast of the Sea of
Okhotsk, which have undergone significant changes since the discovery of the islands. But, if data on the com-
position of the f lora are available, then there is no data on the species diversity of fungi. The aim of our work was
to fill this gap by studying the “fungi” component of the protected plant communities of the park. We studied
ascomycetous fungi in larch and spruce forests, thickets of cedar dwarf pine, alder and birch, as well as in swamps,
coastal cliffs and gauze. We were able to obtain data on the location of 48 discomycetes species. Among them,
there are species first observed for the Far Eastern District (Heyderia cucullata, Spooneromyces laeticolor) and for
Russia (Ascobolus epimyces, A. lignatilis, Bryoglossum rehmii and Geoglossum vleugelianum).

Keywords: ascomycetes, cedar dwarf thickets, Far East of Russia, larch forests, mycobiota, national park, rare
species, Shantar Islands, spruce forests
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Представлены данные по видовому разнообразию и потенциальной патогенности микроскопических
грибов, выделенных из субстратов прибрежных территорий Кольского залива Баренцева моря. Из
34 видов микромицетов, относящихся к родам Acremonium, Aspergillus, Fusarium, Isaria, Penicillium,
Trichoderma, Purpureocillium отдела Ascomycota, 23 вида встречались в объектах пос. Белокаменка и 25 ви-
дов – г. Кола. Общими оказались 14 видов микроскопических грибов, принадлежащих к родам Acremo-
nium, Aspergillus, Isaria, Trichoderma, Penicillium. Среди выделенных микромицетов 24 вида (71%) отно-
сились к группе потенциально патогенных, из которых доминантными видами по индексу обилия в
пос. Белокаменка были 21% видов грибов: Acremonium charticola, Isaria farinosа, Penicillium aurantiogrise-
um st. 1, P. simplicissimum st. 1, Talaromyces purpureogenus, Trichoderma viride st. 1. В г. Кола по данному эко-
логическому показателю доминировали 15% выделенных микромицетов: Fusarium oxysporum, Penicilli-
um decumbens, P. spinulosum st. 1, P. aurantiogriseum st. 1., Trichoderma viride st. 2. По результатам оценки
протеазной и фосфолипазной активностей грибов и способности роста при 37°С семь штаммов обла-
дали тремя факторами патогенности. Микромицеты Aspergillus flavus st. 1, A. flavus st. 2, A. niger, Talaro-
myces purpureogenus, P. glabrum, P. simplicissimum st. 2, Isaria farinosa могут представлять потенциальную
угрозу человеку в суровых природно-климатических условиях Крайнего Севера в виде инвазий на кле-
точном и тканевом уровнях.

Ключевые слова: биологическая безопасность, видовое разнообразие микромицетов, оппортунистиче-
ские грибы, потенциальная патогенность, прибрежные территории, экзоферментная активность
DOI: 10.31857/S0026364821030041

ВВЕДЕНИЕ
В настоящее время прибрежные зоны и мор-

ские акватории испытывают значительные антро-
погенные нагрузки, обусловленные поступлением
больших объемов различных загрязняющих ве-
ществ (Boychenko, 2019). В то же время в прибреж-
ных районах происходит наиболее интенсивное
биопродуцирование органического вещества, со-
средоточены основные ресурсы моря (Nemirovska-
ya, 2013). Загрязняющие вещества способны сти-
мулировать развитие патогенных микроорганиз-
мов, приводить к увеличению их численности,
тем самым повышая риски дополнительного за-
грязнения окружающей среды и ставя под сомне-
ние ее биологическую безопасность.

На сегодняшний день проблемам биологиче-
ской безопасности уделяется все большее внима-
ние (Ozerskaya et al., 2011). Так, в последние деся-
тилетия широко и активно изучается вопрос кон-

таминации грибами среды обитания человека и
проблемы формирования специфических антро-
погенных микоценозов, негативно влияющих на
его здоровье (Hedayati et al., 2007; Marfenina, Fomi-
cheva, 2007; Vicente et al., 2008; Bogomolova et al.,
2009; Ozerskaya et al., 2011; Kuzikova et al., 2012;
Šegvić Klarić, 2012; Sobolev, Aak, 2012; Park et al.,
2013; Babaeva et al., 2015; Mosina et al., 2017; Hadebe,
Brombacher, 2019; Krylova et al., 2019; Reddy et al.,
2019; Yen et al., 2020; Sangeetha et al., 2020; Tayeb,
2020).

Среди широкого многообразия микроскопиче-
ских грибов в природе существуют потенциально
патогенные грибы (ППГ), которые способны вы-
зывать микозы человека (De Hoog et al., 2000;
Ozerskaya et al., 2007). Такие микромицеты также
называют оппортунистическими грибами. Они
обитают во внешней среде, разлагая отмерший ор-
ганический субстрат или паразитируя на растени-

УДК 582.28 : 614.7(470.21)
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ях (Kulko, 2012). При благоприятных условиях
грибы-оппортунисты в виде спор или фрагментов
мицелия внедряются в ткани человека и размно-
жаются, давая начало микотическому процессу и
вызывая различные по локализации и клиническим
формам микозы (Zachinyaeva et al., 2018; Gosma-
nov et al., 2019). Обычной причиной заражения
возбудителями микозов во внешней среде являет-
ся вдыхание спор грибов, а в случае повреждения
кожных покровов занос в раны инфекции, причем
часто из почвы. При вдыхании крупные споры
(более 5 мкм) проникают недалеко и обычно вы-
зывают заболевания носоглотки, в первую оче-
редь, синуситы. Более мелкие споры (1–5 мкм)
могут достигать альвеол и вызывать глубокие ми-
козы (Marfenina, Fomicheva, 2007). Главная при-
чина развития микозов – изменение функцио-
нальной активности иммунной системы (Zachiny-
aeva et al., 2018).

В различных странах и международных органи-
зациях используются разные классификации па-
тогенных и условно-патогенных микроорганизмов
по категориям биологического риска. По опреде-
лению Европейского экономического сообщества
(Directive 2000/54/EC, 2000) выделяют “уровни
биологического риска” (biosafety level, BSL) от
BSL 4 – самого высокого, до BSL 1 – самого низ-
кого, к которому относят грибы, способные вызы-
вать заболевания человека в случае значительного
снижения иммунного статуса. В Российской Фе-
дерации согласно Санитарно-эпидемиологиче-
ским правилам СП 1.3.2322-08 используют поня-
тие “группы патогенности” от первой группы –

самой опасной, где грибов нет, до четвертой,
включающей условно патогенные грибы (Ozerskaya
et al., 2007; Elinov et al., 2011). Однако принципи-
альным отличием двух разных систем является то,
что российские правила заранее считают вклю-
ченные в списки виды микроорганизмов опасны-
ми для человека, присваивая им статус определен-
ной группы патогенности. В значительной степе-
ни такое присвоение статуса патогенности не
соответствует действительности, т.к. патогенные
свойства каждого отдельного штамма должны
быть проверены и доказаны. В особенности это
может быть отнесено к видам, включенным в чет-
вертую группу патогенности, куда в настоящее
время входит огромное число видов грибов – как
известных возбудителей дерматомикозов, так и
обычных, широко распространенных, почвенных
грибов (Elinov et al., 2011).

В современной ситуации невозможно предска-
зать, какие микроорганизмы, ранее не упоминав-
шиеся в качестве возбудителей инфекционных за-
болеваний, при создании определенных экологи-
ческих условий в совокупности с ослабленной
имунной системой человека могут оказаться се-
рьезными патогенами (Ozerskaya et al., 2007). Мур-
манская обл., как регион Крайнего Севера, явля-
ется зоной с суровыми природно-климатически-
ми факторами, такими как низкие температуры,
высокая относительная влажность, тяжелый аэро-
динамический режим и др. Система дыхания чело-
века в таких условиях является открытой к контакту
с неблагоприятными природно-климатическими
факторами и испытывает большую нагрузку с их
стороны (Gudkov, Popova, 2008). Поэтому потен-
циально патогенные грибы, первостепенно инва-
зирующие органы дыхания, представляют наи-
больший интерес в плане оценки экологической
безопасности среды обитания человека.

Цель работы – изучение видового состава ком-
плексов микроскопических грибов прибрежных
территорий Кольского залива Баренцева моря, вы-
явление среди них оппортунистических грибов с
последующей оценкой их потенциальной патоген-
ности на основе анализа ферментативной активно-
сти и способности роста при температуре 37°С.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Отбор образцов субстратов (морская вода, за-

тапливаемый прибрежный грунт, прибрежная
почва) проводили в районе Кольского залива Ба-
ренцева моря в точках г. Кола и пос. Белокаменка
в октябре 2017 г. (рис. 1).

Водные и почвенные образцы отбирали сте-
рильно в 3–5-кратной повторности по стандарт-
ным методикам (Zvyagintsev, 1991; GOST 31861-2012).
Всего проанализировано 28 образцов, каждый их
которых анализировали в трех повторностях. Для
приготовления почвенной суспензии навеску

Рис. 1. Карта расположения мест отбора проб. Коль-
ский залив: 1 – г. Кола, 2 – пос. Белокаменка.
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почвы с учетом влажности растворяли в воде, за-
тем готовили суспензии до второго 10–2 (песок) и
третьего 10–3 (почвогрунты) разведения. Водные
пробы анализировали без разведения. Учет чис-
ленности микроскопических грибов проводили
методом глубинного посева (по 0.5 мл соответ-
ствующей суспензии) на питательную среду сус-
ло-агар с последующим выделением чистых куль-
тур. Чистые культуры микромицетов хранили в
криопробирках с глицерином в низкотемператур-
ной морозильной камере Premium U410 (Герма-
ния) при –72°С. Идентификацию грибов выпол-
няли с использованием светового микроскопа
Olympus CX41 (Япония) на основе культурально-
морфологических признаков по определителям
российских и зарубежных авторов (Egorova, 1986;
Klich, 2002; Domsch et al., 2007), названия таксо-
нов унифицировали с использованием базы дан-
ных Index Fungorum (2020).

Для характеристики структуры сообществ
культивируемых грибов прибрежных территорий
Баренцева моря определяли индекс обилия видов,
который показывает их значимость в данных со-
обществах и равен отношению колоний конкрет-
ного вида к общему числу колоний, выросших при
посеве образцов данного объекта (Kurakov, 2001).

Списки потенциально патогенных видов гри-
бов уточняли по определителям (De Hoog et al., 2000;
Satton et al., 2001), руководству (Elinov et al., 2011)
и на основе нормативного документа SP 1.3.2322-08.

Микроскопические грибы, относящиеся к
ППГ (29 видов), анализировали на наличие проте-
азной и фосфолипазной активности, а также на
способность роста при температуре 37°С. Фосфо-
липазную активность определяли на питательной
среде с яичным желтком (Price et al., 1982), протеаз-
ную активность – на питательной среде с добавле-
нием бычьего сывороточного альбумина (Fotedar,
Al-Hedaithy, 2005). Инокулируемые микромицета-
ми чашки Петри инкубировали при температуре
27°С в течение 7–10 суток. Затем измеряли диа-
метр колонии и диаметр колонии с зоной помут-
нения/просветления, образующейся под воздей-
ствием внеклеточных фосфолипаз/протеаз гриба.
Коэффициент ферментативной активности опре-
деляли по формуле П = Дк/Д (к + з.п.), где Дк –
диаметр колонии, Д (к + з.п.) – диаметр колонии
с учетом зоны помутнения/просветления. Значе-
ние коэффициента ферментативной активности
равное 1.0 свидетельствовало об отсутствии ее у
исследуемых микромицетов; значения коэффи-
циента, равные 0.6–0.4 и ниже, указывали на ин-
тенсивное выделение в среду экзоферментов
(Price et al., 1982; Fotedar, Al-Hedaithy, 2005).

У быстрорастущих грибов фосфолипазную и
протеазную активность определяли на 3–4-е сут-
ки инкубирования в связи с активным ростом и
обильным спороношением.

Исследование роста и выживаемости культур
грибов при температуре 37°С проводили на агари-
зованной среде Чапека. Грибы первоначально вы-
ращивали при комнатной температуре в течение
нескольких дней (для контроля жизнеспособно-
сти культуры). После появления визуально разли-
чимой зоны роста колонии фиксировали ее диа-
метр и помещали культуру в термостат, где инку-
бировали в течение 7–15 дней при температуре
37°С. При отсутствии роста в течение 15 дней про-
должали инкубировать культуру при комнатной
температуре и определяли ее жизнеспособность.
Часть культур теряла жизнеспособность в период
инкубации при температуре 37°С (Kirtsideli, 2019).

Каждый штамм тестировали в трех повторно-
стях. Статистическую обработку данных проводи-
ли при помощи программы Microsoft Office Excel,
2010.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Видовое разнообразие микромицетов. Видовое

разнообразие микроскопических грибов при-
брежных территорий Баренцева моря относитель-
но небогатое. Всего из образцов исследуемых суб-
стратов г. Кола и пос. Белокаменка было выделено
80 изолятов микромицетов, принадлежащих к
34 видам из 10 родов отдела Ascomycota: Acremoni-
um, Aspergillus, Fusarium, Isaria, Paecilomyces, Peni-
cillium, Purpureocillium, Sarocladium, Talaromyces,
Trichoderma (табл. 1).

Большинство выделенных родов (Penicillium,
Trichoderma, Acremonium, Fusarium, Isaria) встреча-
ются в районах арктических поселений (Kirtsideli
et al., 2011, 2016; Evdokimova, 2014; Evdokimova et
al., 2016), в водах, донных грунтах и береговых
экотопах арктических морей (Bubnova, 2005,
2017а; Bubnova, Nikitin, 2017b; Bubnova et al., 2018a,
2018b; Kirtsideli et al., 2012), в почвах и грунтах по-
лярных пустынь (Kirtsideli, 2015). Эти грибы мож-
но считать космополитами, они, вероятнее всего,
попадают в Арктику вместе с человеком (Kirtsideli
et al., 2016). Среди них значительную долю состав-
ляют условно патогенные грибы, а также извест-
ные деструкторы материалов (Kirtsideli et al., 2011,
2016). Кроме того, в работах авторов (Bubnova, Ni-
kitin, 2017b; Bubnova et al., 2018а, 2018b; Kirtsideli
et al., 2012, 2018) выявлены темноокрашенные гри-
бы, а также представители отдела Mucoromycota.
Однако в наших исследованиях таких грибов вы-
явлено не было. Возможно, это связано со специ-
фичностью исследуемых субстратов, т.к. песок и
прибрежная почва существенно отличаются от
фоновых почв Севера.

Среди микромицетов, выделенных из субстра-
тов прибрежных зон Баренцева моря, 23 (68%) ви-
дов встречались в пос. Белокаменка, из них 7 (20%)
обнаружены в морской воде, 18 (53%) – в затапли-
ваемых грунтах, 13 видов (38%) – в почве берего-
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Таблица 1. Видовой состав и обилие (%) микроскопических грибов, выделенных с прибрежных территорий Барен-
цева моря

Примечание: В – морская вода, З/Г – затапливаемые грунты, П – почва; *виды грибов, изученные на потенциальную патоген-
ность.

Виды микромицетов

пос. Белокаменка г. Кола

субстраты

В З/Г П В З/Г П

*Acremonium charticola (Lindau) W. Gams 71 22 8 10
*Acremonium sp. st. 1 0.8
*Acremonium sp. st. 2 30
*Aspergillus flavus Link st. 1 5 0.6
*A. flavus Link st. 2 6
*A. fumigatus Fresen. 25 1.6 11.5
*A. niger Tiegh. 11 1 10
*Fusarium oxysporum Schltdl. 33
*Isaria farinosa (Holmsk.) Fr. 40 23 21 28
*Paecilomyces sр. 2
*Penicillium aurantiogriseum Dierckx st. 1 67 35 12
*P. aurantiogriseum Dierckx st. 2 1
*P. brevicompactum Dierckx 7
*P. camemberti Thom 20
*P. canescens Sopp 7
*P. chrysogenum Thom 2 3.6
P. corylophilum Dierckx 71 22 8
*P. decumbens Thom 33 1.7
P. dierckxii Biourge 12
*P. glabrum (Wehmer) Westling 25
P. hirsutum Dierckx 7 37 6.5
P. implicatum Biourge 1
P. jensenii K.W. Zaleski
*P. miczynskii K.W. Zaleski 1.7
P. nalgiovense Laxa 17
*P. simplicissimum (Oudem.) Thom st. 1 59 9 24
*P. simplicissimum (Oudem.) Thom st. 2 26 4
P. raistrickii G. Sm. 34 8
*P. spinulosum Thom st. 1 59 33 1.7
*P. spinulosum Thom st. 2 50 16
P. thomii Maire 9 1.7
Penicillium sр. 11
*Purpureocillium lilacinum (Thom) Luangsa-ard, 
Houbraken, Hywel-Jones et Samson 20 36

*Sarocladium terricola (J.H. Mill., Giddens 
et A.A. Foster) A. Giraldo, Gené et Guarro 1.7

*Talaromyces purpureogenus Samson, N. Yilmaz, 
Houbraken, Spierenb., Seifert, Peterson, Varga et Frisvad 17 9 5 10

*Trichoderma koningii Oudem. 7 5 15 20
T. polysporum (Link) Rifai 6.5 1.6 5.7
*Trichoderma viride Pers. st. 1 4 52
*T. viride Pers. st. 2 8 37 52
Светлоокрашенный мицелий 1.6
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вой линии. В г. Кола было выделено 25 видов мик-
ромицетов, 4 вида (11%) из которых встречались в
морской воде, 19 (56%) – в затапливаемых грунтах
и 13 видов (38%) – в почвах. В затапливаемых
грунтах в г. Кола также была выделена группа гри-
бов со стерильным мицелием.

Общими для изучаемых местообитаний г. Кола
и пос. Белокаменка оказались 14 видов микроми-
цетов, среди них представители родов Penicillium
(7 видов), Aspergillus (3 вида), Trichoderma (2 вида),
Acremonium и Isaria (по 1 виду) (см. табл. 1).

Оппортунистические грибы исследуемых место-
обитаний. К группе потенциально патогенных,
среди всех выделенных грибов из субстратов при-
брежных территорий Баренцева моря, принадле-
жали 24 вида (71%), в числе которых по количе-
ству преобладали роды Penicillium, Acremonium, As-
pergillus (табл. 1). Грибы этих родов встречались во
всех анализируемых субстратах, что свидетель-
ствует об их эвритопности, т.е. широком диапазо-
не толерантности к неблагоприятным экологиче-
ским условиям и способности утилизировать раз-
ные субстраты, по сравнению с другими видами
микромицетов изучаемых местообитаний.

Причиной такого большого количества потен-
циально патогенных грибов в изучаемых субстра-
тах может быть, с одной стороны, смещение их рН
в область нейтральной и слабощелочной реакции
(Marfenina, 2002), а с другой стороны, наличие в
них дополнительных источников питания для
грибов в виде загрязняющих веществ органиче-
ской и неорганической природы.

Необходимо отметить, что больше половины
выделенных видов для каждого субстрата относи-
лись к группе ППГ (табл. 2). Наибольшим разно-
образием микромицетов как в пос. Белокаменка,
так и в г. Кола отличался затапливаемый грунт,
который представляет собой приливно-отливную
зону морской акватории и характеризуется при-
вносом видов из морской воды и прибрежной
почвы. В данном субстрате в г. Кола обнаружено
56% от всех выделенных грибов, в пос. Белока-
менка – 53%; на долю ППГ для обоих местообита-
ний приходилось по 38% грибов. В почвенных
субстратах обоих местообитаний выделено по 38%
грибов; при этом потенциально патогенными ока-
зались почти все выделенные виды. Наименьшее
количество видов микромицетов характерно для
морской воды, где разница по их количеству в
обоих районах исследования отличалась почти в
два раза.

В пос. Белокаменка в субстрате “морская вода”
по индексу обилия среди потенциально патоген-
ных доминировали грибы Acremonium charticola,
Penicillium simplicissimum st. 1, P. spinulosum st. 1 (см.
табл. 1). В затапливаемых грунтах в данном место-
обитании оказались значимыми P. aurantiogriseum st.
1 и Isaria farinosa, в прибрежной почве – Trichoder-
ma viride st. 1. В г. Кола среди ППГ в субстрате мор-

ская вода доминировали Fusarium oxysporum, Peni-
cillium decumbens, P. spinulosum st. 1, в затапливае-
мых грунтах – P. aurantiogriseum st. 1. Микромицет
Trichoderma viride st. 2 доминировал и в затаплива-
емых грунтах, и в прибрежных почвах.

Особого внимания заслуживает факт, что среди
ППГ исследуемых субстратов Баренцева моря бы-
ли выделены характерные для более южных ши-
рот виды Aspergillus flavus, A. fumigatus, А. niger
(табл. 1). Ранее в наших работах было отмечено
увеличение количества таких видов, а также уста-
новлена тенденция увеличения доли потенциаль-
но патогенных грибов в загрязненных нефтепро-
дуктами почвах Кольского полуострова (Kor-
neykova et al., 2011) и промышленно загрязненных
районах Мурманской области (Korneykova, Lebe-
deva, 2017).

Экзоферментная активность оппортунистиче-
ских грибов. Потенциальная патогенность грибов
определяется комплексом свойств адаптационно-
го характера, позволяющих им противостоять за-
щитным механизмам организма и осуществлять
инвазию (Kuzikova et al., 2011). Такими факторами
патогенности оппортунистических грибов явля-
ются способность роста при температуре 37°С, ме-
ланизация, капсуляция клеток, мицелиально-
дрожжевой диморфизм, способность к экстракле-
точной секреции протеиназ и фосфолипаз и ряд
других свойств (Cox et al., 2001; De Bernardis et al.,
2001; Zachinyaeva et al., 2018).

Белки и фосфолипиды человека, выступающие
основными компонентами клеточных оболочек,
являются мишенью для атаки внеклеточных фер-
ментов грибов (Kuzikova et al., 2011). Гидролитиче-
ские грибные экзоферменты протеиназы способ-
ны разрушать поверхностный роговой слой кожи,
а фосфолипазы – мембраны клеток тканей чело-
века (Babaeva et al., 2015).

Результаты исследования экзоферментной ак-
тивности оппортунистических грибов, выделен-
ных из субстратов прибрежных территорий Коль-
ского залива Баренцева моря, представлены на
рис. 2.

Фосфолипазная активность обнаружена у 25 ви-
дов (86%) ППГ. Величина коэффициента фосфо-
липазной активности изменялась от 0.44 до 0.87.

Таблица 2. Соотношение выделенных видов микроско-
пических грибов в разных субстратах (%)

Примечание: В – морская вода, З/Г – затапливаемые грунты,
П – почва.

Субстраты
Количество видов грибов/из них ППГ

пос. Белокаменка г. Кола

В 20/17 11/9
З/Г 53/38 56/38
П 38/32 38/35
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Наиболее существенные значения этого показате-
ля (0.44–0.62) отмечены у пяти видов: Acremoni-
um st. 2, Purpureocillium lilacinum, Penicillium simplicis-
simum st. 2, P. miczynskii, Trichoderma koningii.

Известно, что фосфолипазы С по принципу
действия субстратной специфичности работают
как фосфатазы, расщепляя глицерофосфатную
связь фосфолипидов с высвобождением внекле-
точных сигнальных молекул (инозитолтрифосфа-
тов) (Cocco et al., 2015; Filkin et al., 2020). Следова-
тельно, эти ферменты могут играть важную роль в
формировании адаптационных механизмов у гри-
бов при действии на них различных экстремаль-
ных факторов (Smirnov et al., 2002). В качестве
экстремальных условий в высоких широтах могут
выступать низкие температуры окружающей сре-
ды, бедные по отношению доступного органиче-

ского углерода природные субстраты, а также сни-
женные метаболические процессы микробиоты
(Evdokimova, 2014). Скорее, именно адаптацией
грибов к указанным природным условиям можно
объяснить такой высокий процент видов, облада-
ющих фосфолипазной активностью.

Также известно, что при выделении микроми-
цетами внеклеточных фосфолипаз на среде с яич-
ным желтком возникает помутнение среды вокруг
грибной колонии. Это происходит за счет гидро-
лиза липидов, содержащихся в яичном желтке, и
последующего образования кальциевого ком-
плекса с жирными кислотами (преципитата),
освобождающимися под действием секретируе-
мого экзофермента (Bogomolova et al., 2012). Од-
нако по нашим наблюдениям, у грибов Penicillium
canescens и P. miczynskii отмечалось просветление
преципитата на границе колонии и зоны действия
экзоферментов, что объясняется присутствием
липолитических или протеолитических фермен-
тов в исследуемых грибах (Babaeva et al., 2015).

Протеазную активность на среде с бычьим сы-
вороточным альбумином проявили 19 штаммов
(65%) микроскопических грибов (рис. 2). Коэф-
фициент протеазной активности изменялся в пре-
делах от 0.56 до 0.95. При этом наиболее активно в
питательную среду внеклеточные протеазы выде-
ляли грибы Penicillium chrysogenum, P. aurantiogrise-
um st. 2, Isaria farinosa, значения коэффициента их
протеазной активности равны 0.56, 0.64, 0.66 со-
ответственно. Кроме того, после завершения ин-
кубационного периода в течение 10 суток при
27°С эти колонии давали хорошее спороношение
на питательной среде.

Все грибы рода Aspergillus активно развивались
на средах и с яичным желтком, и с добавлением
бычьего сывороточного альбумина. Уже на 3–4-е сут-
ки инкубирования у микромицетов был отмечен
быстрый рост, обильное спорообразование и вы-
деление экзоферментов в агаризованные пита-
тельные среды. Исключение составил штамм
A. fumigatus, он слабо развивался на среде для
определения протеазной активности с образова-
нием тонкого паутинистого мицелия.

Интересно отметить, что все тестируемые
штаммы рода Trichoderma обладали лишь фосфо-
липазной активностью. Значения коэффциента
ферментативной активности у штаммов T. viride st. 1
и T. viride st. 2 оказались фактически равны, т.е.
они обладали одинаковой степенью патогенности.

Штаммы Penicillium simplicissimum st. 1 и P. sim-
plicissimum st. 2, а также P. aurantiogriseum st. 2 и
P. aurantiogriseum st. 1, наоборот, проявляли раз-
ные свойства патогенности. Последний штамм не
имел ни одного из исследуемых физиолого-био-
химических свойств, отвечающих за патогенность.

Способность микроскопических грибов к ро-
сту при 37°С является важным признаком, по ко-

Рис. 2. Экзоферментная активность микроскопиче-
ских грибов, выделенных из субстратов прибрежных
территорий Кольского залива Баренцева моря: ПА –
протеазная активность; ФА – фосфолипазная актив-
ность; *грибы, у которых отмечен рост при 37°С.

1.00.80.60.40.20
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ПА ФА
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*T. viride st. 2
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торому медицинские микологи выделяют облада-
ющие патогенными свойствами грибы в группу
ППГ (Kuzikova et al., 2011).

По результатам наших исследований, рост ко-
лоний потенциально патогенных грибов при тем-
пературе 37°С на агаризованной среде Чапека от-
мечен у 41% тестируемых видов. Наилучший рост
и развитие показали Aspergillus fumigatus, A. flavus
st. 1, A. flavus st. 2, Acremonium charticola, Trichoder-
ma viride st. 1. Спорообразование на 7–10-е сутки
инкубирования выявлено у большинства исследу-
емых микромицетов за исключением Penicillium
aurantiogriseum st. 1, P. glabrum, Trichoderma viride st. 2,
T. koningii. Эти штаммы имели слабо развитый, по-
груженный в агар, паутинистый мицелий.

На основе оценки факторов патогенности уста-
новлено, что среди исследуемых грибов потенци-
альную опасность для человека могут представ-
лять шесть видов (21%): Aspergillus flavus st. 1,
A. flavus st. 2, A. niger, Talaromyces purpureogenus,
Penicillium glabrum, P. simplicissimum st. 2, они обла-
дали протеазной, фосфолипазной активностью и
способностью роста при 37°С. Микромицет Isaria
farinosа также обладал тремя факторами патоген-
ности, однако строго говорить о наличии патоген-
ных свойств для человека у данного гриба мы не
можем. Несмотря на то, что род Isaria включен в
официальные списки групп патогенности, уро-
вень риска на здоровье человека для этого вида не
определен (Еlinov et al., 2011).

Четырнадцать видов (48%) грибов проявляли
активность двух каких-либо факторов патогенно-
сти, семь видов (24%) обладали хотя бы одним из
них и лишь единственный вышеупомянутый вид,
Penicillium aurantiogriseum st. 1 не имел ни одного
фактора патогенности.

Очевидно, что чем интенсивнее оппортунисти-
ческие грибы выделяют гидролитические экзо-
ферменты для расщепления субстратов, тем более
агрессивными они являются, повышая свои инва-
зивные способности (Bezshapochnyy et al., 2018).
Важно отметить, что у выявленных потенциально
опасных микромицетов, обладающих тремя фак-
торами патогенности, установлены достаточно
большие значения коэффициентов ферментатив-
ной активности (табл. 3), что свидетельствует об
их невысокой потенциальной агрессивности для
возможной инвазии и развития инфекционного
процесса.

Грибы, обладающие тремя факторами патоген-
ности – Aspergillus flavus, A. niger, Isaria farinosa и
Talaromyces purpureogenus – встречались в пос. Бе-
локаменка и в г. Кола в почвенных субстратах и
затапливаемых грунтах. Штамм Penicillium glabrum
встречался только в г. Кола в затапливаемых грун-
тах, а Р. simplicissimum st. 2 – в морской воде и за-
тапливаемых грунтах пос. Белокаменка (табл. 1).
Общая информация о микологических свойствах

и экологических характеристиках этих оппорту-
нистических грибов представлена в табл. 4.

Анализ показал, что рассматриваемые виды
ППГ имеют терригенное происхождение, широко
распространены по земному шару и могут расти
на различных субстратах. Эти грибы, как в есте-
ственных, так и в лабораторных условиях способ-
ны давать обильное спороношение. По нашим на-
блюдениям, у всех изученных штаммов, за исклю-
чением P. glabrum, отмечен хороший рост при
температуре 37°С и способность к обильному об-
разованию спор. При температуре 37°С у данного
микромицета спороношение не обнаружено.

Учитывая, что заражение человека оппортуни-
стическими грибами обычно происходит через
дыхательную систему, стоит обратить внимание
на размеры спор и на их способность к переносу
на большие расстояния от места зарождения, а
также на длительность переживания во внешней
среде при неблагоприятных условиях (Zachinyaeva
et al., 2018). По данным табл. 4 нами отмечено, что
конидии у исследуемых грибов по размеру не пре-
вышают 5 мкм (а чаще равны 3–3.5 мкм). Такой
размер спор способствует почти беспрепятствен-
ному проникновению их в легочно-дыхательные
пути человека, повышая инвазивный потенциал
возбудителей микозов.

Согласно классификации потенциально пато-
генных грибов С. де Хога (De Hoog et al., 2000)
наибольшую опасность из рассматриваемых гри-
бов для здоровья человека может представлять вид
Aspergillus flavus, который отнесен во вторую груп-
пу риска BSL 2, характеризующуюся как грибы,
способные попадать в организм здорового челове-
ка и сохраняться в нем, вызывая локализованные
микозы. Остальные виды (Aspergillus niger, Penicilli-
um glabrum, P. simplicissimum, Talaromyces purpureo-

Таблица 3. Результаты культурального тестирования
потенциально патогенных грибов, обладающих тремя
факторами патогенности (протеазной, фосфолипазной
активностью и способностью роста при 37°С)

Примечание: ПА – протеазная активность; ФА – фосфоли-
пазная активность.

Виды микромицетов

Коэффициент 
ферментативной 

активности

ПА ФА

Aspergillus flavus st. 1 0.84 ± 0.04 0.77 ± 0.02
A. flavus st. 2 0.80 ± 0.01 0.89 ± 0.01
A. niger 0.87 ± 0.02 0.88 ± 0.03
Isaria farinosa 0.66 ± 0.04 0.74 ± 0.02
Penicillium simplicissimum st. 2 0.80 ± 0.03 0.81 ± 0.05
P. glabrum 0.91 ± 0.01 0.88 ± 0.01
Talaromyces purpureogenus 0.80 ± 0.01 0.74 ± 0.02
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genus) отнесены в первую группу риска BSL 1 как
безопасные для здоровых людей грибы (De Hoog
et al., 2000).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, разнообразие микроскопиче-
ских грибов, выделенных из субстратов прибреж-
ных территорий Кольского залива Баренцева моря,
относительно небогатое и представлено видами
грибов аскомицетного аффинитета. Наибольшим
разнообразием сообществ микромицетов как в
пос. Белокаменка, так и в г. Кола отличался затап-
ливаемый грунт. Среди выделенных микромице-
тов 71% видов грибов оказался потенциально па-
тогенным, 50% встречались в пос. Белокаменка,
53% – в г. Кола. В пос. Белокаменка среди ППГ по
индексу обилия доминировали Acremonium charti-
cola, Penicillium simplicissimum st. 1, P. spinulosum st. 1,
P. aurantiogriseum st. 1 и Isaria farinosa, Trichoderma
viride st. 1. В г. Кола по данному экологическому
параметру значимыми оказались Fusarium oxyspo-
rum, Penicillium decumbens, P. spinulosum st. 1, P. auran-
tiogriseum st. 1., Trichoderma viride st. 2. Наиболее
опасными, обладающими протеазной, фосфоли-
пазной активностью и способностью роста при
37°С, оказались семь штаммов грибов: Aspergillus
flavus st. 1, A. flavus st. 2, A. niger, Talaromyces purpu-
reogenus, Penicillium glabrum, P. simplicissimum st. 2 и
Isaria farinosa. Поскольку эти грибы представляют
потенциальную угрозу человеку в виде инвазий на
клеточном и тканевом уровне, необходимо уде-
лять особое внимание мониторинговым исследо-
ваниям микологического состояния природных
субстратов, с которыми контактирует человек,
оценивать возможное распространение потенци-
ально опасных видов и степень их агрессивности.

Авторы выражают благодарность к.б.н. В.А. Мя-
зину (ИППЭС КНЦ РАН) за помощь в организа-
ции и проведении полевых работ. Проведение по-
левых работ выполнено за счет проекта Коларктик
КО1001. Выделение, учет и идентификацию видов
микроскопических грибов осуществляли в рамках
темы НИР по госзаданию АААА-А18-118021490070-5.
Анализ ферментативной активности микромице-
тов проводили в рамках темы НИР по госзаданию
0186-2019-0009.
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Data on species diversity of microscopic fungi isolated from the coastal territories substrates of the Kola Bay of
the Barents Sea and their potential pathogenicity are presented. Among the 34 species of micromycetes belonging
to the genera Acremonium, Aspergillus, Fusarium, Isaria, Penicillium, Trichoderma, Purpureocillium of the Asco-
mycota division, 23 species were found in the Belokamenka and 25 species – in the Kola settlement. Common
were 14 species of microscopic fungi belonging to the genera Acremonium, Aspergillus, Isaria, Trichoderma,
Penicillium. Тwenty four species (71% of total amount of isolated species) belonged to the group of potentially
pathogenic fungi. 21% of the fungi species from them dominated in abundance in Belokamenka: Acremonium
charticola, Isaria farinosа, Penicillium aurantiogriseum st. 1, P. simplicissimum st. 1, Talaromyces purpureogenus,
Trichoderma viride st. 1. In the Kola settlement, 15% of the species of potentially pathogenic fungi were domi-
nant: Fusarium oxysporum, Penicillium decumbens, P. spinulosum st. 1, P. aurantiogriseum st. 1., Trichoderma viride st. 2.
According to the results of evaluating the protease and phospholipase activity of fungi and growth ability at 37°C,
seven strains had three pathogenicity factors. Aspergillus f lavus st. 1, A. f lavus st. 2, A. niger, Talaromyces
purpureogenus, P. glabrum, P. simplicissimum st. 2, Isaria farinosa. In the harsh climatic conditions of the North,
these species can pose a potential threat to human health such as invasions at the cellular and tissue level.

Keywords: biological safety, coastal territories, exoenzymatic activity, opportunistic fungi, potential patho-
genicity, species diversity of micromycetes
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Материалом для исследования послужили 59 образцов древесины, которые были собраны в период
2018–2019 гг. в прибрежной зоне Грюн-фьорда Гренландского моря (архипелаг Шпицберген). Древе-
сина была принесена морем (плáвник) и находилась на берегу залива на разном удалении от линии
воды. В результате исследований выявлены комплексы микроскопических грибов на плавнике (ель,
сосна, лиственница и осина), которые могут формироваться при нахождении древесины в морской во-
де, а также за счет видов из прибрежной зоны арктических морей. Идентифицировано 65 видов микро-
скопических грибов, преимущественно из отдела Ascomycota. Виды рода Cadophora отмечены в наи-
большем числе исследованных образцов. Показатели видового разнообразия и встречаемости предста-
вителей отдела Basidiomycota оказались сравнительно низкими. Всего на образцах древесины с
отсутствием внешних признаков деструкции было отмечено 50 видов, а на образцах древесины с при-
знаками разрушения – 36 видов микромицетов. Разрушение структуры древесины сопровождается
снижением видового разнообразия и увеличением встречаемости почвенных грибов, типичных для
природной среды Арктики, в частности, Pseudogymnoascus pannorum и видов рода Penicillium.

Ключевые слова: Арктика, арктические моря, вторично-водные грибы, древесина, микробные сообще-
ства, микроскопические грибы, плáвник
DOI: 10.31857/S0026364821030053

ВВЕДЕНИЕ
Микромицеты северных морей рассматрива-

ются как экологически неоднородная группа ор-
ганизмов (Rämä et al., 2014). Температура и соле-
ность воды – два основных экологических факто-
ра, влияющих на распространение водных грибов
в глобальном масштабе (Hughes, 1986). Микроми-
цеты могут входить в пищевые цепи Мирового
океана, являться паразитами на водорослях и жи-
вотных, сапротрофами и биодеструкторами при-
родных и антропогенных материалов, находящих-
ся в воде (Jones, 2011). Для характеристики неко-
торых грибов, отмеченных в морской воде,
использовали термины “факультативные морские
грибы” (Kohlmeyer, 1974), “вторично-водные гри-
бы” (Pivkin, 2010), “терригенные грибы” (Terekho-
va, 2007). Экология этих грибов обсуждается до-
статочно давно (Sparrow, 1937; Johnson, 1967). Од-

нако гораздо больше внимания микологи уделяли
истинным морским грибам, представления о ко-
торых формировались на основе культурально-
морфологических характеристик и молекулярных
данных (Rämä et al., 2014, 2017).

Морфологическая и метаболическая пластич-
ность позволяет грибам адаптироваться к различ-
ным экологическим условиям и развиваться как в
наземной, так и в водной среде (Slepecky, Starmer,
2009; Wittenberg et al., 2009). Было показано, что
переход к морскому существованию и выход на
сушу происходят сравнительно часто (Richards et al.,
2012). В водах Белого, Баренцева и Карского мо-
рей, а также моря Лаптевых было выделено 36 ви-
дов из 17 родов микромицетов (Kirtsideli et al.,
2012). При этом у береговой линии было выявлено
29 видов, а в открытом море 20 видов грибов, т.е.
при удалении от суши число видов падает, что мо-

УДК 631.466.1 : 574.47 : 582.28 : 571.64

БИОРАЗНООБРАЗИЕ, 
СИСТЕМАТИКА, ЭКОЛОГИЯ
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жет служить доказательством наземного проис-
хождения большинства полученных изолятов.
В этой связи особый интерес представляет изуче-
ние микобиоты древесины, которая может дли-
тельное время находиться в морской среде, а затем
оказывается на суше. Хорошо известно, что древе-
сина представляет собой привлекательный суб-
страт для различных групп грибов. Это особенно
актуально для полярных регионов, характеризую-
щихся бедностью субстратов и суровостью окру-
жающей среды, что может существенно ограни-
чивать расселение микромицетов в полярных
экосистемах. В некоторых работах говорится об
особенностях микобиоты древесины в арктиче-
ских регионах (Pang et al., 2011, 2016; Hagestad et al.,
2020). В таких условиях привнесенная морем дре-
весина (плáвник) может служить одним из воз-
можных доступных мест обитания и накопления
грибов в прибрежной зоне арктических морей.
В исследовании Hellmann et al. (2013) показано,
что почти половина плавника арктических морей
представляет собой древесину лесозаготовитель-
ных работ. Очевидно, что главным источником
попадания древесины в моря Северного Ледови-
того океана является ее вынос сибирскими реками
из мест лесозаготовки (Johansen, Hytteborn, 2001).
Однако до настоящего времени этот вопрос оста-
ется недостаточно исследованным.

Целью нашего исследования было изучение
видового разнообразия микроскопических грибов
на привнесенном морем древесном субстрате в бе-
реговой зоне Грюн-фьорда Гренландского моря
(архипелаг Шпицберген).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Образцы древесины для микологического ана-

лиза отбирали в прибрежной зоне Грюн-фьорда
Гренландского моря (архипелаг Шпицберген) в
р-не жилого поселка Баренцбург (78°02′ c.ш.,
14°18′ в.д.) и заброшенного поселения Грумант
(78°10′ с.ш., 15°06′ в.д.) в июне–июле 2018–2019 гг.
На исследуемой территории соленость воды со-
ставляет 34‰, а средняя годовая температура
морской воды – 2°C (Marchenko et al., 2019). Архи-
пелаг Шпицберген относится к зоне тундр и по-
лярных пустынь (Aleksandrova, 1977), а древесина
на данной территории может иметь антропоген-
ное происхождение или являться плавником
(привнесена морем). В исследование были вклю-
чены только образцы плавника, которые имели
признаки недавнего пребывания в морской воде
(наличие морских водорослей и животных). Фраг-
менты древесины собирали в стерильные контей-
неры и хранили при температуре 4°C. Размер од-
ного образца, как правило, составлял 10–20 см3.

Определение пород древесины проводилось в
секторе химико-биологических исследований Го-

сударственного Русского музея с.н.с. Н.Г. Со-
ловьевой на основе анализа микроструктурных при-
знаков внутреннего строения древесины (Yatsen-
ko-Khmelevsky, 1954; Kolosova, Solovieva, 2013).

Каждый образец был разделен на несколько
мелких фрагментов, которые были помещены на
поверхность питательной среды (прямой посев).
Использовали следующие питательные среды:
агар Чапека, агар Чапека с добавлением NaCl
(5%), агаризованная минеральная среда с целлю-
лозой. Для подавления роста бактерий использо-
вали антибиотик левомицетин (25 мг/л). Инкуба-
цию полученных изолятов проводили в темноте
при температуре 4–5 и 20°С. Чистые культуры бы-
ли идентифицированы на основании культураль-
но-морфологических признаков (Methods.., 1982;
Raper, Thom, 1949; Domsch et al., 2007, и др.) и ре-
зультатов молекулярных исследований. Культу-
ры, используемые для молекулярных исследова-
ний, выращивали на среде Чапека при 20°С в тече-
ние 14 дней. ДНК из чистых культур грибов
выделяли с использованием коммерческого набо-
ра DiamondDNA Plant kit (ABT, Барнаул, Россия),
согласно инструкции изготовителя. В качестве
филогенетического маркера была использована
последовательность региона ITS (White et al.,
1990). Последовательность ITS1–5.8S–ITS2 ам-
плифицировали с использованием праймеров
ITS1 (5'-TCC-GTA-GGT-GAA-CCT-TGC-GG-3′)
и ITS4 (5'-TCC-TCC-GCT-TAT-TGA-TAT-GC-3').
По окончании амплификации проводили детек-
цию образцов электрофоретическим методом в
1.5%-м агарозном геле с GelRed. Секвенирование
полученных фрагментов ДНК проводили в
BioBeagle (Санкт-Петербург, Россия) методом
Сэнгера. Последовательности были проверены и
выровнены с использованием программы BioEdit
версии 7.1.9. Анализировали данные с помо-
щью программы поиска Blast в GenBank
(http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). Для уни-
версального региона ITS были выбраны критерии
идентичности, предложенные Годинье с соавто-
рами (Godinho et al., 2013). Если идентичность по-
следовательности региона ITS составляла ≥98%,
то считали, что изолят принадлежит данному ви-
ду, если идентичность последовательности со-
ставляла 95–97%, считали, что изолят принадле-
жит соответствующему роду.

Названия и положение таксонов микроскопи-
ческих грибов унифицировали с использованием
базы данных Index Fungorum (2020).

Образцы древесины просматривали в сканиру-
ющем электронном микроскопе Tescan MIRA3
LMU в ресурсном центре “Развитие молекуляр-
ных и клеточных технологий” СПбГУ, а также в
настольном растровом электронном микроскопе
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ТМ 3000 HITACHI в “Ресурсном центре микро-
скопии и микроанализа” СПбГУ.

Статистическую обработку данных осуществ-
ляли с использованием пакета статистических
программ EstimateS9.10 (Colwell, 2014), MS Excel
2007 и Statistica 10.0.

Для оценки ожидаемого числа видов в области
исследования мы использовали подход, основан-
ный на алгоритме генерации выборки (Colwell et
al., 2012). В основе этого подхода лежит конструи-
рование кривой разрежения (rarefaction curve) с
помощью специального алгоритма случайной
многократной перестановки данных в пределах
выборок из числа обнаруженных изолятов. Дан-
ная кривая является функцией математического
ожидания видовой насыщенности S(N) при уве-
личении численности сообщества. Разрежение
дает возможность найти предполагаемое число
видов для любой промежуточной совокупности из
N особей, считая ее случайной и независимой вы-
боркой из всей генеральной совокупности. Эмпи-
рические данные о числе видов при построении

этой кривой сглаживаются параметрической мо-
дельной зависимостью с последующей экстрапо-
ляцией к некоторой асимптоте “насыщения”
(Shitikov et al., 2011).

Для расчета ожидаемого числа видов в гене-
ральной совокупности, из которой была сделана
выборка, использовался скорректированный ин-
декс Chao1 (индекс с поправкой на смещение),
который рассчитывался на основе регистрации
количества видов, представленных одним изоля-
том. Для этого расчета использовалась некоммер-
ческая программа EstimateS 9.10 (Colwell et al., 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В результате культурально-морфологических

исследований было получено более 400 чистых
культур микроскопических грибов и идентифи-
цировано 65 видов микромицетов. Использование
метода сканирующей микроскопии показало, что
развитие микроскопических грибов активно про-
исходит как на поверхности, так и в глубинных
слоях древесины (рис. 1). Отмечен рост мицелия

Рис. 1. Развитие микроскопических грибов на поверхности и в глубинных слоях древесины.

Drev. 1p0018 16:30 H D8.1 30 um� 2.0k Drev. 2-30044 17:33 H D6.9 30 um� 1.2k

Drev. 3-30059 17:54 H D7.2 30 um� 300 Drev. 3-30064 18:01 H D7.3 50 um� 1.2k
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между сохранившимися волокнами целлюлозы.
На поверхности древесины локально формирует-
ся спороношение микромицетов.

Отдел Mucoromycota представлен только двумя
видами (Mortierella parvispora и Mucor hiemalis), ко-
торые были отмечены единичными находками и
не развивались на средах с целлюлозой в качестве
единственного источника органического веще-
ства.

Отдел Basidiomycota оказался представлен толь-
ко семью видами грибов (Dioszegia hungarica, Gof-
feauzyma gilvescens, Leucosporidium scottii, Mrakia
frigida, Rhodotorula sp., Tremella indecorata, Vishni-
acozyma victoriae), что согласуется с литературны-
ми данными о встречаемости базидиомицетов в
полярных экосистемах (Tosi et al., 2002; Connell et al.,
2006; Malosso et al., 2006; Ludley, Robinson, 2008;
Blanchette et al., 2010; Arenz, Blanchette, 2011; Arenz
et al., 2014). Авторы отмечали, что чаще всего в та-
ких условиях выявляются дрожжевые грибы бази-
диомицетного аффинитета. Хотя привнесенная
морем древесина могла быть заселена ксилотроф-
ными базидиомицетами, обитающими в бореаль-
ных лесах, эти грибы не были обнаружены на
плавнике в наших исследованиях. Вероятно, в пе-
риод нахождения древесины в морской воде и
прибрежной зоне архипелага Шпицберген проис-
ходит заселение данного субстрата преимуще-
ственно вторично-водными и почвенными мик-
роскопическими грибами. Водная (морская) среда
и экстремальные условия Арктики, по-видимому,
ограничивают рост ксилотрофных грибов, способ-
ных колонизировать и разлагать древесину. На их
место приходят сумчатые грибы, о чем свидетель-
ствуют полученные данные (табл. 1).

Большинство выделенных нами видов отно-
сятся к отделу Ascomycota (56 видов). Наиболее вы-
сокой была доля микромицетов из родов Cadopho-
ra, Pseudogymnoascus, Penicillium, Cladosporium,
Phoma и Didymella. В образцах древесины с при-
знаками деструкции и без таковых были встрече-
ны как облигатно водные (например, Tricellula
aquatica), так и вторично-водные микроскопиче-
ские грибы. Наиболее часто встречались предста-
вители рода Cadophora (5 видов), которые преоб-
ладали на древесине, не имеющей следов деструк-
ции. Виды этого рода ранее отмечались на
древесине в Гренландии и Исландии (Blanchette et al.,
2016), в канадской Арктике на мумифицирован-
ной древесине, на плавнике, а также на историче-
ской антропогенной древесине в других районах
Арктики (Jurgens et al., 2009; Rämä et al., 2014). Ви-
ды рода Cadophora также широко распространены
в почве и на растительных субстратах в арктиче-
ских экосистемах (Kirtsideli et al., 2014; Zhang, Yao,
2015), хотя также являются и фитопатогенами
(Martín-Sanz et al., 2018). Они были отмечены как

доминанты на антропогенной древесине в исто-
рических хижинах, построенных Скоттом и Ше-
клтоном в р-не моря Росса в Антарктиде (Blanch-
ette et al., 2004, 2010). Показано, что грибы рода
Cadophora широко встречаются в почвах в р-не мо-
ря Росса, а также распространены на изученных
территориях Антарктического п-ова (Arenz,
Blanchette, 2009, 2011; Blanchette et al., 2010; Kirt-
sideli et al., 2018). Они также были обнаружены в
пресноводных антарктических озерах (Goncalves
et al., 2012). Накопленные данные указывают на
то, что грибы рода Cadophora могут рассматри-
ваться как аборигенные виды полярных регионов,
которые способны колонизировать различные
субстраты и переносить экстремальные условия
окружающей среды.

Наибольшим числом видов представлен род Peni-
cillium (14 видов), а наибольшим числом изолятов
характеризовался вид Penicillium lanosum. Число
изолятов грибов из рода Penicillium заметно увели-
чивалось в образцах древесины, находящихся в
стадии разложения (с разрушенной структурой
древесины). В таких пробах также постоянно при-
сутствовал аскомицет Pseudogymnoascus pannorum,
который, как и виды рода Penicillium, относится к
типичным обитателям почв в зоне арктических
тундр (Kirtsideli et al., 2014, 2018).

Род Cladosporium был представлен шестью ви-
дами. В их числе оказались такие виды, как Clado-
sporium tenellum и Cladosporium sinuosum, которые
ранее были выделены из образцов льда в Север-
ном Ледовитом океане в 2007 г. (Schubert et al.,
2007). Виды этого рода отмечались преимуще-
ственно на образцах древесины, не имеющих сле-
дов деструкции. Виды рода Alternaria были отмече-
ны исключительно на образцах древесины, не
имеющих следов заметной деструкции. Распреде-
ление основных групп микроскопических грибов
представлено на рис. 2.

Полученные данные свидетельствуют о доста-
точно высоком разнообразии и встречаемости ви-
дов рода Alternaria, Cadophora, Cladosporium на об-
разцах древесины с отсутствием внешних призна-
ков деструкции. На древесине с признаками
разрушения отмечено увеличение встречаемости
Pseudogymnoascus pannorum и видов рода Penicilli-
um, т.е. видов, типичных для почв данного регио-
на. Всего на образцах древесины с отсутствием
внешних признаков деструкции было отмечено
49 видов, а на образцах с разрушенной структурой
древесины – 36 видов. Общими оказались 20 ви-
дов грибов (табл. 2).

По максимальному среднему значению индек-
са Chao1, рассчитанному для кривой накопления
видов (рис. 3), нами выявлены практически все
ожидаемые виды, обитающие на древесине с от-
сутствием признаков деструкции (I) (Chao 1 = 50.5 ±
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Таблица 1. Видовой состав микромицетов, выделенных из образцов древесины

Виды грибов
Номер 

штамма
в Генбанке

Год отбора 
образца

*Деструкция 
древесины

**Место 
отбора 

образца

***Порода 
дерева

Acremonium charticola (Lindau) W. Gams 2018 – Б –
Alternaria alternata (Fr.) Keissl 2019 + Б С, О
A. tenuissima (Kunze) Wiltshire 2019 + Б С
Botrytis cinerea Pers. MW204929, 

MW204938, 
MW201486

2018, 2019 ± Б, Г С

Cadophora fastigiata Lagerb. et Melin 2018, 2019 ± Б С, Е, О
C. luteo-olivacea (J.F.H. Beyma) T.C. Harr. et McNew 2019 ± Б О
C. malorum (Kidd et Beaumont) W. Gams 2018, 2019 ± Б, Г С, Е
C. melinii Nannf. 2018, 2019 ± Б, Г С, Е
Cadophora sp. 2018, 2019 ± Б, Г С, Е
Chrysosporium merdarium (Ehrenb.) J.W. Carmich 2018 – Б –
Cladosporium cladosporioides (Fresen.) G.A. de Vries 2018, 2019 ± Б, Г С, Е
C. herbarum (Pers.) Link 2018, 2019 ± Б, Г С, Е
C. oxysporum Berk. et M.A. Curtis 2018, 2019 ± Б, Г С, Е, Л
C. sinuosum K. Schub., C.F. Hill, Crous et U. Braun MW201488 2019 + Б Е
C. sphaerospermum Penz. 2019 ± Б С
C. tenellum K. Schub., C.F. Hill, Crous et U. Braun, MW201487 2019 + Б С
Claussenomyces atrovirens (Pers.) Korf et Abawi MW204926 2018 – Г –
Cordyceps farinosa (Holmsk.) Kepler, B. Shrestha

et Spatafora
2018 – Г –

Cosmospora berkeleyana (P. Karst.) Gräfenhan, Seifert
et Schroers

2018, 2019 ± Б, Г С, Е

Didymella pomorum (Thüm.) Qian Chen et L. Cai 2019 + Б Е
Dioszegia hungarica Zsolt MW201503 2019 + Б С
Exophiala xenobiotica de Hoog, J.S. Zeng, Harrak 

et Deanna A. Sutton
MW204928, 
MW201501, 
MW201483

2018, 2019 ± Б, Г С, Е

Ilyonectria destructans (Zinssm.) Rossman, L. Lombard
et Crous

2019 + Б Л

Juxtiphoma eupyrena (Sacc.) Valenz.-Lopez, Crous, 
Stchigel, Guarro et Cano

2019 + Б Е

Goffeauzyma gilvescens (Chernov et Babeva) Xin Zhan 
Liu, F.Y. Bai, M. Groenew. et Boekhout

MW201493 2019 + Б С

Kabatiella sp. MW201495 2019 + Б Е
Leptosphaeria doliolum (Pers.) Ces. et De Not. MW201489 2019 + Б Е
L. sclerotioides (Preuss ex Sacc.) Gruyter, Aveskamp

et Verkley
MW201497, 
MW201504

2019 + Б Л, Е

Leucosporidium scottii Fell, Statzell, I.L. Hunter et Phaff MW204930 2018 – Б –
Lophium arboricola (Buczacki) Madrid et Gené MW201485, 

MW201496
2019 + Б Е, С

Microdochium lycopodinum (Jaklitsch, Siepe
et Voglmayr) Hern.-Restr. et Crous,

MW201491, 
MW201492

2019 + Б С

Mortierella parvispora Linnem MW204932 2018 – Б –
Mucor hiemalis Wehmer 2018 – Б –
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Примечание. *Деструкция древесины: “+” – отсутствие внешних признаков деструкции; “–“ – разрушенная структура древеси-
ны. **Место отбора образца: Б – р-н пос. Баренцбург; Г – р-н пос. Грумант. ***Порода дерева: С – сосна; Е – ель; Л – листвен-
ница; О – осина; “–“ – порода не определена.

Mrakia frigida (Fell, Statzell, I.L. Hunter et Phaff) 
Y. Yamada et Komag.

MW201502 2019 + Б С

Nectria ramulariae (Wollenw.) E. Müll MW204936, 
MW201505

2018, 2019 ± Б С

Neocosmospora solani (Mart.) L. Lombard et Crous 2019 + Б С
Paraphoma fimeti (Brunaud) Gruyter, Aveskamp et Verkley MW201498 2019 + Б С, О
Penicillium aurantiogriseum Dierckx 2018 – Б –
P. brevicompactum Dierckx 2019 + Б Л
P. camemberti Thom 2018 – Б –
P. chrysogenum Thom 2018, 2019 ± Б, Г С, Е, Л
P. commune Thom MW204937 2018 – Б –
P. jensenii K.W. Zaleski 2018, 2019 ± Б, Г Е
P. lanosum Westling 2018, 2019 ± Б, Г С, Е, Л
P. miczynskii K.W. Zaleski 2019 + Б С
P. nalgiovense Laxa 2019 + Б Е
P. olsonii Bainier et Sartory 2019 + Б С
P. roqueforti Thom 2018 – Б –
P. simplicissimum (Oudem.) Thom 2018, 2019 ± Б, Г С, Е, Л
P. solitum Westling 2018, 2019 ± Б, Г Е О
P. waksmanii K.W. Zaleski 2019 + Б С
Phialocephala dimorphospora W.B. Kendr. MW204931 2018 – Б –
Phoma herbarum Westend MW204933, 

MW201494
2018, 2019 ± Б, Г Е

Pleosporales MW204935 2018 – Б –
Pochonia sp. MW204934 2018 – Б –
Pseudogymnoascus pannorum (Link) Minnis et D.L. Lindner 2018, 2019 ± Б, Г С, Е, Л
Rhodotorula sp. 2018 – Б –
Talaromyces funiculosus (Thom) Samson, N. Yilmaz, 

Frisvad et Seifert
2018 – Б –

T. piceae (Raper et Fennell) Samson, N. Yilmaz, Hou-
braken, Spierenb., Seifert, Peterson, Varga et Frisvad

2019 + Б С

T. rugulosus (Thom) Samson, N. Yilmaz, Frisvad et Seifert 2019 + Б С, Е, Л
T. verruculosus (Peyronel) Samson, N. Yilmaz, Frisvad

et Seifert
2019 + Б Л

Tremella indecorata Sommerf. MW201499, 
MW204927

2018, 2019 ± Б Л

Tricellula aquatica J. Webster MW201484 2019 + Б С
Variabilispora flava S. Bien, C. Kraus et Damm MW201500 2019 + Б Е
Vishniacozyma victoriae (M.J. Montes, Belloch, Galiana, 

M.D. García, C. Andrés, S. Ferrer, Torr.-Rodr.
et J. Guinea) Xin Zhan Liu, F.Y. Bai, M. Groenew. 
et Boekhout

MW201490 2019 + Б С

Виды грибов
Номер 

штамма
в Генбанке

Год отбора 
образца

*Деструкция 
древесины

**Место 
отбора 

образца

***Порода 
дерева

Таблица 1. Окончание
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± 1.03; 50 видов). В меньшей степени выявлен ви-
довой состав грибов для группы образцов с разру-
шенной структурой древесины (II) (Chao 1 = 38.99 ±
± 3.4; 36 видов).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные данные свидетельствуют о том,
что формирование комплексов микромицетов
древесины, привнесенной в арктические экосис-
темы по морю, является длительным сукцессион-
ным процессом. Можно предположить, что в про-
цессе переноса плавника морскими водами от бо-
реальной зоны (где производится лесозаготовка)
до арктических морей, омывающих архипелаг
Шпицберген, происходит последовательное сни-
жение встречаемости базидиомицетов, типичных

для древесины бореальной зоны, и заселение дре-
весины вторично-водными и водными микроско-
пическими грибами (преимущественно аскомице-
тами). В дальнейшем в комплексах микромицетов
может происходить увеличение доли видов, ти-
пичных для почв Арктики. Культурально-морфо-
логические методы позволяют оценить разнооб-
разие и встречаемость микромицетов на древес-
ном субстрате, однако молекулярные методы
идентификации помогают уточнить видовой со-
став грибов и выявить истинное разнообразие
микромицетов, населяющих морскую древесину.
Разложение древесины влияет на структуру сооб-
ществ микромицетов на данном субстрате. Разру-
шение структуры древесины сопровождается сни-
жением видового разнообразия и увеличением
встречаемости почвенных грибов, типичных для

Таблица 2. Распределение микромицетов по изученным образцам древесины

Примечание. *Деструкция древесины: “+” – отсутствие признаков деструкции; “–“ – разрушенная структура древесины. **Ме-
сто отбора проб: Б – р-н пос. Баренцбург, Г – р-н пос. Грумант. ***Порода древесины (определялась только для образцов, не име-
ющих признаков деструкции): С – сосна; Е – ель; Л – лиственница; О – осина.

Число 
образцов/видов

Год отбора проб ***Порода древесины *Деструкция 
древесины

**Место
отбора проб

2018 2019 С Е Л О + – Б Г

Число образцов 32 27 15 7 5 2 29 30 47 12

Число видов 39 49 33 25 9 5 50 36 63 18

Рис. 2. График рангового распределения микроскопических грибов в изученных образцах древесины при отсутствии при-
знаков деструкции (I) и с признаками деструкции (II). По горизонтали – число образцов древесины, в которых выявлены
микромицеты. По вертикали ранжированы микроскопические грибы: 1 – Cadophora spp.; 2 – Penicillium spp.; 3 – Cladospo-
rium spp.; 4 – Pseudogymnoascus pannorum; 5 – Exophiala xenobiotica; 6 – Talaromyces spp.; 7 – Cosmospora berkeleyana; 8 – Phoma
spp.; 9 – Alternaria spp.; 10 – Nectria ramulariae; 11 – Acremonium charticola; 12 – Neocosmospora solani; 13 – Leucosporidium scottii.
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природной среды Арктики. Можно предполо-
жить, что значительная часть привнесенных с дре-
весиной микромицетов способна сохранять жиз-
неспособность и переходить в почвы прибрежных
арктических территорий (Kirtsideli et al., 2012). Ве-
роятно, часть из них может переходить на деловую
древесину в арктических поселениях, вызывая ее
биодеструкцию.

Работа выполнялась в рамках госзадания со-
гласно тематическому плану БИН РАН по теме
№ АААА-А19-119020890079-6, часть работы вы-
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Diversity of Microfungi on Driftwood in the Coastal Zone of the Greenland Sea
(Svalbard Archipelago)

I. Yu. Kirtsidelia, #, E. G. Lukinab, ##, V. A. Iliushina, ###, and D. Yu. Vlasova, b, ####

a Botanical Institute of the Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
b Saint Petersburg State University, St. Petersburg, Russia

#e-mail: microfungi@mail.ru
##e-mail: elizaveta121999@mail.ru

###e-mail: ilva94@yandex.ru
####e-mail: dmitry.vlasov@mail.ru

The material for the study was 59 wood samples that were collected in the period 2018–2019 in the coastal area
of the Grunfjord of the Greenlad Sea (Spitsbergen Archipelago). The wood was brought by the sea (driftwood)
and was located on the coast of the bay at different distances from the water line. As a result of the research, com-
plexes of microscopic fungi on the driftwood (spruce, pine, larch and aspen) were identified. Mycobiota of drift-
wood can be formed by water inhabiting fungi as well as due to species from the coastal zone of the Arctic seas.
As result 65 species of microscopic fungi have been identified, mainly from the Ascomycota. Species of the genus
Cadophora are noted in the largest number of the studied samples. Species diversity and occurrence of basidio-
mycets were relatively low. In total, 50 species were observed on wood samples without destruction signs, and
36 species of micromycetes were observed on damaged wood. The destruction of the wood structure is accom-
panied by a decrease in species diversity and an increase in the occurrence of soil fungi typical for the natural
environment of the Arctic, in particular Pseudogymnoascus pannorum and species of the genus Penicillium.

Key words: Arctic, Arctic seas, driftwood, microbial communities, microfungi, micromycetes
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ВЛИЯНИЕ ТЕХНОЛОГИИ NO-TILL НА ЧИСЛЕННОСТЬ 
И ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СОСТАВ МИКРОСКОПИЧЕСКИХ ГРИБОВ 

В ЮЖНЫХ АГРОЧЕРНОЗЕМАХ
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Охарактеризованы сообщества культивируемых микроскопических грибов в южных агрочерноземах
Ставропольского края, обрабатываемых по технологии no-till и традиционной вспашкой с оборотом
пласта, для вариантов с различными сельскохозяйственными культурами и при внесении/отсутствии
минеральных удобрений. В исследованных образцах преобладают олиготрофные, сапротрофные и
целлюлолитические микромицеты. Наибольшей численностью и таксономическим разнообразием ха-
рактеризуется род Penicillium. Почвы с традиционной вспашкой имеют более высокое разнообразие
микромицетов по сравнению с почвами под no-till. Высокая численность целлюлолитиков выявлена в
почвах с традиционной обработкой под соей и озимой пшеницей, а также под кукурузой с обработкой
no-till вне зависимости от наличия/отсутствия удобрений. Оценка β-разнообразия показала, что сооб-
щества микромицетов четко кластеризуются по фактору обработки почвы, разделяясь на два кластера
(почвы под вспашкой и под технологией no-till). На полях no-till значительно выше обилие фитопато-
генов и целлюлолитиков, а на вспаханных делянках – сапротрофов и олиготрофов. Возделываемая
сельскохозяйственная культура также влияла на доминирование тех или иных таксонов микобиоты,
однако ее вклад в различия между сообществами микромицетов был значительно ниже. Таким обра-
зом, тип обработки почвы является более важным фактором формирования сообществ микромицетов,
чем сельскохозяйственная культура и внесение удобрений в невысоких дозах. Применение технологии
no-till не возвращает сообщество микобиоты к значениям для фоновых экосистем (некосимых степей),
но значительно трансформирует его.

Ключевые слова: микромицеты, нулевая и традиционная обработка почвы, таксономическое разнооб-
разие, численность КОЕ
DOI: 10.31857/S0026364821030077

ВВЕДЕНИЕ
Основной целью сельского хозяйства является

получение максимально высоких урожаев (Wal-
lach et al., 2018). Для этого в настоящее время чер-
ноземы подвергаются усиленной агрогенной на-
грузке (Zamotaev et al., 2016; Dridiger et al., 2017).
Интенсивное воздействие орудиями землепользо-
вания при традиционной обработке почвы приво-
дит к ухудшению многих агрономических свойств
(Pykhtin, Gostev, 2012; Kiryushin, 2014; Lebedeva
et al., 2016). При воздействии тяжелых механизмов
на почву возрастает плотность подпахотного слоя,
разрушаются агрономически ценные агрегаты,
увеличивается эрозия (Dridiger et al., 2017). Уси-
ленная обработка почвы приводит к уменьшению
запасов углерода, качества и доступности органи-

ческого вещества почвы (Semenov, Kogut, 2015;
Tsiafouli et al., 2015). Кроме того, интенсивная
вспашка существенно снижает биоразнообразие
агроценозов (Kutovaya et al., 2018; Brown et al.,
2019), в том числе сокращается численность и раз-
нообразие микробиоты (Semenov et al., 2016, 2018).
Это негативно сказывается на супрессивной ак-
тивности почв по отношению к фитопатогенам
(Van Agtmaal et al., 2018). Таким образом, след-
ствием длительного применения традиционной
обработки почвы может являться спад урожайно-
сти полей и рост частоты заболеваний растений
(Pykhtin, Gostev, 2012; Ma et al., 2012; Ju, 2014;
Stewart, Globig, 2016). Однако в большинстве хо-
зяйств черноземной полосы традиционная обра-

УДК 579.26 : 631.46

БИОРАЗНООБРАЗИЕ, 
СИСТЕМАТИКА, ЭКОЛОГИЯ
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ботка с оборотом пласта по-прежнему остается
наиболее распространенным способом земледелия.

Недостатки традиционной обработки почвы, а
также тенденции к экологизации земледелия при-
вели к распространению альтернативных техно-
логий с минимальным воздействием на почву, в
частности, no-till (Kiryushin, 2014; Makhotova,
2015; Dridiger, 2016; Pretty, Bharucha, 2018). Ее суть
заключается в сокращении числа и глубины меха-
нических обработок полей, использовании отно-
сительно легких агрегатов для уменьшения физи-
ческого давления на почву и покрывание ее по-
верхности растительной мульчей (Rainbow, Derpsch,
2011; Kiryushin, 2014; Dridiger, 2016). Ввиду того,
что верхний слой почвы остается уплотненным по
сравнению с традиционной обработкой, no-till в
значительной мере препятствует водной и ветро-
вой эрозии, а также помогает сохранить большие
запасы почвенной влаги (Gras et al., 2016). Поэто-
му no-till рационально применять для почв в усло-
виях недостаточного увлажнения, в том числе и
для черноземной полосы. Тем не менее, большин-
ство преимуществ нулевой обработки проявляет-
ся обычно не сразу, а в относительно долгосроч-
ной (более 5 лет) перспективе (Pittelkow et al., 2015;
Zhelezova et al., 2017; Blanco-Canqui et al., 2018).
No-till считается почвосберегающей технологией,
наиболее выгодной с экономической точки зре-
ния для почв засушливого климата (Toliver et al.,
2012; Pittelkow et al., 2015; Dridiger, 2016; Dridiger et
al., 2017; Melnikov, Zhelezova, 2019; Yu et al., 2020).
Применение no-till технологий должно предусмат-
ривать диверсификацию севооборотов как природ-
ного механизма элиминирования фитопатогенов
(Orlova, Chernov, 2006; Toropova et al., 2018; Som-
mermann et al., 2018).

Черноземы, ввиду хорошей оструктуренности
и богатства гумусом, имеют благоприятные свой-
ства для культивирования растений и не требуют
интенсивной механической обработки, что облег-
чает внедрение на поля с этим типом почв техно-
логии no-till (Lebedeva et al., 2016; Dridiger et al.,
2017). К достоинствам данной технологии также
относятся снижение механической нагрузки на
почву, сохранение ее структуры и запасов органи-
ческого вещества (Drechsel et al., 2005; Trusov,
2012; Kiryushin, 2014). Таким образом, данная тех-
нология земледелия может помочь сохранить не
возобновляемые почвенные ресурсы самых пло-
дородных земель России.

Минимальная обработка почвы имеет и ряд не-
достатков, главными из которых являются повы-
шенная засоренность посевов вредными растени-
ями и фитопатогенными микроорганизмами (An-
derson, 2008; Kiryushin, 2013; Turusov et al., 2017;
Van Agtmaal et al., 2018), а также увеличение пести-
цидных нагрузок (Holland, 2004; Kharalgina, Rzae-
va, 2007). Кроме того, no-till неэффективно ис-
пользовать для переувлажненных территорий и

полей со сложным рельефом (Anderson, 2008;
Trusov, 2012; Kiryushin, 2013; Sheehy et al., 2015;
Liang et al., 2020). Нулевая обработка почв из-за
недостаточного рыхления приводит также и к
снижению аэрации, что усиливает денитрифика-
цию и приводит к потерям азота из почвы (Yuan
et al., 2018). В умеренном климатическом поясе
обилие растительной мульчи на полях с no-till
приводит к замедлению прогревания почвы, как
следствие, растягиванию во времени периода
всходов возделываемой культуры, а также к труд-
ностям с внесением удобрений (Sheehy et al., 2015;
Zhelezova et al., 2017). Фактически большинство из
приведенных данных по преимуществам и недо-
статкам применения той или иной обработки поч-
вы противоречиво, поэтому необходимо исполь-
зование более чувствительных методов оценки почв.

По сравнению с остальной почвенной биотой,
микроорганизмы наиболее быстро реагируют на
разнообразные внешние воздействия, в том числе
и на сельскохозяйственную обработку полей
(Kuznetsova et al., 2016; Wang et al., 2017; Semenov
et al., 2018). Изменения в численном и таксономи-
ческом составе прокариот и микобиоты могут слу-
жить индикатором заболеваний растений. Ввиду
того, что большинство фитопатогенов являются
грибами (Stewart, Globig, 2016), мы уделили вни-
мание в исследовании именно этой группе поч-
венной микробиоты. Влияние no-till на микро-
биологические свойства почв и, в частности, на
сообщества микроскопических грибов, изучено
недостаточно полно (Wang et al., 2017; Schmidt et al.,
2019). Однако микромицеты в значительной сте-
пени определяют здоровье почвы (Schmidt et al.,
2019), а деятельность сапротрофных микроскопи-
ческих грибов может приводить к улучшению
плодородия (Irawan et al., 2017). Следствием высо-
кого содержания остатков мульчи сельскохозяй-
ственных культур, характерного для технологии
no-till, являются неконтролируемые вспышки за-
болеваний, вызываемых фитопатогенной мико-
биотой (Rainbow, Derpsch, 2011; Stewart, Globig,
2016; Schlatter et al., 2017). Проведено мало иссле-
дований по сравнению численности и таксономи-
ческой структуры сообществ микроскопических
грибов с применением технологии no-till даже для
черноземов – наиболее плодородных и изученных
почв (Kutovaya et al., 2018; Melnichuk et al., 2018).

Целью работы стала оценка численности КОЕ
и таксономической структуры сообществ культи-
вируемых микроскопических грибов в южных аг-
рочерноземах Ставропольского края, обрабатыва-
емых по технологии no-till и традиционной
вспашкой с оборотом пласта для вариантов с раз-
личными сельскохозяйственными культурами и
при внесении/отсутствии минеральных удобре-
ний. Исследование включало следующие задачи:
оценка влияния обработки почвы no-till на чис-
ленность микромицетов; выявление соотноше-
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ний экологических групп микромицетов в почвах
полей с нулевой сельскохозяйственной обработ-
кой по сравнению со вспашкой; проверка гипоте-
зы о возможности возвращения микробиологиче-
ских и агрономических свойств пашни чернозема
к целинному состоянию после длительного при-
менения на полях технологии no-till.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Почвы. Исследованы делянки полей с тремя

типами учитываемых факторов: обработка почвы
(традиционная вспашка с оборотом пласта и тех-
нология no-till); наличие/отсутствие минераль-
ных удобрений; сельскохозяйственные культуры
(соя, подсолнечник, кукуруза, озимая пшеница)
(табл. 1). Площадь делянок опытных полей со-
ставляет 300 м2 (50 × 6 м), учетная – 90 м2. Объек-
ты исследования расположены в пределах опыт-
ного хозяйства ФГБНУ “Северо-Кавказский
ФНАЦ” (45°07′48″ с.ш. 42°01′39″ в.д.), Шпаков-
ский р-н Ставропольского края. Почвы всех
опытных полей отнесены к чернозему обыкно-
венному среднемощному слабогумусированному
тяжелосуглинистому на лессовидных карбонат-
ных суглинках (Gadzhiumarov, Zhukova, 2018).

Пахотный горизонт вспаханной почвы содер-
жит меньше органического углерода (3.87%) и
нитратного азота (11.9 мг/кг) по сравнению с на-
тивной почвой. Содержание лабильных форм
фосфора составляет 18.7 мг/кг почвы, обменного
калия – 245 мг/кг. Почва слабокислая (рН = 6.32).

Длительность обработок изучаемых почв со-
ставляет 7 лет. Повторность полевого опыта 3-
кратная. На поля с обоими типами обработки пе-
ред посевом вносили минеральные удобрения
(нитроаммофоска) в дозе N160P90K60 под озимую
пшеницу; N72P58K32 – под подсолнечник;
N80P48K48 – под кукурузу; N60P60K60 – под сою.

Плотность почвы полей перед уборкой урожая
в слое 0–10 см с традиционной обработкой со-
ставляла 1.23 г/см3, а для полей no-till – 1.24 г/см3.
В качестве контроля рассматривалась необраба-
тываемая залежная почва вблизи опытных полей.
Отбор образцов проводили в 3-кратной повторно-
сти из слоя 0–10 см в октябре 2018 г. с возможны-
ми мерами по предотвращению контаминации.
До анализов образцы хранились при температуре
4°С. Список образцов приведен в табл. 1.

Микробиологический посев. Таксономический
состав культивируемых микроскопических гри-
бов определяли методом микробиологического
посева на агаризованные среды (Zvyagintsev, 1991).
В стерильных пластиковых пробирках готовили
суспензии исследуемых образцов с разведениями
1 : 1000, 1 : 10 000, 1 : 100 000 для сред Чапека (ЧА),
голодного агара (ГА) и крахмало-аммиачного ага-
ра (КАА) и с разведениями 1 : 10, 1 : 100, 1 : 1000 для

среды Гетчинсона (ГЕ) с целлюлозой. Десорбцию
грибных пропагул от почвенных частиц осуществ-
ляли путем обработки почвенной суспензии на
вортексе MSV-3500 (Латвия) при скорости 3500
об./мин в течение 5 мин. Аликвоту почвенной сус-
пензии объемом 100 мкл помещали на поверх-
ность стерильных агаризованных сред в чашках
Петри диаметром 90 мм. Повторность каждого ва-
рианта посевов шестикратная. Для подавления
роста бактерий в питательные среды добавляли
стрептомицин (100 мг/л). Учет численности вы-
росших колониеобразующих единиц (КОЕ) мик-
ромицетов осуществляли на 7, 14 и 20-е сутки. Из
посевов в чистые культуры выделяли морфотипы
по макро- и микрокультуральным признакам
(микроскоп Биомед-5). Общее α-разнообразие
грибных сообществ оценивали по индексу Шен-
нона. β-разнообразие сообществ микромицетов
оценивали с использованием многомерного шка-
лирования (nMDS) по метрике Брэя-Кертиса (Se-
menov et al., 2019).

Процедура ПЦР. Для всех изолятов микроско-
пических грибов предварительно проведена иден-
тификация по культурально-морфологическим
(Ellis, 1971; Domsch et al., 2007; Seifert, Gams, 2011)
или молекулярно-биологическим признакам (по
анализу участков ITS1–ITS2 рДНК). Выделение
ДНК из чистых культур микромицетов проводили
по методике Глушаковой с соавторами (Gluscha-
kova et al., 2011): биомассу 5–6-суточной культуры
переносили в 2 мл эппендорфы, добавляли

Таблица 1. Перечень факторов, изучаемых на делянках
опытных полей

Обработка почвы Культура Удобрения

Минимальная, прямой 
посев (no-till)

соя –
+

кукуруза –
+

подсолнечник –
+

озимая пше-
ница

–
+

Традиционная (вспашка 
с оборотом пласта)

соя –
+

кукуруза –
+

подсолнечник –
+

озимая пше-
ница

–
+

Контроль (почва
без обработки)

залежь –
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400 мкл стеклянных шариков (300–500 мкм диа-
метром) и 500 мкл лизирующего буфера (TrisBase
50 mM, NaCl 250 mM, ЭДТА 50 mM, SDS0.3%,
pH 8). Приготовленную смесь взбалтывали на
вортексе на скорости 3500 об./мин в течение 15 мин,
затем инкубировали 1 ч при температуре 65°С, по-
сле снова трясли на вортексе 15 мин и центрифу-
гировали (13.4 тыс. об/мин) 10 мин, отбирали над-
осадочную жидкость. Для амплификации региона
рДНК, содержащего D1/D2 домен региона 26S
рДНК, использовали праймеры ITS1f (5' CTTG-
GTCATTTAGAGGAAGTA) и NL4 (5' GGTCCGT-
GTTTCAAGACGG) и смеси для ПЦР ScreenMix
(ЗАО “Евроген”, Москва). Амплификатор ис-
пользовали по следующей программе: (начальная
денатурация – 2 мин при температуре 96°С; затем
35 циклов: денатурация – 20 с при температуре 96°С,
отжиг праймеров – 50 с при температуре 52°С,
синтез ДНК – 1.5 мин при температуре 72°С; ко-
нечная достройка 7 мин при температуре 72°С).
Очистку ПЦР-продукта проводили с использова-
нием набора BigDye XTerminator Purification Kit
(Applied Biosystems, США). Для секвенирования
использовали праймер NL4. Секвенирование
ДНК проводили с помощью набора реактивов
BigDye Terminator V3.1 Cycle Sequencing Kit (Ap-
plied Biosystems, США) с последующим анализом
продуктов реакции на секвенаторе Applied Biosys-
tems 3130xl Genetic Analyzer в Научно-производ-
ственной компании “Синтол” (Москва). Иденти-
фикацию по полученным хроматограммам прово-
дили, используя данные генбанка NCBI и Index
Fungorum (2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Численность и таксономический состав микро-
мицетов. Общая численность культивируемых
микромицетов в посевах исследованных почв (для
индивидуального образца) составляла от 2.5 × 103

до 5.9 × 104 КОЕ/г почвы (рис. 1). Минимальные
значения выявлены на среде ЧА и ГЕ, а максималь-
ные – на голодном агаре, что, по-видимому, связано
с преобладанием олиготрофной микобиоты.

Для среды ЧА наименьшая численность мик-
ромицетов (2.5 × 103 КОЕ/г почвы) определена
для неудобренных полей no-till под подсолнечни-
ком и кукурузой на традиционно обрабатываемых
делянках (рис. 1). На среде ГЕ наименьшее коли-
чество грибных пропагул в образцах полей с ми-
нимальной обработкой под соей без удобрений.
Для обеих упомянутых сред максимальные значе-
ния выявлены для традиционно возделываемых
делянок под соей вне зависимости от содержания
удобрений. Значения численности микромицетов
на среде КАА отличаются выравненностью для
всех вариантов почв (около 2.5 × 104 КОЕ/г поч-
вы), кроме образцов полей no-till под пшеницей
без удобрений, традиционно обрабатываемых

удобренных полей кукурузы и залежи, где числен-
ность культивируемой микобиоты меньше на по-
рядок (от 2 × 103 до 7×103 КОЕ/г почвы). Для ГА так-
же свойственна выравненность значений численно-
сти микромицетов для всех образцов (от 4 × 104 до
5.0 × 104 КОЕ/г почвы), кроме традиционно обра-
батываемой делянки кукурузы с удобрениями.

Из исследованных почв выделено 63 вида мик-
роскопических грибов, которые относятся к 35 ро-
дам из 2 отделов (рис. 1). Отдел Mucoromycota
представлен шестью родами – Cuninghamella,
Mortierella, Mucor, Rhizopus, Umbelopsis, Zygorhyn-
chus. Отдел Ascomycota – тремя телеоморфными
(Chaetomium, Eurotium и Talaromyces) и 28-ю ана-
морфными родами (доминанты Aspergillus, Fusarium,
Penicillium, Trichoderma). Выделено также и 2 типа
изолятов, представленных стерильными пигмен-
тированными или гиалиновыми мицелиями не-
определенного систематического положения вви-
ду их сложного культивирования. Наибольшим
видовым разнообразием характеризовались роды
Penicillium (8 видов), Aspergillus (8 видов), Acremoni-
um (3 вида), Trichoderma (3 вида) и Cladosporium
(3 вида). Данные роды являются типичными
представителями сапротофного блока культиви-
руемой почвенной микобиоты в умеренном кли-
мате (Ellis, 1971; Domsch et al., 2007; Seifert, Gams,
2011). В то же время многие представители этих
родов, в первую очередь Trichoderma harzianum и
Cladosporium herbarum, часто являются активными
целлюлолитиками, разлагающими растительные
остатки (Domsch et al., 2007), продукты деграда-
ции которых могут увеличивать плодородие поч-
вы (Irawan et al., 2017). Известно, что целлюлоли-
тическая активность почв, обрабатываемых по
технологии no-till, гораздо больше, нежели для
вспаханных земель (Kuznetsova et al., 2016). Мак-
симальная встречаемость среди видов выявлена
для Penicillium janthinellum, Acremonium strictum,
Fusarium solani, Clonostachys rosea и Trichoderma
harzianum. Penicillium janthinellum является типич-
ным почвенным сапротрофом, продуцирующим
токсины. Acremonium strictum известен как сапро-
троф и/или микопатоген. Fusarium solani и Clonos-
tachys rosea – сапротрофы и/или фитопатогены.
Trichoderma harzianum является активным целлю-
лолитиком и антагонистом многих фитопатогенов.
Кроме того, в исследуемых почвах распространен
целлюлолитик и фитопатоген Cladosporium clado-
sporioides. Таким образом, фитопатогенными свой-
ствами из данного списка обладают лишь Fusar-
ium solani и Cladosporium cladosporioides (Ellis, 1971;
Domsch et al., 2007; Seifert, Gams, 2011). С другой
стороны, все выявленные микромицеты, кроме
Acremonium sp., входят в перечень условно пато-
генных для человека видов (Hoog et al., 2000).

Поскольку в исследовании использовались се-
лективные питательные среды, на них выявлен
различный таксономический состав микромице-
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тов. Значительная часть родов присутствовала од-
новременно на всех средах, однако некоторые
росли лишь на одной или двух средах. На среде ЧА
не было выявлено 12 родов (в том числе Chaetomium,
Cochliobolus, Cuninghamella, Humicola); на среде ГЕ
не обнаружены восемь родов микромицетов (в
первую очередь Aureobasidium, Eurotium, Geotrichum,
Monilia); на среде КАА не были детектированы
представители 11 родов (в том числе Clonostachys,

Doratomyces, Epicoccum, Metarhizium, Oidiodendron);
на ГА отсутствуют Aureobasidium, Epicoccum и
Monilia. Зная экологические особенности пред-
ставителей каждого рода, можно объяснить такие
закономерности. Эккрисотрофы (Aureobasidium,
Geotrichum, Epicoccum, Monilia) не способны к ро-
сту при отсутствии легкодоступной органики;
для целлюлолитиков (Chaetomium, Cuninghamella,
Doratomyces, Humicola, Oidiodendron, Zygorhynchus)

Рис. 1. Тепловая карта влияния исследуемых факторов [тип обработки почвы – no-till (NT) или традиционная (TR); сель-
скохозяйственная культура – соя (SO), кукуруза (C), подсолнечник (SU) или озимая пшеница (W); наличие (F) или от-
сутствие удобрений на развитие культивируемых микроорганизмов]. Данные представлены в виде значений lgN (где
N – количество КОЕ/г почвы микроорганизмов определенной эколого-трофической группы), нормализованных по
принципу Z-трансформации. Буквами обозначены: А – среда ЧА; Б – среда ГЕ; В – среда КАА; Г – среда ГА.
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основной субстрат – растительные остатки, а для
энтомопатогенов (Clonostachys, Metarhizium, Po-
chonia) – беспозвоночные. Такие результаты под-
черкивают важность применения нескольких сред
для более полного изучения таксономического
разнообразия микромицетов в биотопах (Seifert,
Gams, 2011).

В исследованных образцах по обилию, числен-
ности и таксономическому разнообразию преобла-
дают восемь целлюлолитических (доминирующие
роды: Chaetomium, Humicola, Trichoderma, Zygorhyn-
chus) и восемь олиготрофных/сапротрофных (до-
минанты Aspergillus, Paecilomyces, Penicillium, Pseudo-
gymnoascus) родов микромицетов. Значительно
меньше по обилию фитопатогенных микромицетов
(доминирующие роды: Alternaria, Cladosporium, Co-
chliobolus, Fusarium, Verticillium). Наибольшей чис-
ленностью (от 3.4 × 104 до 8.2 × 104 КОЕ/г почвы) и
таксономическим разнообразием (до восьми видов
во всех образцах) характеризовался род Penicillium.
Обилие представителей этого рода максимально
на среде КАА в образцах полей с традиционной
обработкой под культурой сои и подсолнечника
вне зависимости от наличия удобрения (рис. 1).
Наиболее редкими по встречаемости видами в ис-
следованных почвах являлись Aspergillus clavatus,
Aspergillus sclerotiorum, Eurotium niveoglaucum, Tri-
chotecium roseum, Humicola fuscoatra, Oideodendron sp.,
Cochliobolus lunatus. Большинство из перечислен-
ных в этом списке микромицетов – целлюлолити-
ки (Seifert, Gams, 2011).

Сапротрофные микромицеты в исследуемых
образцах выявлены на всех применяемых средах и
представлены типичными почвенными таксона-
ми (Domsch et al., 2007; Seifert, Gams, 2011) – As-
pergillus spp., Cuninghamella elongata, Eurotium niveo-
glaucum, Paecilomyces lilacinus, Penicillium spp.,
Pseudogymnoascus pannorum, Talaromyces flavus,
Umbelopsis ramanniana. Их значительная часть вхо-
дит в базу данных BSL патогенных для человека
видов (Hoog et al., 2000). Наибольшая числен-
ность КОЕ представителей рода Aspergillus (102–
103 КОЕ/г почвы) выявлена в образцах полей с ну-
левой и традиционной обработкой под пшеницей,
среди которых особо выделялись образцы с удоб-
рениями, где детектировали высокую числен-
ность (103–104 КОЕ/г почвы) условно-патогенных
для человека видов родов Aspergillus и Penicillium.
Сапротрофная группа микроскопических грибов
широко специализирована и может одинаково хо-
рошо разлагать разнообразные типы субстрата:
как сложные полисахариды (лигнин, целлюлозу
и др.), так и легкодоступную органику (сахара,
аминокислоты и др.). В результате деятельности
сапротрофов разлагается большая часть расти-
тельных и животных остатков, происходит мине-
рализация органики и может происходить образо-
вание почвенного органического вещества, уве-

личивающего плодородие почвы (Irawan et al.,
2017).

Высокая численность (103–104 КОЕ/г почвы)
целлюлолитиков выявлена, в основном, на селек-
тивной среде ГЕ в посевах образцов поля с тради-
ционной обработкой под подсолнечником без
удобрений (преобладал вид Sarocladium kiliense),
поля с нулевой обработкой под удобренной пше-
ницей (доминировал Zygorhynchus moelleri) и не-
удобренной кукурузой (преобладали Sarocladium
kiliense и Chaetomium globosum). На этой среде чис-
ленность КОЕ микромицетов вышеперечислен-
ных родов существенно возрастает по сравнению
с количеством пропагул, вырастающих на среде ЧА.

Образцы полей no-till под подсолнечником и
почвы вспаханных делянок под кукурузой и под-
солнечником содержали большое таксономиче-
ское разнообразие и значительную численность
(103–104 КОЕ/г почвы) фитопатогенов, выявлен-
ных преимущественно на средах Чапека и голод-
ном агаре. В образце поля no-till под подсолнеч-
ником с удобрением доминировали Phoma herba-
rum и Ph. exhigua, а без удобрений – Alternaria
alternata, A. tenuissima и Cladosporium cladosporioi-
des; в образцах полей с традиционной обработкой
под кукурузой и пшеницей – Acremonium sp., Acre-
monium murorum, A. strictum; в образце полей с тра-
диционной обработкой под кукурузой – Verticilli-
um tenerum, Verticillium sp.; в образце вспаханных
полей под подсолнечником – Cladosporium clado-
sporioides и C. herbarum.

Эккрисотрофы участвуют в разложении и пре-
образовании специфической легкодоступной ор-
ганики, выделяемой растениями (Bacon, White,
2016). Численность эккрисотрофной группы, вы-
явленной в данной работе, преимущественно, на
среде ЧА и КАА, также была незначительной (101–
102 КОЕ/г почвы для каждого из видов), кроме
Fusarium solani – фитопатогена и аллергена чело-
века (Kirk et al., 2008; Tadych, White, 2009), количе-
ство КОЕ которого доходила до 103 КОЕ/г почвы в
образце поля с нулевой обработкой под неудоб-
ренной пшеницей на среде ГЕ. Единичные коло-
нии Geotrichum candidum выявлены лишь в образце
поля с нулевой обработкой под соей без удобре-
ний. Данный вид обычно имеет дрожжеподобный
рост и имеет широкую экологическую пластич-
ность, хорошо адаптируясь как к относительно за-
сушливым, так и к переувлажненным локусам
(Domsch et al., 2007; Deak, 2009). Численность
эпифитов в исследованных почвах относительно
велика (до 103 КОЕ/г почвы) за счет Trichotecium
roseum и Aureobasidium pullulans в образцах полей с
традиционной обработкой под кукурузой вне за-
висимости от наличия удобрений. Колонии эк-
крисотрофов (Aureobasidium pullulans, Epicoccum ni-
grum, Monilia geophila, Trichotecium roseum) отмече-
ны единично. Чрезвычайно редко и с крайне
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низкой численностью (101–102 КОЕ/г почвы)
встречались энтомопатогенные/нематодопато-
генные микромицеты (Driver et al., 2000; Vega et al.,
2008) родов Clonostachys, Metarhizium, Pochonia.

Часть эккрисотрофов одновременно являются
эпифитными или эндофитными микромицетами –
неотъемлемым компонентом филлосферы расте-
ний (Tadych, White, 2009; Bacon, White, 2016). Вли-
яние данной экологической группы микобиоты,
выявленной в данной работе в основном на средах
ЧА и КАА, на физиологию растений по-прежнему
слабо изучено. Однако известно, что если расте-
ние является здоровым, то эпифитные микроми-
цеты защищают его от фитопатогенов и выделяют
вещества, способствующие росту растения (Ba-
con, White, 2016). С другой стороны, если растение
ослаблено, некоторые из этих грибов могут пере-
ходить к паразитизму на хозяине или сапротро-
фии (Tadych, White, 2009). Численность эпифитов
значительна (до 103 КОЕ/г почвы) исключительно
за счет Trichotecium roseum в образце поля с тради-
ционной обработкой под неудобренной кукуру-
зой и дрожжеподобного микромицета Aureobasidi-
um pullulans – в образце поля с традиционной об-
работкой под удобренной кукурузой. Trichothecium
roseum в некоторых условиях продуцирует значи-
тельное количество афлотоксинов, опасных для
человека и животных (Hoog et al., 2000; Žabka et al.,
2006). Aureobasidium pullulans может переходить к
эндофитному образу жизни, по-видимому, помо-
гая растению в реализации некоторых метаболи-
ческих путей (Domsch et al., 2007; Vega et al., 2008).

Численность микромицетов условно патоген-
ных для человека (группы BSL-1 и BSL-2) была
незначительной – 101–102 КОЕ/г почвы для каж-
дого из видов. Исключением явился лишь Sarocla-
dium kiliense (ранее известен как Acremonium kil-
iense), количество КОЕ которого в образцах поля
no-till под кукурузой без удобрений, традиционно
обработанного поля под пшеницей без удобрений
и залежью на среде ГЕ достигало 103 КОЕ/г почвы.
Данный вид относится к категории BSL-2 потен-
циально патогенных микроорганизмов, активно
растет и спороносит при температуре 37°C и мо-
жет выступать агентом микозов у людей с ослаб-
ленным иммунитетом (Brady, 1983; Hoog et al.,
2000).

Важно отметить, что для многих микромицетов
характерна двойная экологическая роль. Напри-
мер, представители рода Fusarium в одних услови-
ях могут являться эккрисотрофами, в других – са-
протрофами и даже стимулировать рост растений
гиббереллинами (Tudzynski, 2005), однако при
снижении здоровья растений штаммы Fusarium spp.
начинают проявлять фитопатогенную активность
(Kuldau, Yates, 2000; Stewart, Globig, 2016).
В зависимости от многих экологических факто-
ров, обычными почвенными сапротрофами или
же фитопатогенами являются также микромице-

ты родов Acremonium, Alternaria, Cadophora, Clado-
sporium, Cochliobolus, Coniothyrium, Phoma и Verticil-
lium. Представители родов Clonostachys, Metar-
hizium, Pochonia могут быть как сапротрофами, так
и энтомопатогенными видами (Driver et al, 2000;
Vega et al., 2008). Для определения специфической
(фитопатогенной, энтомопатогенной и др.) ак-
тивности конкретных штаммов необходимо про-
водить дополнительные лабораторные и полевые
эксперименты.

Рассматриваемые факторы (тип обработки
почвы, растения и наличия/отсутствия удобре-
ний) отражались на таксономическом составе
почвенных микромицетов. Так, на среде ЧА пред-
ставители родов Coniothyrium, Eurotium, Trichothe-
cium, Verticillium, Zygorhynchus и темноокрашенно-
го стерильного мицелия присутствовали только в
посевах образцов традиционно возделываемых
полей (рис. 1). В то же время, роды Geotrichum и
Pseudogymnoascus выявлены для этой среды ис-
ключительно в посевах полей no-till. Только к ку-
курузе на среде ЧА были приурочены Coniothyrium,
Mucor и темноокрашенный стерильный мицелий;
лишь к сое на этой среде приурочены Eurotium,
Geotrichum, Mortierella. Для подсолнечника харак-
терны Pseudogymnoascus и Zygorhynchus. Микроми-
цеты родов Clonostachys, Eurotium, Geotrichum и
Zygorhynchus выявлялись лишь в неудобренных ва-
риантах на среде ЧА, а Coniothyrium, Pseudogymnoas-
cus и темноокрашенный стерильный мицелий –
исключительно в образцах удобренных полей.
На среде ГЕ представители родов Cochliobolus,
Coniothyrium, Doratomyces, Pochonia и Zygorhynchus
присутствовали только в посевах образцов тради-
ционно возделываемых полей (рис. 1). В то же
время роды Oidiodendron, Paecilomyces, Stachybotrys
выявлены для этой среды исключительно среди
культивируемых микромицетов на полях no-till.
Только к подсолнечнику на среде ГЕ приурочены
Coniothyrium, Epicoccum и Pochonia; лишь для куку-
рузы – Paecilomyces. Микромицеты родов Epicoc-
cum, Pochonia и Pseudogymnoascus отмечены лишь в
неудобренных вариантах на среде ГЕ, а Coch-
liobolus, Paecilomyces и Umbelopsis – исключительно
в образцах удобренных полей. Только для образ-
цов залежи на среде ГЕ характерен род Doratomy-
ces. Микромицеты рода Cadophora выявлены ис-
ключительно в образцах удобренных полей под
кукурузой. На ГА представители родов Eurotium и
Metarhizium присутствовали только в посевах об-
разцов традиционно возделываемых полей.

Характеристика α-разнообразия микромицетов.
Количество выделенных видов микроскопиче-
ских грибов в исследуемых образцах почвы коле-
балось от 10 до 23 на образец (рис. 2). Такая широ-
кая вариабельность связана с разнонаправленным
влиянием эколого-трофических факторов в вари-
антах опыта, в том числе с большим количеством
сельскохозяйственных культур и разнообразием



196

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 55  № 3  2021

НИКИТИН и др.

обработок почвы. Наибольшее число видов отме-
чено для вспахиваемых и удобренных делянок
сои, минимальное – для вспахиваемых делянок
озимой пшеницы без удобрений.

Для сообществ почвенных микромицетов изу-
чаемых вариантов рассчитан индекс Шеннона
(рис. 2), по которому можно оценить α-разнооб-
разие. Индекс Шеннона варьирует от 1.4 до 3.3.
Его минимальные значения отмечены в варианте
поля no-till под неудобренной соей, а максималь-
ные – для делянки no-till под удобренной кукуру-
зой. Высокое содержание азота в почве зачастую
благоприятствует развитию быстрорастущих r-стра-
тегов (Männistö et al., 2016). Внесение в почву зна-
чительного количества минеральных удобрений
обогащает микроэлементами многие олиготроф-
ные локусы, способствуя росту ряда минорных
таксонов микробного сообщества в почве (Zhong,
Cai, 2007), но также и угнетению многих доми-
нантных таксонов. Кукуруза обладает наиболее
развитой корневой системой, захватывая боль-
шую площадь почвы по сравнению с остальными

рассматриваемыми сельскохозяйственными куль-
турами. При этом происходит более обширная
аэрация почвенных слоев, что создает благопри-
ятные условия для развития многих микромице-
тов (Xiao et al., 2019). Для большинства вариантов
эксперимента значения индекса Шеннона состав-
ляют от 2.0 до 2.5, что соответствует уровню раз-
нообразия сообществ микромицетов в контроле –
залежи, где индекс Шеннона 2.48. Характерно,
что в полях с традиционной обработкой почв по-
чти для всех делянок α-разнообразие выше, неже-
ли для вариантов no-till. Сходные тенденции от-
мечались в предыдущих исследованиях (Kutovaya
et al., 2018) и могут быть объяснены более высоким
содержанием в почве кислорода, низкая концен-
трация которого лимитирует многих микромице-
тов (Golovchenko et al., 2013).

Оценка индекса разнообразия Шеннона вы-
явила четкие тренды в отклике микобиоты, кото-
рые связаны, главным образом, с типом обработ-
ки почвы и в меньшей степени с видом сельскохо-
зяйственной культуры. Наличие удобрений лишь
незначительно влияло на структуру сообществ
микобиоты исследованных агрочерноземов. Та-
ким образом, на основе полученных данных α-
разнообразия, тип обработки почвы является
ключевым фактором агрогенных изменений сооб-
щества почвенных микроскопических грибов.
При длительном внесении удобрений роль расте-
ний в формировании почвенного и ризосферного
сообщества микромицетов может значительно
снижаться (Semenov et al., 2019).

Характеристика β-разнообразия микромицетов.
Оценка β-разнообразия показала, что сообщества
микромицетов четко кластеризуются по фактору
обработки почвы, разделяясь на два кластера
(почвы под вспашкой и под технологией no-till)
(рис. 3). Наиболее четко по фактору обработки
почвы кластеризовались сообщества микромице-
тов на средах ЧА, ГЕ и ГА, поскольку их состав
предопределяет появление тех или иных эколого-
трофических групп (на ЧА – сахаролитики и са-
протрофы; на ГЕ – целлюлолитики и фитопатоге-
ны; на ГА – олиготрофы). Такие четкие различия
сообществ микромицетов в почвах с разным ти-
пом обработки вызваны тем, что на полях no-till
значительно выше обилие фитопатогенов (предста-
вители родов Alternaria, Cladosporium, Cochliobolus,
Fusarium, Phoma и Verticillium) и целлюлолитиков
(виды родов Chaetomium, Sarocladium, Zygorhynchus),
а на вспаханных делянках – сапротрофов и олиго-
трофов (виды родов Aspergillus, Cuninghamella, Paeci-
lomyces, Penicillium, Umbelopsis). Возделываемая сель-
скохозяйственная культура также влияла на доми-
нирование тех или иных таксонов микобиоты,
однако ее вклад в различия между сообществами
микромицетов был значительно ниже. Например,
под подсолнечником преобладали представители
родов Alternaria, Cladosporium, Sarocladium, Phoma;

Рис. 2. α-Разнообразие сообщества почвенных микро-
мицетов: А – число видов на вариант эксперимента;
Б – индекса Шеннона.
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под озимой пшеницей – Acremonium и Zygorhyn-
chus moelleri; под кукурузой – Chaetomium, Sarocla-
dium и Verticillium.

Таким образом, метод микробиологического
посева для анализа микобиоты почвы является
эффективным приемом выявления изменений в
структуре сообществ микромицетов при разных
типах обработки почвы. Полученные результаты
согласуются с данными других исследований
(Wetzel et al., 2014), где показано, что анализ куль-
тивируемой микобиоты при разных типах обра-
ботки почвы может быть даже более эффективен,
чем некоторые молекулярные подходы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В исследованных образцах по обилию, числен-
ности и таксономическому разнообразию преоб-

ладают целлюлолитические (представители родов
Chaetomium, Sarocladium, Trichoderma, Zygorhyn-
chus) и олиготрофные/сапротрофные (виды родов
Aspergillus, Paecilomyces, Penicillium, Pseudogymnoas-
cus) микромицеты. Наибольшим видовым разно-
образием характеризовались роды: Penicillium, As-
pergillus, Trichoderma, Cladosporium. Максимальная
встречаемость выявлена у Penicillium janthinellum.
Среди выявленных микромицетов фитопатоген-
ными свойствами обладают лишь Fusarium solani и
Cladosporium cladosporioides.

Разница в технологии обработки почвы значи-
тельно изменяет структуру сообществ культиви-
руемых микромицетов, тогда как возделываемая
сельскохозяйственная культура является менее
важным фактором формирования сообщества
микроскопических грибов южных агрочернозе-
мов. Минимальные значения индекса Шеннона

Рис. 3. Оценка различий сообществ микромицетов, культивируемых на средах с использованием многомерного шкали-
рования (nMDS) и метрики Брэя – Кертиса: А – среда ЧА; Б – среда ГЕ; В – среда ГА; Г – кластерный анализ по факторам
для среды ГА.
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отмечаются в варианте поля no-till под неудобрен-
ной соей, а максимальные – для делянки no-till
под удобренной кукурузой. Для большинства ва-
риантов значения индекса Шеннона соответству-
ют уровню разнообразия сообществ микромице-
тов в залежи. Почвы с традиционной вспашкой
характеризуются более высоким разнообразием
микромицетов по сравнению с почвами под no-
till. No-till не возвращает сообщество микобиоты к
значениям для фоновых экосистем (некосимых
степей), но значительно трансформирует его. По-
лученные результаты демонстрируют, что метод
микробиологического посева для анализа мико-
биоты почвы является эффективным приемом вы-
явления изменений в структуре сообществ микро-
мицетов при разных типах обработки почвы.

Работа выполнена при поддержке проекта фе-
деральной целевой программы “Исследования и
разработки по приоритетным направлениям раз-
вития научно-технологического комплекса Рос-
сии на 2014–2020 годы” на тему “Глобальный кли-
мат и агроландшафты России: разработка систе-
мы оценки и управления рисками деградации
Русских черноземов” (соглашение с Минобрнау-
ки России № 075-15-2019-1689 от 06.12.2019 г.,
уникальный идентификатор проекта RFME-
FI60419X0222).
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Influence of No-Till Technology on Number and Taxonomic Composition
of Microscopic Fungi in Southern Agrochernozemes
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Communities of cultivated microscopic fungi in the southern agrochernozems of the Stavropol Territory, culti-
vated using no-till technology and traditional plowing with soil layer turnover for variants with different crops
and with the application/absence of mineral fertilizers, are characterized. The studied samples are dominated by
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oligotrophic, saprotrophic and celluloolytic micromycetes. The genus Penicillium was characterized by the high-
est abundance and taxonomic diversity. Soils under traditional plowing had higher diversity of micromycetes
compared to soils under no-till. A high number of cellulolytics was detected in soils with traditional tillage under
soy and winter wheat, as well as under corn with no-till processing, regardless of the presence/absence of ferti-
lizers. The number of eccrisotrophic and epiphytic groups is insignificant in all studied variants. In fields with
traditional soil cultivation, for almost all experimental variants, the α-diversity of micromycetes is higher than in
no-till variants. The β-diversity analysis has shown that micromycete communities are clearly clustered by the
soil tillage type, divided into two clusters (soil under plowing and under no-till). In no-till fields, the abundances
of phytopathogens and cellulolytics are significantly higher, while in plowed plots saprotrotrophs and oligotrophs
are abundant. Cultivated crops have also influenced the dominance of certain micromycete taxa, but their con-
tribution to differences between the micromycete communities has been significantly lower. Thus, the type of soil
cultivation is a more important factor in the formation of micromycete communities than the crop and low-dose
fertilization. The application of no-till does not recover the micromycete communities to those present in natural
ecosystems (unmowed steppes), but significantly transform them.

Keywords: CFU abundance, micromycetes, taxonomic diversity, zero and traditional tillage
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Грибы рода Alternaria являются продуцентами биологически активных соединений, среди которых па-
тоген редиса и некоторых других крестоцветных вид Alternaria japonica изучен недостаточно, а имеющи-
еся данные литературы о токсических метаболитах этого фитопатогена противоречивы. Возможно,
они связаны с использованием узкого набора питательных субстратов для культивирования гриба, ли-
бо с неточной видовой идентификацией использованных штаммов. Цель представленной работы –
провести точную идентификацию российских штаммов A. japonica и определить токсигенный потен-
циал этого гриба. На основе полифазного подхода – оценки комплекса морфологических признаков
(диаметр и морфология недельных колоний на диагностических агаризованных средах КМА и YES,
размеры конидий, наличие хламидоспор), анализа нуклеотидных последовательностей ДНК-маркеров
(участков ITS и EF1α) и хемотаксономических данных (образование микотоксинов) – идентифициро-
вано 4 российских штамма A. japonica. Выход биомассы и экстрактивных веществ из культур A. japonica
существенно зависел от состава жидкой питательной среды. Анализ метаболитных профилей экстрак-
тов при помощи ВЭЖХ/МС-УФ показал слабые различия между штаммами A. japonica. Экстракты из
культур этих грибов обладали фитотоксической активностью в отношении листьев редиса и цитоток-
сичностью в отношении клеток инфузории-туфельки на уровне действия экстрактов гриба A. tenuissi-
ma. В экстрактах A. japonica идентифицированы известные у некоторых видов рода Alternaria брассици-
колин А, дигидробрассициколин А, фоменин А и фоменин Б. Микотоксины (альтернариол, его мети-
ловый эфир, тентоксин, тенуазоновая кислота, альтенуен), характерные для космополитного вида
A. tenuissima, в культурах штаммов A. japonica не обнаружены. Анализ токсичности экстрактов и выхода
экстрактивных веществ у различных штаммов A. japonica показал, что штамм MFP244011 может быть
использован для продукции как известных, так и предположительно новых токсинов при культивиро-
вании на синтетической среде М1Д и полусинтетических жидких питательных средах (например, среде
Сабуро).

Ключевые слова: идентификация, метаболитные профили, продуктивность, токсигенность, экстракты,
Alternaria japonica
DOI: 10.31857/S0026364821030090

ВВЕДЕНИЕ

Грибы рода Alternaria Nees хорошо известны
как продуценты биологически активных соедине-
ний, прежде всего, микотоксинов. Многие из вы-
явленных у различных видов альтернариоидных
грибов метаболиты обладают полезными свой-
ствами, благодаря которым они могут быть ис-
пользованы в медицине и защите растений (Lou et al.,

2013; Dalinova et al., 2020). Скрининг экстрактов из
культур различных малоизученных видов этого
рода выявил, что штамм MFP181011 A. japonica
Yoshii образует при культивировании в жидкой
культуре фитотоксические и инсектицидные мета-
болиты (Berestetskiy et al., 2018, 2019). Вид A. japonica
широко распространен в мире и вызывает болезни
ряда крестоцветных культур (рапс, канола, редис,
редька, турнепс, кресс-салат, гулявник и другие),

УДК 632.911.4

ГРИБЫ – ВОЗБУДИТЕЛИ 
БОЛЕЗНЕЙ РАСТЕНИЙ
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являясь, как правило, наиболее патогенным в
комплексе альтернариоидных грибов, поражаю-
щих указанные растения (Corlett, Corlett, 1999; Gi-
lardi et al., 2014; Gannibal, 2015; Al-lami et al., 2018,
2019a, 2019b; Gilardi et al., 2018; Blagojević et al.,
2020). Иногда этот вид встречают на растениях
других семейств, однако высокую патогенность
гриб проявляет при заражении представителей се-
мейства Brassicaceae (Nishikawa, Nakashima, 2020).
Кроме того, A. japonica предложен в качестве по-
тенциального микогербицида против дикой редь-
ки (Raphanus raphanistrum, Brassicaceae) в Австра-
лии (Scott, 2012), водяного гиацинта (Eichhornia
crassipes, Pontederiaceae) в Индии (Dutta et al.,
2015), а также в качестве продуцента гербицидных
метаболитов для борьбы с партениумом поздне-
плодным (Parthenium hysterophorus, Asteraceae) в
Пакистане (Javaid et al., 2017).

Метаболиты Alternaria japonica и их токсиген-
ные свойства изучены недостаточно. Проведено
предварительное изучение летучих метаболитов
A. japonica, среди которых выявлены хорошо из-
вестные вещества, способные проявлять биологи-
ческую активность (Javaid et al., 2019). Имеется
информация, что этот вид, наряду с некоторыми
другими видами рода Alternaria, образует тентоксин –
хорошо известный олигопептидный фитотоксин
(Suemitsu et al., 1992). Изучение образования пяти
основных микотоксинов альтернариоидных гри-
бов (тенуазоновой кислоты, альтернариола, его ме-
тилового эфира, альтенуена и тентоксина) в чи-
стой культуре 10 штаммов A.  japonica показало,
что у 8 штаммов эти вещества не выявлены, у од-
ного – обнаружены все указанные токсины, за ис-
ключением тентоксина, у одного – выявлена
только тенуазоновая кислота (Siciliano et al., 2015,
2017). Таким образом, имеющиеся данные литера-
туры о токсических метаболитах A.  japonica про-
тиворечивы. Возможно, они связаны с использо-
ванием различными авторами разных питатель-
ных субстратов (либо узкого их набора) для
культивирования грибов либо с неточной видовой
идентификацией использованных культур. Сле-
дует отметить также, что морфолого-культураль-
ные и физиолого-биохимические свойства рос-
сийских штаммов этого гриба не изучены.

Цель представленной работы – охарактеризо-
вать штаммы A.  japonica как продуценты биологи-
чески активных соединений и определить токси-
генный потенциал метаболитов этого гриба.
Для этого уточнена видовая принадлежность че-
тырех российских штаммов A. japonica при помо-
щи микологических и молекулярно-генетических
методов, оценен выход экстрактивных веществ из
культур микромицетов, полученных на различных
жидких и твердых питательных средах, проанали-
зированы метаболитные профили экстрактов по
их комплексности и составу, а также определена
токсигенность полученных экстрактов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объекты исследований. В работе использованы

4 штамма A. japonica из коллекции чистых культур
Лаборатории микологии и фитопатологии Все-
российского института защиты растений, кото-
рые были выделены и предварительно идентифи-
цированы Ф.Б. Ганнибалом: MFP181011 (далее
181), MFP239011 (далее 239), MFP244011 (далее
244) и MFP 259011 (далее 259). Штамм наиболее
распространенного вида рода Alternaria – A. tenuis-
sima MFP253011 (далее 253) использован для срав-
нения (табл. 1). Культуры сохраняли на стандарт-
ной среде КГА (картофельно-глюкозный агар)
при температуре 5°С.

Видовая идентификация. Для описания морфо-
лого-культуральных свойств штаммы выращива-
ли на двух стандартных агаризованных средах
(КМА и YES) при температуре 24°С при постоян-
ном освещении лампами дневного света (4 по-
вторности) и при постоянной темноте (4 повтор-
ности). Анализировали диаметр и морфологию
недельных колоний, длину и ширину конидий,
наличие хламидоспор, согласно рекомендациям
по определению грибов рода Alternaria (Gannibal,
2011). Экстракцию ДНК из воздушного мицелия
грибов проводили с помощью набора Genomic
DNA Purification Kit (Thermo Fisher Scientific,
Литва) либо как описано ранее (Sokornova et al.,
2018). Таксономически значимые участки гена
фактора элонгации 1α (EF1α) и транскрибируе-
мого внутреннего спейсера (ITS) были амплифи-

Таблица 1. Происхождение штаммов Alternaria japonica и A. tenuissima, использованных в работе и номера нуклеотид-
ных последовательностей, депонированных в базе данных NCBI

Штамм Вид Происхождение
Номер в NCBI

ITS EF1α

MFP181011 A. japonica плод редьки, Московская обл. MT895504 MT904295
MFP 239011 A. japonica семена редиса, место сбора неизвестно MT895505 MT904296
MFP 244011 A. japonica семена редиса, место сбора неизвестно MT895503 MT904294
MFP 259011 A. japonica семена капусты, Республика Дагестан MT895502 MT904293
MFP253011 A. tenuissima плод редьки, Республика Дагестан MT895501 MT904292
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цированы с помощью праймеров EF1-728f/EF1-986r
(Carbone, Kohn, 1999) и ITS1/ITS4 (White et al.,
1990). В состав смеси для ПЦР входили Dream-
Taq™ Green Master Mix (2X) (Thermo Scientific,
США), по 5 пикомоль каждого праймера и 1 мкл
препарата ДНК. Очистку продуктов ПЦР из ага-
розного геля осуществляли с помощью набора
diaGene (Диаэм, Россия). Нуклеотидную последо-
вательность определяли на секвенаторе ABIPrism
3500 (Applied Biosystems-Hitachi, США) с исполь-
зованием набора реактивов BigDye Terminator v3.1
Cycle Sequencing Kit (ABI, США). Выравнивание и
редактирование нуклеотидных последовательно-
стей проводили с помощью программы Vector NTI
Advance 10 (Thermo Fisher Scientific, США) или в
свободной программе BioEdit. Полученные си-
квенсы депонированы в базе данных NCBI (табл.
1) и сопоставлены с имеющимися в ней последо-
вательностями нуклеотидов грибов.

Культивирование грибов. В работе использова-
ны две синтетические и две полусинтетические
стандартные жидкие питательные среды: среда
Чапека с витаминами (ЧАВ) (20 г глюкозы, 2 г NaNO3,
1 г KH2PO4, 0.5 г MgSO4, 0.5 г KCl, 100 мкг тиами-
на, 5 мкг биотина, вода до 1 л, рН 6), М1D [0.45 г
Ca(NO3)2, 0.15 г KNO3, 0.15 г KCl, 0.03 г NaH2PO4,
45 г сахарозы, 7.5 г виннокислого аммония, 0.003 г
FeCl3 · 6 H2O, 0.0375 г ZnSO4 · 7 H2O, 0.003 г H3BO3,
0.015 г KJ, 0.75 г MnSO4, 5.25 г MgSO4 · 7 H2O, вода
до 1 л, рН6], ДМГ (20 г глюкозы, 10 г мальтозного
экстракта, 4 г дрожжевого экстракта, вода до 1 л),
среда Сабуро (10 г пептона, 40 г глюкозы, вода до
1 л) в литровых конических колбах с 300 мл среды.
Грибы культивировали также на твердом субстра-
те: 100 г перловой крупы, 60 мл воды в 500-милли-
литровых конических колбах. Субстраты стерили-
зовали автоклавированием при температуре 121°С
в течение 20 мин. В качестве посевного материала
использовали блоки 5 мм в диам. из края двухне-
дельных колоний грибов, полученных на КМА
при 24°С. Инкубацию микромицетов осуществля-
ли при постоянной температуре 24°С в темноте в
течение трех недель. Для улучшения аэрации и
предотвращения комкования твердых культур
колбы ежедневно тщательно встряхивали. Куль-
тивирование грибов выполнили в трех повторно-
стях.

Получение экстрактов. Экстракцию грибных
экзометаболитов из фильтрата культуральной
жидкости проводили растворителями разной по-
лярности и при разном значении рН культураль-
ного фильтрата: 300 мл фильтрата подщелачивали
раствором 0.1 Н NaOH до нейтрального значения
и экстрагировали в делительной воронке двумя
150-миллилитровыми порциями хлористого ме-
тилена; оставшуюся водную фазу концентриро-
ванной муравьиной кислотой доводили до рН 3,
после чего грибные метаболиты извлекали двумя
150-миллилитровыми порциями этилацетата. Эн-

дометаболиты изучаемых микромицетов экстра-
гировали из сухого измельченного мицелия сна-
чала гексаном, затем этилацетатом двумя 100-мл
порциями каждого растворителя. Растворители
отгоняли из экстрактов при помощи ротационно-
го испарителя при температуре водяной бани
40°С, после чего определяли массу сухого остатка.

Анализ метаболитного профиля экстрактов. Су-
хой остаток экстрактов растворяли в ацетонитри-
ле до концентрации 5 мг/мл. Использована хро-
матографическая система Acella с трехквадру-
польным масс-спектрометрическим детектором
TSQ Quantum Access™ (Thermo Scientific, США).
Условия хроматографирования: колонка Acquity
UPLC BEH C18 2.1 × 100 мм с зернением 1.7 мкм
(Waters, США). Разделение экстрактов (объем
вводимой пробы – 2 мкл) осуществляли на колон-
ке Zorbax CB-С18 150×2.1 мм с зернением 1.8 мкм
(Agilent, США) при скорости подачи элюента
250 мкл/мин в градиентном режиме в системе аце-
тонитрил–0.1%-я муравьиная кислота в градиент-
ном режиме: концентрация ацетонитрила повы-
шалась от 1 до 95% в течение первых 17 минут; 95%
ацетонитрила с 18-й минуты в течение трех минут;
с 20-й минуты до 20.01 минуты концентрация аце-
тонитрила понижалась до 1% и поддерживалась
еще 5 минут на этом уровне. Тип ионизации масс-
детектора – термоэлектрораспыление, диапазон
сканирования 100–1000 m/z c частотой 0.8 секунды
в режиме положительно заряженных ионов. Хро-
матограммы анализировали с помощью открытой
программы MZmine 2.4 (Pluskal et al., 2010). Для
сравнения метаболитных профилей экстрактов на
хроматограммах определяли время удерживания
(tR) и значения m/z пиков основных метаболитов.
Для идентификации веществ в экстрактах исполь-
зовали также стандарты тенуазоновой кислоты,
альтернариола и его метилового эфира.

Биологическая активность экстрактов. Фито-
токсическую активность экстрактов оценивали на
надколотых острой иглой листовых высечках из
листьев редиса (Raphanus sativus var. sativus, сорт
Заря). Цитотоксичность экстрактов оценивали на
культуре инфузории-туфельки (Paramecium caudatum),
предоставленной Д.О. Виноходовым (Санкт-Пе-
тербургский технический университет) и поддер-
живаемой на среде Лозина–Лозинского при ком-
натной температуре. Методики биопроб были по-
дробно изложены ранее (Berestetskiy et al., 2020).

Статистическая обработка данных. Статистиче-
ские расчеты проводили с помощью программы
SigmaPlot 12.5. Однофакторный и многофактор-
ный дисперсионный анализ проводили с помо-
щью программы Statistica 10 (StatSoft, США)
функции ANOVA. Достоверность различий между
средними устанавливали на основе критерия наи-
меньшей средней разности (Fisher’s LSD Method)
на уровне значимости Р = 0.05.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовая идентификация. Анализ нуклеотидных
последовательностей участка ITS (табл. 1) позво-
лил отнести изученные штаммы к роду Alternaria.
Сиквенсы участка EF1α штаммов 181, 239, 244 и
259 (табл. 1) были высокогомологичны (>99.7%)
сиквенсам различных штаммов A. japonica, вклю-
чая типовой штамм CBS 118390 (Woudenberg et al.,
2013).

Наблюдали существенную вариабельность ро-
ста штаммов Alternaria spp. на агаризованных сре-
дах (табл. 2, рис. 1). Штаммы 181 и 244 Alternaria ja-
ponica отличались относительно медленным ро-
стом на КМА (диаметр недельных колоний около
60 мм), тогда как штаммы 239, 259, 253 A. japonica
и A. tenuissima росли быстрее (диаметр недельных
колоний около 70–75 мм). На среде YES рост ко-
лоний A. japonica (181, 239, 244 и 259) был более
слабым (35–45 мм) по сравнению с A. tenuissima
253 (60 мм).

На КМА цвет колоний изученных Alternaria
spp. варьировал от беловатого до серовато-олив-
кового, на YES – также имел желтоватые оттенки
в центре колоний. Заметных различий между изу-
ченными штаммами не обнаружено. На КМА ко-
лонии штаммов 239, 259, 253 характеризовались
хорошо развитым воздушным мицелием, тогда
как периферия колоний медленнорастущих
штаммов 181 и 244 имела паутинистый слабораз-
витый воздушный мицелий. На среде YES воз-
душный мицелий изученных микромицетов был
хорошо развит без существенных различий между
штаммами (рис. 1).

В культуре на КМА конидии A. japonica (181,
239, 244 и 259) образовывались в коротких цепоч-
ках (2–4 конидии) и были визуально крупнее (рис. 3),
чем конидии A. tenuissima 253, которые образовы-
вались в виде длинных цепочек. Длина корпуса
конидий изученных Alternaria spp. варьировала в
диапазоне 32–50 мм, различия между штаммами
были несущественными. Ширина корпуса кони-
дий A. japonica (181, 239, 244 и 259) была примерно

Таблица 2. Морфолого-культуральные признаки исследованных штаммов Alternaria spp.

Примечание: 1Nishikawa, Nakashima (2020); 2Gannibal (2011); 3Rahimloo, Ghosta (2015); 4здесь и далее в таблицах приведены сред-
ние значения со стандартным отклонением (р = 0.05).

Штамм
Диаметр недельных колоний, мм Размеры корпуса конидий, мкм Наличие 

хламидоспорКМА YES длина ширина

181 60 ± 0.4 4 39 ± 0.4 49 ± 12.3 21 ± 5.4 +

239 67 ± 1.9 31 ± 0.6 46 ± 6.9 18 ± 3.4 +
244 59 ± 2.0 35 ± 1.7 39 ± 8.2 17 ± 3.6 +
259 74 ± 0.7 44 ± 0.8 40 ± 7.6 23 ± 4.5 +
253 78 ± 0.4 59 ± 0.7 32 ± 6.6 9 ± 1.2 –

A. japonica1 58–601 35–702 18–242 +

A. tenuissima2 62–663 20–45 8–12 –

Рис. 1. Морфология недельных колоний Alternaria japonica (a – 181, б – 239, в – 244, г –259) и A. tenuissima (д – 253) на КМА
(верхний ряд) и YES (нижний ряд).

(a) (б) (в) (г) (д)
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в 2 раза больше ширины корпуса конидий A. te-
nuissima 253 (табл. 2, рис. 2). В воздушном и суб-
стратном мицелии A. japonica (181, 239, 244 и 259)
обнаружены хламидоспоры – округлые или вытя-
нутые темноокрашенные клетки в виде цепочек
(рис. 3), в культуре штамма 253 хламидоспоры не
выявлены (табл. 2).

Сопоставление совокупности полученных дан-
ных с информацией из литературы (табл. 2) позво-
лило идентифицировать штаммы 181, 239, 244 и
259 как A. japonica.

Выход биомассы и экстрактивных веществ. Состав
жидкой питательной среды оказал существенное
влияние (P < 0.01) на накопления биомассы изучен-
ных штаммов A. japonica и A. tenuissima. Наименее
благоприятной для роста микромицетов была среда
Чапека с витаминами (выход биомассы до 2 г/л).
На более комплексной синтетической среде М1Д
рост альтернариоидных грибов был существенно
лучше (5.6–8.6 г/л). Примерно такой же уровень
накопления биомассы наблюдали при культиви-
ровании грибов на полусинтетических средах ДМГ
и Сабуро за исключением штамма 239 A. japonica,
у которого выход биомассы на этих средах был от-
носительно низким (2.5–3.7 г/л). В целом, поверх-
ностный рост различных штаммов A. japonica на
комплексных жидких питательных средах (М1Д,
ДМГ и Сабуро) заметно варьировал, при этом уро-

вень накопления биомассы был ниже, чем у A. te-
nuissima 253 (табл. 3).

Выход экстрактивных веществ (ВЭВ) из куль-
туральной жидкости изученных альтернариоид-
ных грибов существенно зависел от всех изучен-
ных факторов на уровне р < 0.01: экстрагента, со-
става жидкой питательной среды и штамма гриба.
В зависимости от состава среды ВЭВ из культу-
ральной жидкости A. japonica при использовании
этилацетата в качестве экстрагента был в 3–20 раз
выше (на уровне 130–591 мг/л), чем ВЭВ при ис-
пользовании хлористого метилена (5–115 мг/л).
Выход липофильных метаболитов, извлекаемых
из культуральной жидкости хлористым метиле-
ном, был наиболее высоким (40–115 мг/л) при
культивировании на полусинтетических средах
ДМГ и Сабуро, тогда как при росте A. japonica на
синтетических средах М1Д и ЧАВ он был низким
(до 20 мг/л). Максимальный выход соединений,
извлекаемых этилацетатом, выявлен при культи-
вировании A. japonica на среде ДМГ (275–590 мг/л),
тогда как при культивировании грибов на осталь-
ных средах ВЭВ в среднем был примерно на одном
уровне 130–260 мг/л. Максимальный ВЭВ (80–
100 мг/л) неполярной природы отмечен у штам-
мов 181 и 244 A. japonica при культивировании на
ДМГ, максимальный выход этилацетатных экстрак-
тов из культуральной жидкости (более 500 мг/л) от-

Рис. 2. Типичные конидии Alternaria japonica (a – 181, б – 239, в – 244, г –259) и A. tenuissima (д – 253) при культивировании
на КМА. Масштаб – 10 мкм.

(a) (б) (в) (г) (д)

Рис. 3. Морфология хламидоспор Alternaria japonica на КМА (a – 181, б – 239, в – 244, г –259). Масштаб – 10 мкм.

(a) (б) (в) (г)
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мечен у A. japonica 244 при культивировании на
среде Сабуро (табл. 3).

Происхождение штамма гриба и состав жидкой
питательной среды оказали достоверный эффект
(p < 0.01) на накопление их эндометаболитов, то-
гда как влияние экстрагента на ВЭВ из мицелия
было несущественным. В целом, ВЭВ из мицелия
Alternaria spp. был более высоким (примерно в
2 раза) при их культивировании на полусинтети-
ческих средах ДМГ и Сабуро, чем на синтетиче-
ских средах ЧАВ и М1Д. Штамм 239 A. japonica от-
личался не только слабым ростом, но и низким
уровнем накопления эндометаболитов (до 23 мг/л),
тогда как штамм 181 A. japonica – максимальным
ВЭВ (до 234 мг/л на среде Сабуро). Существенно
меньше был ВЭВ экстрактов из мицелия A. japoni-
ca 244 и A. tenuissima 253 (табл. 3).

Метаболитные профили экстрактов. Анализ
хроматограмм, полученных методом ВЭЖХ–МС,
показал высокую степень схожести компонентно-
го состава хлористометиленовых и этилацетатных
экстрактов из культуральной жидкости, а также
этилацетатных экстрактов из обезжиренного гек-

саном мицелия различных штаммов A. japonica.
Примеры хроматограмм приведены на рис. 4. Гек-
сановые экстракты имели бедный ВЭЖХ-про-
филь; их анализ методом нормально-фазовой
ТСХ показал наличие неполярных соединений и
высокое сходство компонентного состава, не-
смотря на штамм и вид гриба. В таблице 4 приве-
дены некоторые физико-химические свойства
компонентов экстрактов, характерных для изуча-
емых штаммов A. japonica.

Основными метаболитами хлористометилено-
вых экстрактов из культуральной жидкости A. japon-
ica были пики с m/z 721 [М + Н]+, 576 [М – 127]+ и
685 [М + Н]+, соответствующие молекулярной массе
веществ 720, 702 и 684 Да соответственно (табл. 4,
рис. 4). Два последних соединения, очевидно, отли-
чаются от первого на одну и две гидроксильные
группы, что подтверждается их хроматографиче-
ской подвижностью (tR 11.7, 13.6 и 15.3 мин). При
этом, все они схожи фрагментным ионом [M–127]+

и отсутствием поглощения в УФ. Соединение с
молекулярной массой 684 Да может быть иденти-
фицировано как брассициколин А, соединение с

Таблица 3. Продуктивность изученных штаммов Alternaria japonica и A. tenuissima при культивировании на различ-
ных жидких питательных средах

Среда Штамм Сухая 
биомасса, г/л

Выход экстрактивных веществ, мг/л

Культуральная жидкость Сухой мицелий

Хлористый 
метилен Этилацетат Гексан Этилацетат

ЧАВ 181 1.7 ± 0.2 11.1 ± 0.8 200.2 ± 29.9 17.3 ± 6.7 16.1 ± 1.0
239 1.7 ± 0.3 10.2 ± 3.0 266.6 ± 69.0 5.0 ± 1.2 7.2 ± 1.6
244 1.9 ± 0.6 17.1 ± 4.7 226.2 ± 55.3 23.5 ± 8.8 6.8 ± 0.8
259 1.8 ± 0.1 17.7 ± 13.7 242.9 ± 26.9 15.5 ± 7.4 22.0 ± 5.4
253 2.0 ± 0.1 7.4 ± 0.5 208.1 ± 69.9 259.6 ± 6.0 8.1 ± 3.8

М1Д 181 7.1 ± 1.3 14.2 ± 4.9 155.7 ± 4.8 54.2 ± 3.5 51.6 ± 9.5
239 5.6 ± 1.1 15.0 ± 8.1 180.1 ± 13.8 6.2 ± 2.4 15.3 ± 6.9
244 7.3 ± 0.4 20.0 ± 6.3 159.1 ± 22.5 89.2 ± 28.7 110.3 ± 21.8
259 5.9 ± 0.6 5.8 ± 2.8 202.0 ± 43.0 6.1 ± 1.8 39.7 ± 10.2
253 8.6 ± 0.1 38.0 ± 3.2 595.1 ± 75.1 44.8 ± 4.6 95.8 ± 19.9

ДМГ 181 4.9 ± 1.8 43.5 ± 7.0 275.2 ± 35.0 149.3 ± 79.6 268.5 ± 136.4
239 3.7 ± 0.1 46.6 ± 6.1 480.1 ± 75.0 9.0 ± 1.1 23.9 ± 6.8
244 5.1 ± 0.6 67.9 ± 11.3 591.8 ± 90.4 151.6 ± 65.1 53.4 ± 12.1
259 6.5 ± 1.4 47.2 ± 8.6 371.5 ± 75.8 74.9 ± 36.2 42.3 ± 7.9
253 7.4 ± 0.5 35.6 ± 3.1 643.3 ± 165.8 30.1 ± 11.9 75.0 ± 10.0

Сабуро 181 7.7 ± 0.9 105.1 ± 16.2 192.7 ± 9.3 221.9 ± 13.7 234.9 ± 28.3
239 2.5 ± 0.1 49.0 ± 10.8 130.9 ± 15.8 2.5 ± 0.5 8.8 ± 1.0
244 5.8 ± 0.7 84.9 ± 8.3 188.3 ± 32.3 211.9 ± 71.8 82.1 ± 23.4
259 6.4 ± 0.4 48.2 ± 9.5 222.4 ± 26.4 36.3 ± 2.2 71.7 ± 18.1
253 8.5 ± 1.0 56.5 ± 17.1 506.9 ± 99.3 30.7 ± 1.5 111.7 ± 40.4

НСР0.05 1.29 26.4 106.4 47.0
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молекулярной массой 720 Да – как дигидробрас-
сициколин А, – метаболиты гриба A. brassicicola
(Schwein.) Wiltshire (Gloer et al., 1988; Pedras, Park,
2015).

В этилацетатных экстрактах из культуральной
жидкости A. japonica мажорными были метаболи-
ты с молекулярной массой 186 (tR 5.4 мин), 283
(tR 7.0 мин), 542 (tR 8.7 мин), 520 (tR 9.5 мин), 459 Да
(tR 14.3 мин, m/z 415 [M – 45]+, 460 [M + H]+).
В этилацетатных экстрактах обезжиренного ми-
целия из культуральной жидкости преобладали
уже отмеченные соединения с m/z 721 и 415, а так-
же два вещества с m/z 235 [M + H]+ (tR 14.6 и
15.0 мин), характеризующиеся в УФ-спектре не-
сколькими полосами поглощения в диапазоне
220–225, 255–260 и 330–340 нм. Эти два соедине-
ния с молекулярной массой 234 Да могут быть
идентифицированы как фоменин А (= фомапи-
рон А) и фоменин Б, известные у A. brassicicola,
A. infectoria E.G. Simmons, Phoma lingam (Tode)

Desm. и Ph. tracheiphila (Petri) L.A. Kantsch. et Gi-
kaschvili (Tringali et al., 1993; Pedras et al., 1999; Iva-
nova et al., 2010; Pedras, Park, 2015).

Окончательную идентификацию четырех ука-
занных соединений (брассициколина А, дигидро-
брассициколина А, фоменинов А и Б) в экстрактах
Alternaria japonica можно провести с использова-
нием аналитических стандартов либо дополнитель-
ных спектральных методов после очистки (рис. 5).
Другие метаболиты A. japonica нами не идентифи-
цированы. 

В экстрактах A. tenuissima 253 выявлены ряд из-
вестных микотоксинов – тентоксин, дигидротен-
токсин, тенуазоновая кислота, метиловый эфир
альтернариола (соединения с молекулярной мас-
сой 414, 416, 197, 272 Да, соответственно), а также
соединения, предположительно относящиеся к
группе меротерпеноидов, такие как ACTG-токси-
ны и трициклоальтенарены (пики веществ с моле-
кулярной массой 320, 344, 348, 362, 376 Да), точная

Рис. 4. Типичные хроматограммы некоторых экстрактов из жидких культур различных штаммов Alternaria japonica, полу-
ченные методом ВЭЖХ–МС: а – хлористометиленовые экстракты из фильтрата культур на среде М1Д; б – этилацетатные
экстракты из обезжиренного мицелия из культур на среде М1Д; в – хлористометиленовые экстракты из фильтрата куль-
тур на среде Сабуро; г – этилацетатные экстракты из фильтрата культур на среде Сабуро. Над мажорными пиками указа-
ны молекулярные массы соответствующих веществ.
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идентификация которых затруднена из-за нали-
чия изомеров (Kono et al., 1986; Liebermann et al.,
1997; Ostry, 2008; Wang et al., 2019). Эти метаболи-
ты не были обнаружены даже в качестве минор-
ных в экстрактах различных штаммов A. japonica.

Фитотоксическая активность. Изученные экс-
тракты из фильтрата жидких культур, использо-
ванных в работе Alternaria spp., проявили фитоток-
сическую активность при тестировании на ли-
стьях редиса. В целом, независимо от состава
среды и экстрагента экстракты из культуральной
жидкости A. tenuissima 253 (при р = 0.05), были до-
стоверно более фитотоксичными, чем экстракты
штаммов A. japonica. По данным ВЭЖХ–МС вы-
сокотоксичные этилацетатные экстракты из куль-
туральной жидкости A. tenuissima 253 содержали
преимущественно тенуазоновую кислоту (культу-
ры на М1Д, ДМГ), в хлористометиленовых экс-

трактах гриба на М1Д обнаружена сложная смесь
неидентифицированных веществ (рис. 6а).

По данным дисперсионного анализа проис-
хождение штамма A. japonica не оказывало суще-
ственного влияния на фитотоксичность экстрак-
тов из культуральной жидкости. Достоверный эф-
фект (р < 0.01) на этот параметр оказывали состав
среды и экстрагент. В целом фитотоксическая ак-
тивность экстрактов из фильтрата культур на
синтетических средах была выше (примерно в
1.2 раза), чем фитотоксичность экстрактов, полу-
ченных из культуральной жидкости грибов, выра-
щенных на полусинтетических средах. Этилаце-
татные экстракты из культуральной жидкости
A. japonica были в среднем на 25% более токсич-
ными, чем хлористометиленовые. Взаимодей-
ствие факторов “среда” и “экстрагент” было несу-
щественным (р = 0.08), тогда как остальные взаи-

Таблица 4. Физико-химическая характеристика компонентов экстрактов Alternaria japonica

Примечание: 1m/z доминирующего в пике иона, представляющего протонированный молекулярный ион, за исключением 2m/z
576 [M – 127] +, m/z 703 [M + H] +; 3m/z 415 [M – 45] +, m/z 460 [M + H]+; 4М – мицелий, КЖ – культуральная жидкость,
Г – гексан, ХМ – хлористый метилен, ЭА – этилацетат.

Характеристики 
хроматографического пика

Штамм Среда: способ получения экстракта4

tR, мин m/z1 УФ
λ макс, нм

5.4 187 –2 181, 244, 259 ДМГ и ЧАВ: КЖ/ЭА

7 284 277 181, 239, 244, 259 Сабуро: КЖ/ЭА
7.4 318 271 181,239,244 Сабуро: КЖ/ЭА
7.7 501 – 181, 239, 244, 259 ДМГ и Сабуро: КЖ/ЭА
8.1 198 – 181, 239, 244, 259 ЧАВ, М1Д и Сабуро: М/Г
8.7 543 – 181, 239 ДМГ, Сабуро: КЖ/ЭА
9.1 269 273, 318 239, 244, 259 ЧАВ: КЖ/ХМ
9.5 521 – 181, 239, 244, 259 ДМГ: КЖ/ХМ
9.7 461 – 181, 239, 244, 259 ДМГ: КЖ/ХМ
9.8 223 – 181, 239, 244, 259 ЧАВ: КЖ/ХМ, М1Д: М/Г

10.6 503 – 181, 239, 244, 259 М1Д, ДМГ, Сабуро: КЖ/ХМ
11.7 721 – 181, 239, 244, 259 ЧАВ, М1Д, ДМГ: КЖ/ХМ М1Д, ДМГ, Сабуро: КЖ/ЭА, 

ЧАВ, М1Д, ДМГ Сабуро: М/ЭА
12.3 603 – 181, 239, 244, 259 ЧАВ, М1Д, ДМГ, Сабуро: КЖ/ХМ
12.7 661 – 181, 239, 244, 259 М1Д, ДМГ: КЖ/ХМ
13.6 5762 – 181, 239, 244, 259 ЧАВ, М1Д, ДМГ, Сабуро: КЖ/ХМ, Сабуро М/ЭА

14.2 429 – 181, 239, 244, 259 Сабуро: КЖ/ХМ
14.3 4153 – 181, 239, 244, 259 ЧАВ, М1Д, ДМГ, Сабуро: КЖ/ЭА, М1Д М/ЭА

14.3 643 – 181, 239, 244, 259 ЧАВ, М1Д, ДМГ: КЖ/ХМ,
14.6 235 220, 265, 323 239, 244, 259 ЧАВ: КЖ/ХМ, ЧАВ: М/Г, ЧАВ, М1Д: М/ЭА
15.0 235 220, 260, 348 181, 239, 244, 259 ЧАВ: КЖ/ХМ, ЧАВ: М/Г, ЧАВ, М1Д: М/ЭА
15.3 685 – 181, 239, 244, 259 ЧАВ, М1Д, ДМГ, Сабуро: КЖ/ХМ
15.9 699 – 181, 239, 244, 259 ДМГ, Сабуро: КЖ/ХМ
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модействия экспериментальных факторов были
достоверными (р < 0.01).

Среди экстрактов A. japonica максимальную фи-
тотоксичность (диаметр некроза около 4.7–5 мм)
показали хлористометиленовые и этилацетатные
экстракты из фильтрата культур соответственно
штаммов 239 и 244, выращенных на синтетиче-
ских средах ЧАВ и М1Д. При культивировании на
полусинтетических средах (в частности, на среде
Сабуро), на которых обнаружен высокий выход
экстрактивных веществ, максимальную токсич-
ность показали этилацетатные экстракты из куль-
туральной жидкости штаммов 244 и 259 (табл. 5).

Гексановые экстракты из мицелия изученных
грибов были нефитотоксичными, тогда как неко-
торые этилацетатные экстракты проявили слабую
фитотоксическую активность, среди которых пре-
имущественно были экстракты из мицелия A. te-
nuissima 253 (табл. 5).

Цитотоксичность. С использованием однокле-
точного организма Parametium caudatum оценили
цитотоксичность метаболитных комплексов Alter-
naria japonica. Хлористометиленовые экстракты из
культуральной жидкости изученных грибов были
нетоксичными или проявили лишь слабую цито-
токсичность (экстракты из фильтрата жидких
культур штаммов 239 и 259 на среде М1Д). Слабую
токсичность проявили также хлористометилено-
вые экстракты A. tenuissima 253 на М1Д, ДМГ и

среде Сабуро. Этилацетатные экстракты Alternaria
spp. в исследованной концентрации были неток-
сичными (табл. 6).

Экстракты, полученные гексаном из высушен-
ного мицелия изученных грибов, не проявили ци-
тотоксичности или проявили лишь слабую актив-
ность (из мицелия жидкой культуры штаммов 181
и 259 A. japonica на ЧАВ, 239 – на среде Сабуро).
Гексановые экстракты из мицелия A. tenuissima
253 также проявили преимущественно слабую сте-
пень цитотоксичности: среднюю – при культивиро-
вании на среде Сабуро, слабую – на ЧАВ, остальные
экстракты были нетоксичными (табл. 6).

Этилацетатные экстракты из мицелия Alternar-
ia spp. были высокотоксичными в исследуемой
концентрации. Некоторые из них проявили
острую токсичность, вызывая немедленную ги-
бель инфузорий, как, например, экстракты из ми-
целия A. japonica 259 из культур, выращенных на
синтетических средах ЧАВ и М1Д, а также 239 –
на среде Сабуро. Этилацетатные экстракты из ми-
целия A. tenuissima 253 также были высокотоксич-
ными в отношении инфузории-туфельки (табл. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ

Выделение, очистка и идентификация природ-
ных биологически активных веществ (БАВ) –
длительный, трудоемкий и дорогостоящий про-

Рис. 5. Структура метаболитов, идентифицированных в экстрактах A. japonica: а – брассициколин А; б – дигидробрасси-
циколин А; в – фоменин А, г – фоменин Б.
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цесс. Для того, чтобы избежать “бессмысленной”
работы, результатом которой являются уже из-
вестные и хорошо охарактеризованные соедине-
ния, необходима точная видовая идентификация
потенциальных продуцентов БАВ и анализ их ме-
таболитного профиля. Это позволяет на основе
направленного поиска данных литературы по ме-
таболитам родственных организмов предвари-
тельно идентифицировать вещества в экстрактах
продуцента-кандидата и предсказывать перспек-
тивность обнаружения новых соединений.

Несмотря на наличие у A. japonica таких отли-
чительных признаков как замедленный рост на
агаризованных питательных средах, спороноше-
ние в виде коротких неразветвленных цепочек ко-
нидий и образование хламидоспор, из-за высоко-
го уровня изменчивости микромицетов использо-
вание только морфологических параметров может
привести к ошибочной видовой идентификации.
Так, диаметр и морфология недельных колоний
некоторых штаммов A. japonica на среде КМА, а

также длина их конидий перекрывалась с этими
показателями альтернариоидных грибов секции
Alternaria, в частности, A. tenuissima 253 (табл. 2).
Молекулярно-генетический метод, основанный
на анализе таксономически значимых последова-
тельностей ДНК, хорошо дифференцирует A. ja-
ponica от других Alternaria spp. (Woudenberg et al.,
2013; Siciliano et al., 2017; Nishikawa, Nakashima,
2020). В данной работе анализ участка гена EF1α
позволил уверенно отнести изучаемые штаммы
181, 239, 244 и 259 к A. japonica.

Сравнительный анализ метаболитных профи-
лей экстрактов из культур изучаемых культур, по-
лученных на различных жидких питательных сре-
дах, показал, что A. japonica не образует характер-
ные микотоксины мелкоспоровых Alternaria spp.
секции Alternaria, в частности: альтернариол, его
монометиловый эфир, тенуазоновую кислоту,
тентоксин и альтенуен. При этом в культурах A. te-
nuissima 253 эти микотоксины были обнаружены.
Таким образом, A. japonica и A. tenuissima различа-

Рис. 6. Хроматограммы некоторых экстрактов из жидких культур Alternaria tenuissima 253, полученные методом ВЭЖХ–
МС: а – хлористометиленовые экстракты из фильтрата культур на среде М1Д; б – этилацетатные экстракты из обезжи-
ренного мицелия из культур на среде М1Д; в – хлористометиленовые экстракты из фильтрата культур на среде Сабуро,
г – этилацетатные экстракты из фильтрата культур на среде Сабуро.
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ются также и по составу образуемых метаболитов.
Результаты нашего исследования подтвердили
эффективность использования полифазного под-
хода, основанного на анализе комплекса морфо-
логических, молекулярно-генетических и хемо-
таксономичеких данных, для дифференциации
видов рода Alternaria (Andersen et al., 2008; Da Cruz
Cabral et al., 2017; Iturrieta-González et al., 2020).
Обнаружение рядом авторов указанных микоток-
синов в культурах A. japonica с высокой долей ве-
роятности связано с неправильной видовой иден-
тификацией рабочих штаммов.

К настоящему моменту токсические свойства
метаболитов A. japonica только начинают изучать-
ся: получены первые данные по фитотоксично-
сти, цитотоксичности, а также акарицидной и ин-
сектицидной активности экстрактов A. japonica
MFP181011, полученных из культур на среде ДМГ
(Berestetskiy et al., 2018, 2019). В представленной
работе показано, что экстракты из культуральной
жидкости всех четырех изученных штаммов A. ja-
ponica были фитотоксичными для листьев редиса,
но нетоксичными или слаботоксичными для ин-
фузории-туфельки. Этилацетатные экстракты из

мицелия различных штаммов A. japonica, напро-
тив, проявили высокий уровень цитотоксичности –
на уровне экстрактов из культур A. tenuissima 253.

Культуры одноклеточных простейших, таких
как инфузории, используются как индикаторы за-
грязненности кормов и воды ксенобиотиками, а
также как биомаркеры токсичности пестицидов,
микотоксинов и метаболитов продуцентов биопе-
стицидов (Altomare et al., 2012; Аndreev et al., 2019).
Данных по действию микотоксинов грибов Alter-
naria на инфузории недостаточно. Известно, что
мицелиальные экстракты и культуральная жид-
кость A. alternata (Fr.) Keissl. токсичны для клеток
Paramecium caudatum (Domsch et al., 2007; Pankova
et al., 2018). С другой стороны, более десяти поли-
кетидных метаболитов, выделенных из твердой
культуры A. sonchi J.J. Davis, были нетоксичными
для инфузорий (Dalinova et. al., 2020).

На основании анализа ряда физико-химиче-
ских характеристик (хроматографическая по-
движность, УФ и масс-спектры) и данных литера-
туры в экстрактах A. japonica идентифицированы
некоторые мажорные метаболиты, характерные
для A. brassicicola и A. infectoria: брассициколин А,

Таблица 5. Фитотоксическая активность 0.5%-х экстрактов из культур штаммов Alternaria japonica и A. tenuissima при
культивировании на различных жидких питательных средах на листьях редиса

Примечание: 1НСР0.05 = 1.4.

Среда Штамм

Диаметр некроза, мм

Культуральная жидкость1 Сухой мицелий

хлористый метилен этилацетат гексан этилацетат

ЧАВ 181 3.2 ± 0.8 3.5 ± 0.5 0 0
239 4.8 ± 0.8 4.5 ± 0.5 0 0
244 3.2 ± 1.2 4.7 ± 0.5 0 3.2 ± 0.8
259 2.2 ± 1.2 4.7 ± 0.5 0 0
253 5.0 ± 0.6 4.7 ± 0.5 0 1.8 ± 0.4

М1Д 181 4.3 ± 1.0 3.8 ± 2.0 0 0
239 4.8 ± 2.5 3.8 ± 1.3 0 1.5 ± 1.0
244 1.2 ± 1.0 5.0 ± 0.9 0 0
259 3.3 ± 0.5 4.5 ± 0.5 0 0
253 5.7 ± 0.8 5.5 ± 1.0 0 1.2 ± 0.8

ДМГ 181 3.3 ± 1.5 2.1 ± 1.0 0 0
239 2.3 ± 1.9 3.2 ± 1.5 0 0
244 1.5 ± 1.0 3.5 ± 1.0 0 0
259 3.3 ± 1.2 4.2 ± 1.0 0 0
253 2.3 ± 0.8 6.3 ± 2.2 0 0

Сабуро 181 2.5 ± 0.8 2.5 ± 1.4 0 0
239 2.8 ± 1.0 3.3 ± 2.0 0 0
244 3.3 ± 1.4 4.5 ± 0.8 0 0
259 3.2 ± 1.0 4.5 ± 1.2 0 0
253 4.0 ± 1.3 4.3 ± 0.5 0 1.3 ± 0.5
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дигидробрассициколин А, фоменин А (= фомапи-
рон А) и фоменин Б. Известно, что брассицико-
лин А обладает фитотоксическими свойствами в
отношении горчицы Brassica juncea (Pedras et al.,
2009). Данные по фитотоксичности фоменинов
пока противоречивы: фоменин А вызывал увяда-
ние срезанных стеблей томатов в концентрации
200 мкг/мл, в то время как фоменины А и Б были
нетоксичны для листьев крестоцветных. При
этом, фоменины А и Б токсичны для рачков вида
Artemia salina с ЛД50 38 и 31 мкг/мл соответственно
(Tringali et al., 1993; Pedras, Yu, 2009). Смесь фоме-
нинов А и Б в соотношении 10 : 1 обладала слабой
токсичностью в отношении линии клеток челове-
ка MRC-5 (Ivanova et al., 2010); структурно близ-
кие пироны из Xylaria hypoxylon – слабой цитоток-
сичностью (ЛД50 > 50 мкг/мл) в отношении ряда
линий опухолевых клеток человека (Schüffler et al.,
2007). Таким образом, можно предположить, что
фитотоксические свойства хлористометиленовых
экстрактов из культуральной жидкости Alternaria
japonica могут быть частично обусловлены доми-

нирующим в них брассициколином А, а токсич-
ность этилацетатных экстрактов из мицелия в от-
ношении инфузорий – за счет фоменинов А и Б.

В экстрактах гриба осталось много неиденти-
фицированных минорных соединений, которые,
обладая биологической активностью, также могут
играть определенную роль в развитии их проду-
цента. Вполне вероятно, что они могут являться
родственными структурами обнаруженных ве-
ществ из групп изоцианидов и пиронов: об этом
свидетельствуют как молекулярные массы хрома-
тографических пиков, так и УФ-спектры (табл. 4).
Как уже упоминалось выше, экстракты A. japonica
обладают инсектицидной и акарицидной актив-
ностью. В связи с этим, в дальнейшей работе пред-
ставляется интересным выделение и очистка из-
вестных и неидентифицированных метаболитов
этого гриба с последующим определением спек-
тра их биологической активности, включая биоте-
сты с использованием различных видов членисто-
ногих.

Таблица 6. Токсичность 0.01%-х экстрактов из культур штаммов Alternaria japonica и A. tenuissima при культивирова-
нии на различных жидких питательных средах в отношении Parametium caudatum

Примечание: ”–“ – через 180 мин инкубации клетки сохранили подвижность; “+” – гибель 100% клеток через 180 мин инкуба-
ции; “++” – через 30 мин; “+++” – через 3 мин. В контроле инфузории сохраняли 100%-ю жизнеспособность не менее 3 ч.

Среда Штамм

Степень токсичности экстрактов

Культуральная жидкость Сухой мицелий

хлористый метилен этилацетат гексан этилацетат

ЧАВ 181 – – + ++
239 – – – +

244 – – – +
259 – – + +++
253 – – + +++

М1Д 181 – – – ++
239 + – – ++
244 – – – ++
259 + – – +++
253 + – – ++

ДМГ 181 – – – ++
239 – – – ++
244 – – – ++
259 – – – ++
253 + – – ++

Сабуро 181 – – – ++
239 – – ++ +++
244 – – – ++
259 – – – ++
253 + – ++ ++
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Выход экстрактивных веществ из культураль-
ной жидкости и мицелия, комплексность и состав
полученных экстрактов определяют объем пита-
тельной среды, а также перспективность препара-
тивного выделения и очистки БАВ из культур
микромицетов. В данном исследовании показано,
что выход хлористометиленовых экстрактов из
фильтрата культур A. japonica на синтетических
питательных средах (ЧАВ и М1Д) достаточно низ-
кий (около 20 мг/л); при культивировании штам-
мов A. japonica на полусинтетических питательных
средах ДМГ и Сабуро 2–4 раза выше (до 100 мг/л).
Выход этилацетатных экстрактов, в которых со-
держатся неидентифицированные нами соедине-
ния, был выше – на уровне около 200 мг/л. Таким
невысоким выходом экстрактивных веществ при
культивировании на жидких питательных средах
характеризуется и A. brassicicola. Так, для выделе-
ния минорных метаболитов этого гриба объем пи-
тательной среды достигал 50 л, мажорных – 20 л
(Pedras et al., 2009; Pedras, Park, 2015; Hu et al.,
2018). Поскольку гексановые экстракты из мице-
лия A. japonica не проявили заметной биологиче-
ской активности, обработку этим растворителем
можно включить как стадию его обезжиривания.
Как показали данные по выходу экзометаболитов
и оценке фитотоксичности экстрактов для полу-
чения брассициколина А и неизвестных более по-
лярных соединений из культуральной жидкости,
может быть использован штамм 244 A. japonica при
его культивировании на среде Сабуро. Этот же
штамм может быть потенциальным продуцентом
фоменинов при культивировании на среде М1Д,
на которой выход эндометаболитов достигал
уровня 100 мг/л среды.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
На основе полифазного подхода – оценки

комплекса морфологических признаков, анализа
молекулярных и хемотаксономических данных
идентифицировано 4 российских штамма A. ja-
ponica. Показано, что экстракты из культур этих
грибов обладают фитотоксической активностью в
отношении листьев редиса и цитотоксичностью в
отношении клеток инфузории-туфельки на уров-
не действия экстрактов гриба A. tenuissima. В экс-
трактах A. japonica идентифицированы известные
у некоторых видов рода Alternaria брассициколин А,
дигидробрассициколин А, фоменин А и фоменин
Б. Выявленные у A. tenuissima микотоксины (аль-
тернариол, его метиловый эфир, тентоксин, тену-
азоновая кислота, альтенуен) в культурах штам-
мов A. japonica не обнаружены. Анализ токсично-
сти экстрактов и выхода экстрактивных веществ у
различных штаммов A. japonica показал, что
штамм 244 (MFP244011) может быть использован
для продукции как известных, так и предположи-
тельно новых токсинов при культивировании на
синтетической среде М1Д и полусинтетических

жидких питательных средах (например, среде Са-
буро).

Исследование выполнено при финансовой
поддержке РФФИ в рамках научного проекта
№ 19-34-90181. Благодарим студента Санкт-Пе-
тербургского технологического института А.С. Зо-
лотухину за существенную помощь в работе.
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Fungi of the genus Alternaria are producers of biologically active compounds, including A. japonica, which is the
pathogen of radish and some other cruciferous species. This species was not studied enough, and the available
literature data on the toxic metabolites produced by A. japonica are contradictory. The problem may be related
to the use of a narrow set of nutrient substrates for the cultivation of the fungi, or to inaccurate species identifi-
cation of the strains used. The purpose of this paper is to accurately identify Russian strains of A. japonica and to
determine the toxigenic potential of the metabolites of this fungus. Four strains of A. japonica were identified
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based on the polyphasic approach based on a complex of morphological features (diameter and morphology of
weekly colonies on diagnostic agar media PCA and YES, conidia size, presence of chlamydospores), analysis of
nucleotide sequences of DNA markers (ITS and EE1α) and chemotaxonomic data (mycotoxin production). The
yield of biomass and extractive matter from cultures of A. japonica significantly depended on the composition of
the liquid nutrient medium. Analysis of the metabolic profiles of extracts using HPLC/MS-UV showed weak dif-
ferences between A. japonica strains. Extracts from cultures of these fungi showed phytotoxic activity against rad-
ish leaves and cytotoxicity against infusoria (Paramecium caudatum) cells at the level of action of extracts from
Alternaria tenuissima cultures. In extracts of A. japonica, some compounds known in some Alternaria spp. (bras-
sicicolin A, dihydrobrassicicolin A, phomenin A and phomenin B) were identified. Identified in A. tenuissima
cultures, mycotoxins (alternariol, its methyl ether, tentoxin, tenuazonic acid, altenuene) were not detected in
cultures of A. japonica strains. Analysis of the toxicity of extracts and the yield of extractive matter in cultures of
A. japonica has shown that the MFP244011 strain can be used to produce both known and presumably new toxins
when cultured on synthetic M1D medium and semi-synthetic liquid nutrient media (for example, Saburo medium).

Keywords: Alternaria japonica, extracts, identification, metabolic profiles, productivity, toxigenicity
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The present notice continues our acquaintance with the mycological heritage of Johann Christian Buxbaum
(1693–1730). A total of 5 “Centuria” (sets of 100 species) under the title “Plantarum minus cognitarum centuria
circa Byzantium et in Oriente observatos” were published by the St. Petersburg Academy of Sciences. In the se-
cond “Centuria” issue we can find descriptions and illustrations of 8 fungal species: 1) Agaricus varii coloris,
erinaceus, 2) Agaricus Pectunculi forma, oblongus luteus, 3) Lycoperdon stellatum, calyce inverso, 4) Fungus pileo
plicatili, maior, 5) Fungus parvus pileolo plicatili, cinereus, oris crenatis, 6) Fungus plicatilis omnium minimus,
albicans, 7) Fungus parvus, infundibulum referens, and 8) Fungus exiguus albicans capitulo, striato. The analysis of
descriptions and original drawings made it possible to correlate these descriptions with 8 modern agaricomycete
taxa: Hydnellum ferrugineum, Tapinella panuoides, Geastrum fimbriatum, Coprinopsis lagopus, Parasola sp.,
Coprinopsis cordispora species complex, Arrhenia obscurata, and Coprinellus disseminatus. The nomenclature of
these taxa is presented and their homogeneity is preliminarily estimated in the light of current data.

Keywords: Agaricomycetes, botanists of the 18th century, Coprinopsis, Coprinellus, drawings of fungi, Geastrum,
Hydnellum, morphology, nomenclature, Parasola, Tapinella
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The present notice continues our acquaintance with
the mycological heritage of Johann Christian Bux-
baum (1693–1730), a naturalist who was appreciated
by Peter the Great, the first botanist-academician of
the Saint Petersburg Academy of Sciences (Zmitro-
vich, Sytin, 2021). A total of 5 “Centuria” (sets of
100 species) under the title “Plantarum minus cognita-
rum centuria circa Byzantium et in Oriente observa-
tos” were published by the St. Petersburg Academy of
Sciences. Basically, they describe and well illustrate the
vascular plants associated with various habitats of
North Africa, the Eastern Mediterranean, and South
Russia. But among these several species of mosses, li-
chens, algae, and fungi were scattered, whereas their
drawings were made with amazing for their time and
sometimes almost photographic accuracy.

In the second “Centuria” issue (Buxbaum, 1728)
we can find descriptions and illustrations of 8 species of
fungi in pre-Linnean polynomial nomenclature. The
peculiarity of descriptions consists of their brevity and
capacity. Rather powerful information load falls on the
drawings, made quite accurately. In some cases, im-
portant ecological notes are given to help identify the
fungal species. The analysis of species descriptions fol-
lows here.

1. Agaricus varii coloris, erinaceus – p. 43, tab. XLIX,
f. 1.1 [Fig. 1 (1)]2.

“Qui hic delineatur est pediculo donatus, quando
enim in ligno terra operto nascitur, pediculum acquirit
et Fungum mentitur, quod etiam in aliis observamus
Agaricis. Si vero truncis resectis terre proximis adna-
scitur, semicircularis est, crassus satis et succulentus,
circa exortum lanugine alba mucida obsitus, spitham-
am interdum longus et palmam latus, superne variega-
tus, hirsutus et circa oras villosus. Prona pars aculeis
fuscis aut variegatis lineas duas vel tres longis aspera est
instar Fungi pene candidi, prona parte erinacei I.B.3 Hic
Fungus erinaceus immerito a Botanicis in tres discepi-
tur species. Iunior enim albicat aut lutescir tener est et
esculentus, antiquus vero rigidus evadit et coriaceus
coloremque mutat, nec in putrilaginem more Fungo-
rum abit, sed usque in hyeemem superstes remaner et
talem describit Bauhinus, a quo aetate solum differunt
Fungus erinaceus albus esculentus, in sylvis Tisculanis
Bocc. et Fungus erinaceus Fl. Ien.”.

1 The protologues refer to page, table, and figure (f) number of the
original description (Buxbaum, 1728).

2 The references to the figures into the present paper are given in
rectangular brackets.

3 Italicized by Buxbaum.

УДК 581.52 : 582.284

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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Сurrent status. The drawing of a mature basidiome,
coupled with an indication of thickened context and
age-related consistency changes in the diagnosis, indi-
cates that the described species unambiguously belongs
to the genus Hydnellum P. Karst. From the present fig-
ure and protologue of this fungus, it is rather difficult to
accurately indicate its species affiliation. Since the co-
lor of the young basidiomata was indicated as yellow
(not orange), such versions as Hydnellum ferrugineum
(Fr.) P. Karst., H. mirabile (Fr.) P. Karst., and H. geo-
genium (Fr.) Banker are the basic ones in this case.
However, the habitus of mature specimens of H. mira-
bile is “stronger” than that is shown in Buxbaum’s fig-
ure (the cap with thinning out edges and funnel-shaped
tendency). The hymenophoral spines in the species de-
scribed by Buxbaum are indicated as brown in a mature
state, whereas in H. geogenium the yellow tint of the hy-
menophore persists for a long time. Hence, it is most
likely that Buxbaum was dealing with the most com-
mon genus representative, H. ferrugineum (Agaricomy-
cetes, Thelephorales, Bankeraceae).

Post-Linnean synonymy: Hydnellum ferrugineum
(Fr.) P. Karst., Meddn Soc. Fauna Flora fenn. 5: 41,

1879. ≡ Hydnum ferrugineum Fr., Observ. mycol. 1: 133,
1815 (sanct. in Syst. Mycol., 1821). = H. hybridum
Bull., Hist. Champ. Fr. 1(2): 307, 1791. = Hydnellum
sanguinarium Banker, Mem. Torrey bot. Club 12(2):
152, 1906. = H. pineticola K.A. Harrison, Can. J. Bot.
42: 1226, 1964.

Modern monograph: Stalpers (1993).
Note. According to Larsson et al. (2019), this is a

good species rather than a species complex.
2. Agaricus Pectunculi forma, oblongus luteus – p. 44,

tab. XLIX,  f. 2 [Fig. 1 (2)].
“Elegans hic Agaricus superne hirsutus coloris lu-

tei, nigris maculis adspersi, inferne totus luteus, lamel-
lis crebris partim usque ad angustiorem partem, ubi lig-
no adhaered, excurrentibus, partim in medio evanesti-
bus, instructus, mollis et carnosus. In pontibus ligneis
auctumno. Agarici species novae fine necesitate sictae
sunt sequentes. Fungus pedem equinum referens, subtus
foraminosus D. Rai III. Agaricus igniarius, tuberis forma,
ingens Ind. H.L.B. Fungus parvus pullus, stipitibus cari-
osis adnascens, superne lamellatus D. Vernon P. Mant.
est monstrosa degeneratio Agarici lamellati qualis
pariter est Agaricus nigricans totus ligno adhaerens,
lamellis sinuosis et invicem implexis tantum protuber an-
tibus Cat. Hall. Monstris etiam adnumerandus Agaricus
ex alneo trunco, cortice duronitido castanei coloris ob-
ductus, alias lignosus, caput quasi caninum repraesen-
tans Helw. Suppl. Fl. Praff. Quem lignosum describit,
ad Auriculam Iudae tamen referendum dicit. Quam
bene illue referatur, norunt illi, quibus cognita est Au-
ricula Iudae, cuius substantia cartilaginea et membra-
nacea, quemadmodum auris, uti Clusius describit.
Agaricus quernus lamellatus coriaceus, villosus Dill. Cat.
Est varietas pruis in decto Catalogo memorati, et tres
Agarici porosi igniarii eiusdem varietates sunt Agarici
pedis equini facie Tourn. Qui multis modis variat. Quo-
modo Agaricus villosus et porosus candidus, faginus Dill.
Cat. a saligno differat video. De Agarico Lichenis for-
ma variegato et varii coloris squamoso Tourn alii iam
dixerunt. Ad Agaricum potius quam Fungum videtur
pertinere Fungus aureus cruste instarcortici quercino ra-
so innascens Ind. H.L.B. Male Agaricis adnumeratur a
Tournefortio Fungus autumnalis, bisulcus velut Apex
Flaminis Plinii Menz. Pug. quippe qui genuinus Bole-
tus”.

Сurrent status. Despite the fact that Buxbaum does
not indicate on what wood substrate this fungus was
collected, being limited only by the note “In pontibus
ligneis auctumno”, his drawing together with the de-
scription allows unequivocally to associate this materi-
al with Tapinella panuoides (Agaricomycetes, Boletales,
Tapinellaceae). This conclusion is in agreement with
anisotropic growth of the marginal zone of the basidi-
ome visible from the drawing, the feature which is not
characteristic to other pleurotoid fungi besides the
Pleurocybella Singer, as well as the darkening of yellow
hymenophore when injured due to pigments oxidation
[in the Crepidotus (Fr.) Staude species, yellow or or-
ange gills do not turn black when injured]. It should be

Fig. 1. Engravings from drawings to Buxbaum’s “Centuria”
II (Buxbaum, 1728) published within a book tables: (1) –
Agaricus varii coloris, erinaceus (Hydnellum ferrugineum in
modern taxonomy); (2) – Agaricus Pectunculi forma, oblon-
gus luteus (Tapinella panuoides in modern taxonomy); (3) –
Lycoperdon stellatum, calyce inverso (Geastrum fimbriatum
in modern taxonomy).

(2)

(3)(1)
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noted that this species can be associated both with co-
nifers (the most characteristic case) and hardwoods.

Post-Linnean synonymy: Tapinella panuoides (Fr.)
E.-J. Gilbert, Les Livres du Mycologue Tome I–IV,
Tom. III: Les Bolets: 68, 1931. ≡ Agaricus panuoides
Fr., Observ. mycol. 2: 227, 1818 (sanct. In Syst. Mycol.,
1821). = Agaricus acheruntius Humb., Fl. Friberg.
Spec.: 73, 1793. = Paxillus fagi Berk. et Broome, Ann.
Mag. nat. Hist., Ser. 5 9: 181, 1882.

Modern monograph: Henderson et al. (2005).
3. Lycoperdon stellatum, calyce inverso – p. 45,

tab. XLIX,  f. 3 [Fig. 1 (3)].
“Differt a Lycoperdo vesicario stellato Tourn. Inst.

quod globatum pulverulentum non complectatur, sed
versus terram orae f lectuntus, quae non tam profunde
incisae sed leviter tantum crenatae sunt. Globulus mul-
tis dehiscit crenis foramen exiguum formantibus. Cre-
seit in gramines circa Constantinopolim auctumno”.

Сurrent status. In Buxbaum’s figure, we can see a
gasteromycete with a three-layer peridium and the ex-
operidium breaking into bending lobes with the forma-
tion of so-called earthstar life form, and the endoper-
idium opens with a singular stoma. Starting with Per-
soon (1794), the fungi having this peculiar habit have
been considered into the genus Geastrum Pers. Some
later, Morgan (1889) established a separate genus As-
traeus Morgan for species devoid of columella and in-
ternal hymenia. Erwin (1951) emphasized a microana-
tomical difference between these two genera, including
such characteristics as the shape of sclerohyphae and
basidiospores. Buxbaum, of course, does not provide
any information on the anatomical features of earthstar
described, therefore, the generic affiliation of this tax-
on we can carry out only from some indirect data. Par-
ticularly, we can associate the habitat of this fungus
with arid treeless areas near Constantinople. This fact
is in favor of Geastrum generic affiliation, since Astrae-
us representatives are forest mycorrhizal fungi, whereas
Geastrum species, being the humus saprotrophs, can be
associated with tree-less spaces. In the figure, we
counted 6 exoperidium lobes, although it is not clear
whether this is a didactic step aimed at showing all the
lobes that are present, or the lobes that we do not see
are also assumed in the background. Still, more evi-
dence suggests that the species should be associated
with the Geastrum genus. In the diagnosis, there is a
hint on hygroscopic bending of the lobes. It is interest-
ing that Linnaeus, describing his already binomial Ly-
coperdon stellatum (“Volva multifida patente, capitulo
glabro, ore acuminato dentato”) (Linnaeus, 1753, p.
1184) refers to Buxbaum’s description into consider-
ation4. A superficial examination of the holotype from
the Linnaean Herbarium (The Linnean Collection,
2020) allows us to correlate this taxon with G. fimbria-
tum Fr. (Agaricomycetes, Agaricales, Geastraceae), and

4 In current version of the Index Fungorum (2020), the Linnean
name Lycoperdon stellatum is erroneously associated with un-
identified myxomycete.

all the materials presented by Buxbaum don’t contra-
dict this conclusion. For the nomenclature Linnean
name is insignificant, because the gasteromycetes will
have priority the names sanctioned by the Persoon
(1801). In application to the species in question, the
name G. fimbriatum persists in current use, although it
is likely that G. rufescens var. minor Pers. belongs here.

Post-Linnean synonymy: Geastrum fimbriatum Fr.,
Syst. mycol. 3(1): 16, 1829. = Lycoperdon stellatum L.,
Sp. pl. 2: 1184, 1753 [non L. stellatus Scop., Fl. carniol.
2: 489, 1772. = Astraeus hygrometricus (Pers.) Morgan,
J. Cincinnati Soc. Nat. Hist. 12: 20, 1889]. = L. stella-
tum Oeder, Fl. Danic.: tab. 360, 1767 nom. illeg.
(Art 53.1). = Geastrum rufescens var. minor Pers., Syn.
meth. fung. 1: 134, 1801. = Lycoperdon sessile Sowerby,
Col. fig. Engl. Fung. Mushr., Suppl.: tab. 401, 1809. =
Geastrum tunicatum Vittad. [ut Geaster tunicatus],
Monogr. Lycoperd.: 162, 1842. = G. novohollandicum
F. Muell. in Berkeley [ut Geaster novo-hollandicus]
J. Linn. Soc., Bot. 13: 170, 1873. = G. sessile Pouzar,
Folia geobot. phytotax. 6: 95, 1971.

Modern monograph: Sunhede (1989).
Note. As a rule, the gasteromycete species in their

volume correspond to the linneons, i.e. there are few
described cryptic species among them. In the case of
Buxbaum’s species under consideration, the problem is
a rather limited dataset presented in the description.

4. Fungus pileo plicatili, maior – p. 45, tab. L,  f. 1
[Fig. 2 (1)].

“Tuteus est fusco permixtus, lamellis subtus fuligi-
nosis, totus tener. In gramineis hortorum et circa sepes
auctumno”.

Сurrent status. Rather compact Buxbaum’s original
description is somewhat compensated by the highly in-
formative drawing. In print engraving, it looks less in-
formative than in the original, stored in the Archive of
St. Petersburg Scientific Center of the Russian Acade-
my of Sciences. Particularly characteristic is veil re-
mains, splitting to form fibers. This feature coupled
with a slightly curled and bursting margin, general hab-
it, and described color variability and habitat, fairly
definitely points to Coprinopsis lagopus (Fr.) Redhead,
Vilgalys et Moncalvo (Agaricomycetes, Agaricales, Psathy-
rellaceae).

Post-Linnean synonymy: Coprinopsis lagopus (Fr.)
Redhead, Vilgalys et Moncalvo in Redhead, Vilgalys,
Moncalvo, Johnson et Hopple, Taxon 50(1): 229,
2001. ≡ Agaricus lagopus Fr., Syst. mycol. 1: 312, 1821.
= Coprinus lagopus f. macrospermus Romagn., Revue
Mycol. 10(5–6): 89, 1945. = C. lagopus var. vacillans
Uljé in Uljé, Doveri et Noordeloos, Persoonia 17(3):
468, 2000.

Modern monograph: Keirle et al. (2004).
Note. Phylogenetically, Coprinopsis lagopus is rather

a species complex (Nagy et al., 2013), and at least such
taxa as C. jonesii (Peck) Redhead, Vilgalys et Moncal-
vo, and C. pachyderma (Bogart) Redhead, Vilgalys et
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Moncalvo are intermixed as separate lineages within a
huge C. lagopus-conglomerate.

5. Fungus parvus pileolo plicatili, cinereus, oris cren-
atis – p. 46, tab. L,  f. 2 [Fig. 2 (2)].

“Tenerrimus est totus cinere quasi respersus. In
pascuis circa Bosphorum Novembri”.

Сurrent status. This highly short Buxbaum’s de-
scription coupled with a more informative drawing
shows that, like the previous species, this is one of min-
ute ink-cap fungi representatives. Very thin f lesh of the
pileus coupled with pronounced ridges formed with
few gills refer to the genus Parasola Redhead, Vilgalys
et Hopple, within this we can choose between plane-
cap species, like Parasola lactea (A.H. Sm.) Redhead,

Vilgalys et Hopple, or P. misera (P. Karst.) Redhead,
Vilgalys et Hopple (Agaricomycetes, Agaricales, Psathy-
rellaceae). The first species varies widely in basidiome
sizes, so few of its specimens could well be characte-
rized as “fungus parvus”. However, without informa-
tion on any micro-anatomical details, a further affilia-
tion of the species is problematic.

Post-Linnean synonymy: Parasola Redhead, Vilga-
lys et Hopple, Taxon 50(1): 235, 2001.

Modern monograph: Keirle et al. (2004).
Note. Phylogenetically, P. lactea and P. misera rep-

resent the two closely related species (Szarkándi et al.,
2017).

6. Fungus plicatilis omnium minimus, albicans –
p. 46, tab. L, f. 3 [Fig. 2 (3)].

“Occurrit cum precedente”.
Сurrent status. The species continues the gallery of

minute ink-cap fungi described by Buxbaum in the 2nd
“Centuria” issue. This minute fungus combines a less
pronounced, but still present plicate tendency on the
pileus margin, and a farinaceous veil remnant, similar
to that of Coprinopsis lagopus on the central part of the
pileus. Taking into consideration all aforementioned,
as well as small sizes of basidiome, we can attribute this
taxon to the C. cordispora species complex in Keirle’s
et al. (2004) sense, i.e. with the inclusion of C. stercorea
(Fr.) Redhead, Vilgalys et Moncalvo (Agaricomycetes,
Agaricales, Psathyrellaceae).

Post-Linnean synonymy: Coprinopsis stercorea (Fr.)
Redhead, Vilgalys et Moncalvo in Redhead, Vilgalys,
Moncalvo, Johnson et Hopple, Taxon 50(1): 231,
2001. ≡ Coprinus stercoreus Fr., Epicr. syst. mycol.: 251,
1838. = Agaricus stercorarius Bull., Herb. Fr. 6: tab.
542, 1786. = Coprinus stercorarius Sacc., Syll. fung. 5:
1103, 1887. = Fungus stercorarius Kuntze, Revis. gen.
pl. 3(3): 480, 1898.

Modern monograph: Keirle et al. (2004).
Note. As it was mentioned above, here we are deal-

ing with a species complex. Buxbaum’s epithet “pli-
catilis”, however, in case of further splitting of the
C. cordispora species-complex it would be of little use
since in post-Linnean taxonomy this epithet is preoc-
cupied with Agaricus plicatilis Curtis ≡ Parasola plicati-
lis (Curtis) Redhead, Vilgalys et Hopple.

7. Fungus parvus, infundibulum referens – p. 46, tab. L,
f. 4 [Fig. 2 (4)].

“Fuscus est et subhirsutus, lamellis magis ad album
vergentibus colorem. In pascius passim”.

Сurrent status. This species stands out from a range
of minute ink-cap fungi described in 2nd Buxbaum’s
“Centuria” issue by its omphaloid basidiomata with
white gills edge. Such minute basidiomes of omphaloid
morphotype are characteristic to such genera as Rick-
enella Raithelh. (Agaricomycetes, Hymenochaetales,
Rickenellaceae), Omphalina Quél., Gerronema Singer
(Agaricomycetes, Agaricales, incertae sedis), and some
Arrhenia Fr. representatives (Agaricomycetes, Agari-

Fig. 2. Engravings from drawings to Buxbaum’s “Centuria”
II (Buxbaum, 1728) published within a book tables: (1) –
Fungus pileo plicatili, maior (Coprinopsis lagopus in modern
taxonomy); (2) – Fungus parvus pileolo plicatili, cinereus,
oris crenatis (Parasola sp. in modern taxonomy); (3) – Fun-
gus plicatilis omnium minimus, albicans (Coprinopsis cordis-
pora species complex in modern taxonomy); (4) – Fungus
parvus, infundibulum referens (Arrhenia obscurata in mod-
ern taxonomy); (5) – Fungus exiguus albicans capitulo, stri-
ato (Coprinellus disseminatus in modern taxonomy).

(4)

(1)

(2) (5)

(3)
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cales, Hygrophoraceae). Such important characteristics
as “fuscus est et subhirsutus” refers to the last of the
aforementioned genus. The term “subhirsutus” is ap-
plicable to the young stages of pileipellis development,
characterized in modern terminology as “initially
coarsely granular, becoming minutely pruinose, and fi-
nally merely of a pebbly or finely bumpy texture”
(Voitk et al., 2014). Most of Arrhenia species are dis-
tributed mostly within various tundra and alpine habi-
tats, however, the temperate species Arrhenia obscurata
(D.A. Reid) Redhead, Lutzoni, Moncalvo et Vilgalys,
being algophilous (Voitk et al., 2014), can grow in a
wide range of pioneer communities. Buxbaum does not
provide any substratum for the record in question.

Post-Linnean synonymy: Arrhenia obscurata
(D.A. Reid) Redhead, Lutzoni, Moncalvo et Vilgalys,
Mycotaxon 83: 47, 2002. ≡ Omphalina obscurata
D.A. Reid, Trans. Br. mycol. Soc. 41(4): 419, 1958. =
Omphalia obscurata Kühner, Annls Univ. Lyon, Ser. 3,
Sci., Sect. C 6: 130, 1949; O. obscurata Kühner ex
M. Lange, Meddr Grønland, Biosc. 147 (11): 21, 1955.
= Clitocybe atrobrunnea H.E. Bigelow, Beih. Nova
Hedwigia 81: 401, 1985.

Modern monograph: Bigelow (1985).
Note. Phylogenetically, this species seems to be a

more or less homogeneous unit (Voitk et al., 2020).
8. Fungus exiguus albicans capitulo, striato – p. 46,

tab. L,  f. 5 [Fig. 2 (5)].
“Gregarim nascitur in lignis putridis. Capitulum

fere globosum est, oris semper versus pediculum in-
flexis, eleganter striatum, subtus lamellis crebris in-
structum. In hortis ad maceries”.

Сurrent status. The Buxbaum’s gallery of minute
ink-cap fungi is crowned with a very characteristic spe-
cies, persisting in current use as Coprinellus dissemina-
tus (Pers.) J.E. Lange (Agaricomycetes, Agaricales,
Psathyrellaceae). This attribution easily confirmed by
original description data (small size of basidiomata,
pileus shape, thin stem, substrate, gregarious develop-
ment) as well as by rather an accurate drawing of the
fungus.

Post-Linnean synonymy: Coprinellus disseminatus
(Pers.) J.E. Lange [ut disseminata], Dansk bot. Ark.
9(no. 6): 93, 1938. ≡ Agaricus disseminatus Pers., Syn.
meth. fung. 2: 403, 1801. = Agaricus minutulus Schaeff.,
Fung. bavar. palat. nasc. 4: 72, 1774. = Agaricus digitali-
formis Bull., Herb. Fr. (Paris) 1: tab. 22, 1781. = Agari-
cus striatus Bull., Herb. Fr. 12: tab. 552, 1792. = Copri-
nus floridanus Murrill, Proc. Fla Acad. Sci. 7(2/3): 125,
1945.

Modern monograph: Keirle et al. (2004).
Note. Phylogenetically, this species seems to be a

more or less homogeneous unit (Nagy et al., 2012).
The subsequent notes will be focused on the myco-

logical material of the III–V “Centuria” issues.
The work was supported by the RFBR grant (N 20-

011-42010) and the State Research Task N AAAA-
A19-119020890079-6.
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Микологическое наследие Иоганна Буксбаума.
2. Грибы, описанные во второй “Центурии” (1728)

И. В. Змитрович1,#, А. К. Сытин1,##

1 Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН, Санкт-Петербург, Россия
#e-mail: iv_zmitrovich@mail.ru

##e-mail: astragalus@mail.ru

Настоящая заметка продолжает серию статей, посвященных анализу микологического материала,
опубликованного крупным отечественным ботаником первой трети XVIII столетия, Иоганном Хри-
стианом Буксбаумом (1693–1730) в его “Центуриях” (сотницах). Во второй центурии (1728) можно най-
ти описания и иллюстрации восьми видов грибов: 1) Agaricus varii coloris, erinaceus, 2) Agaricus Pectunculi
forma, oblongus luteus, 3) Lycoperdon stellatum, calyce inverso, 4) Fungus pileo plicatili, maior, 5) Fungus parvus
pileolo plicatili, cinereus, oris crenatis, 6) Fungus plicatilis omnium minimus, albicans, 7) Fungus parvus, infundib-
ulum referens, 8) Fungus exiguus albicans capitulo, striato. Проведенный анализ описаний и оригинальных
рисунков позволил соотнести эти описания с восьмью видами агарикомицетов: Hydnellum ferrugineum,
Tapinella panuoides, Geastrum fimbriatum, Coprinopsis lagopus, Parasola sp., Coprinopsis cordispora-комплекс,
Arrhenia obscurata и Coprinellus disseminatus. Представлена номенклатура этих таксонов и предварительно
оценена их гомогенность в свете современных данных.

Ключевые слова: агарикомицеты, ботаники XVIII столетия, морфология, номенклатура, рисунки гри-
бов, Coprinopsis, Coprinellus, Geastrum, Hydnellum, Parasola, Tapinella
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МИКРОМИЦЕТА ASPERGILLUS TERREUS 2
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Показан высокий тромболитический потенциал внеклеточной протеиназы микромицета Aspergillus ter-
reus 2: протеиназа способна полностью гидролизовать новообразованные тромбы менее, чем за 120
мин, обладает выраженной фибринолитической и фибриногенолитической активностью. Кроме того,
была обнаружена активаторная к плазминогену активность протеиназы, что позволяет рассматривать
ее в качестве непрямого фибринолитического агента.

Ключевые слова: протеиназы микромицетов, тромболизис, фибринолитические ферменты, Aspergillus terreus
DOI: 10.31857/S0026364821030089

Микромицеты рода Aspergillus широко изуча-
ются в качестве продуцентов протеолитических
ферментов, перспективных для гидролиза различ-
ных белков и белоксодержащих субстратов (Serba
et al., 2020). Некоторые штаммы изученных в по-
следнее время видов аспергиллов секретируют
протеиназы, высокоактивные в отношении фиб-
риллярных белков – коллагена, эластина, фибри-
на (Popova et al., 2020; Chimbekujwo et al., 2020;
Popova et al., 2021). Фибринолитические (плазми-
ноподобные) ферменты аспергиллов представ-
ляют особый интерес, поскольку могут найти
практическое применение в различных областях
медицины, демонстрируя высокое сродство к
компонентам тромба и способность к его расщеп-
лению (Shilpa et al., 2019; Osmolovskiy et al., 2020).
Например, внеклеточные протеиназы Aspergillus
ochraceus L-1 по сравнению с аналогами – препа-
ратами трипсина и стрептокиназы – проявляли в
2 раза бóльшую фибринолитическую и фибрино-
генолитическую активность (Osmolovskiy et al.,
2020).

Одним из протеолитически активных микро-
мицетов является A. terreus, секретирующий про-
теиназы с различной субстратной специфично-

стью, а их суммарная доля в секретоме достигает
16% (Han et al., 2010; Saritha et al., 2016). Для мик-
ромицетов этого вида характерна продукция сери-
новых протеиназ, как щелочных с оптимумом
температуры 37°C (Chakrabarti et al., 2000), так и
нейтральных, проявляющих максимальную ак-
тивность при 50°C (Biaggio et al. 2016; de Lima et al.,
2021). Считается, что патогенные штаммы A. terreus,
ассоциированные с рядом заболеваний, секрети-
руют протеиназы как факторы вирулентности
(Ramirez-Garcia et al., 2018).

Штамм A. terreus 2 – микромицет-сапротроф,
известный как продуцент протеолитических фер-
ментов, обладающих способностью проявлять
плазминоподобную и активаторную к прекалли-
креину активность (Zvonareva et al., 2018). Ранее из
культуральной жидкости продуцента была выде-
лена протеиназа и изучен спектр ее активности по
отношению к различным белкам коагулянтной и
антикоагулянтной систем (Osmolovskiy et al., 2014;
Zvonareva et al., 2015). Однако выраженность ее
действие по отношению к белкам фибринолити-
ческой системы человека и способность к тромбо-
лизису изучены не были.

УДК 582.282.123.4 : 577.152.34
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Целью работы было изучение тромболитиче-
ского потенциала внеклеточной протеиназы
A. terreus 2.

В работе использовали штамм из коллекции
кафедры микробиологии МГУ имени М.В. Ломо-
носова. Для получения протеолитических фер-
ментов микромицет выращивали в условиях глу-
бинного культивирования в подобранных ранее
условиях (Zvonareva et al., 2018). Получение препара-
та внеклеточных протеиназ включало высаливание
белков из культуральной жидкости сульфатом ам-
мония и диализ (Zvonareva et al., 2015). Разделение
препарата проводили методом колоночного изо-
электрофокусирования по Вестербергу как описа-
но ранее (Zvonareva et al., 2015). Фракции с рI 4.3–
4.8 содержали активную протеиназу. Гомоген-
ность выделенной протеиназы подтверждали
электрофоретически по методу Лэммли. Белок
определяли по методу Брэдфорд.

Активность протеиназ определяли с помощью
1%-х суспензий фибрина и фибриногена, приго-
товленных на 0.1 М трис-HCl буфере (pH 8.2) (Sig-
ma-Aldrich, США) по модифицированному мето-
ду Ансона–Хагихара (Osmolovskiy et al., 2016). Ре-
акции проводили в течение 10 мин при 37° C при
постоянном встряхивании (600 об/мин) в термо-
шейкере TS-100 (BioSan, Латвия). Измерение оп-
тической плотности растворов (275 нм) проводи-
ли на спектрофотометре BioSpectrometer® kinetic
(Eppendorf, Германия) после их центрифугирова-
ния (12400 об./мин, 10 мин). Активность выража-
ли в мкмолях тирозина, образовавшегося за 1 мин
в 1 мл пробы (ЕТир).

Фибринолитическую и активаторную к плаз-
миногену активность определяли на фибриновых
пластинах методом Аструпа–Мюллерца–Лассена
(Sharkova et al., 2015). Активность выражали в усл.
ед. на 1 мл пробы.

Тромболитическую активность протеиназы из-
меряли гравиметрически по уменьшению массы
тромбов, гидролизованных при 37°C в течение
30–180 мин под действием протеиназы A. terreus 2
(Kotb et al., 2015). По окончании реакции рассчи-
тывали процент негидролизованных тромбов.

В табл. 1 представлено действие выделенной
протеиназы микромицета A. terreus 2 на фибрин,
фибриноген и плазминоген. Видно, что протеина-
за активно расщепляет указанные субстраты.

Впервые обнаружена активаторная к плазми-
ногену активность протеиназ, образуемых A. ter-
reus 2. Из данных литературы известно, что не все
представители рода Aspergillus образуют протеина-
зы, способные активировать плазминоген (Kotb
et al., 2015). Наличие такой активности в совокуп-
ности с фибринолитической активностью позво-
ляет утверждать, что выделенная протеиназа мо-
жет осуществлять как прямой фибринолиз (непо-
средственный лизис фибрина), так и непрямой
(через активацию плазминогена – белка, превра-
щающегося в кровотоке в основной фибриноли-
тический фермент организма человека – плаз-
мин). Активаторная к плазминогену активность
протеиназы A. terreus 2 составила около 40% от
фибринолитической, что значительно превышает
таковую для других микромицетов (Sharkova et al.,
2015).

Фибриногенолитическая активность выделен-
ной протеиназы оказалась несколько больше
фибринолитической, но несущественно, что под-
тверждает полученные ранее данные о равноцен-
ности гидролиза этих субстратов штаммом A. ter-
reus 2 (Zvonareva et al., 2018).

В связи с полученными данными существен-
ный интерес представляет изучение тромболити-
ческой активности протеиназы A. terreus 2, позво-
ляющей выявить ее эффективность расщеплять
многокомпонентный и объемный субстрат про-
теолиза. Полученные результаты представлены на
рис. 1. Исследованная протеиназа очень быстро
растворяла новообразованные тромбы: уже через
30 мин инкубации остаточная масса тромба соста-
вила 30%, за 90 мин – 10%. Полностью тромб был
гидролизован протеиназой A. terreus 2 менее чем за
120 мин, что говорит о ее высоком тромболитиче-
ском потенциале.

Полученные данные дополняют представления
о способах применения внеклеточных протеиназ
A. terreus и убедительно показывают, что фермент
может быть использован не только в легкой про-
мышленности или в составе моющих средств, о
чем свидетельствует ряд исследований, но и в био-
медицине (Chakrabarti et al., 2000; Biaggio et al.
2016; de Lima et al., 2021).

Таким образом, внеклеточная протеиназа мик-
ромицета A. terreus 2 обладает высоким тромболи-
тическим потенциалом, а сам микромицет являет-

Таблица 1. Протеолитическая активность внеклеточной протеиназы Aspergillus terreus 2

Тип активности Единицы измерения 
активности (Е)

Общая активность, 
E/мл

Удельная активность,
Е/мг белка

Фибринолитическая мкмоль тирозина/мин 75.0 ± 2.5 303.6 ± 10.5
Фибриногенолитическая мкмоль тирозина/мин 86.0 ± 2.5 347.7 ± 10.5
Фибринолитическая усл. ед. 420.0 ± 30.0 1690.0 ± 60.0
Активаторная к плазминогену усл. ед. 254.0 ± 30.0 1028.0 ± 60.0
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ся перспективным продуцентом протеиназ фиб-
ринолитического и тромболитического действия.
Способность выделенной протеиназы проявлять
активаторную к плазминогену активность позво-
ляет рассматривать ее и в качестве непрямого фиб-
ринолитического агента. С непрямыми фибрино-
литическими агентами в настоящее время связы-
вают развитие одного из ведущих направлений
тромболитической терапии (Lal et al., 2017).

Работа выполнена при финансовой поддержке
Совета по грантам Президента РФ № СП-3906.2021.4.
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Рис. 1. Тромболизис (остаточная масса, %) протеина-
зой Aspergillus terreus 2.
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A high thrombolytic potential of the extracellular proteinase of Aspergillus terreus 2 micromycete has been shown:
the proteinase is capable of completely hydrolyzing newly formed thrombi in less than 120 min and has pro-
nounced fibrinolytic and fibrinogenolytic activity. In addition, the plasminogen activating activity of proteinase
was found, which allows us to consider it as an indirect fibrinolytic agent.
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