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ВВЕДЕНИЕ
Макромицеты синтезируют большое разнооб-

разие вторичных метаболитов, образующихся на
путях азотного и углеродного обмена – пигменты,
терпеноиды, поликетиды, фенолы и другие соеди-
нения (Zhong, Xiao 2009). Многие метаболиты вы-
полняют важные коммуникационные функции,
осуществляя взаимодействия грибов с растения-
ми, животными, насекомыми и микроорганизма-
ми. Широкий спектр биологической активности
метаболитов макромицетов находит практическое
применение при создании разнообразных меди-
цинских препаратов. Что касается S-содержащих
метаболитов, то их доля среди всех метаболитов
макромицетов пока относительно невелика, одна-
ко их роль и биологическая значимость заслужи-
вают особого внимания. Настоящий обзор посвя-
щен S-содержащим метаболитам макромицетов,
обладающим выраженной биологической актив-
ностью и лекарственными свойствами.

ОРГАНОСУЛЬФИДЫ – ЛЕТУЧИЕ 
МЕТАБОЛИТЫ МАКРОМИЦЕТОВ

Макромицеты обладают большим разнообра-
зием запахов, за которые отвечают сложные смеси
летучих вторичных метаболитов. Типы веществ,
их пропорции и концентрации значительно ва-
рьируют у разных видов грибов и зависят от воз-
раста организма, субстрата и окружающей среды.
Многочисленные исследования съедобных гри-
бов из Agaricus, Boletus, Pleurotus и ряда других ро-

дов подтвердили, что в создании грибного аромата
участвуют сложные смеси углеводородов, гетеро-
циклов, альдегидов, кетонов, фенолов, а также
бензольных и циклогексановых производных,
преимущественное присутствие в которых состав-
ляют простые спирты, кетоны и альдегиды – про-
изводные С8 (Morath et al., 2012; Moliszewska, 2014;
Palazzolo et al., 2017). Впервые S-содержащие ме-
таболиты – диметилсульфид и диметилдисуль-
фид – были обнаружены в составе компонентов
запаха у съедобных грибов из родов Phallus и Tuber.
В настоящее время различные сульфиды, содер-
жащие от одного до четырех сульфидных радика-
лов, идентифицировали в составе запаха у следую-
щих видов макромицетов: Clathrus archeri (Borg-
karlson et al., 1994), Lentinula edodes (Wu, Wang,
2000; Sneeden et al., 2004; Tocmo et al., 2015), Leu-
cangium carthusianum (El Enshasy et al., 2013), Myce-
tinis alliaceus (Rapior et al., 1997), M. scorodonius
(Kuo, 2013; Belova et al., 2015), Phallus impudicus
(Pudil et al., 2014), Podaxis pistillaris (Al-Fatimi et al.,
2006, 2007), Pseudocolus fusiformis (Kakumyan, Mat-
sui, 2009), Tricholoma matsutake (Cho et al., 2008),
Tuber aestivum, T. magnatum, T. melanosporum (Gioac-
chini et al., 2008; Splivallo et al., 2011; Torregiani et al.,
2015), T. brumale (Kiss et al., 2011), T. japonicum
(Shimokawa et al., 2019, Belova, Zmitrovich, 2020).

Макромицеты рода Mycetinis, включая M. pra-
siosmus, M. applanatipes, M. cinnamomeus, M. cope-
landii, M. curraniae, M. ignobilis, M. kallioneus,
M. opacus, M. prasiosmus, M. salalis, M. querceus,
M. subalpinus, M. virgultorum, M. yunnanensi, облада-
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ют чесночным запахом, что позволяет рассматри-
вать их по аналогии с уже исследованными вида-
ми этого рода, как синтезирующие сульфиды
(Rapior et al., 1997; Belova et al., 2015).

Подобные S-содержащие структуры объедине-
ны в класс органополисульфидов. Эти вещества
хорошо изучены у растений, причем наиболее бо-
гатыми S-содержащими соединениями являются
представители семейства крестоцветных и ама-
риллисовых (Tocmo et al., 2015).

Содержание сульфидов в элементном составе
соединений, отвечающих за запах, невелико и
значительно отличается в зависимости от видов
грибов. Присутствие сульфидов различной слож-
ности в сочетании с другими метаболитами созда-
ет ароматы плодовых тел: собственно “трюфель-
ный” у видов Tuber, варьирующий от оттенков сы-
ра, чеснока, фруктов до фенольного (Gioacchini
et al., 2008; Moliszewska; 2014; Shimokawa et al.,
2019), “грибной” у Lentinula edodes (Wu, Wang,
2000; Sneeden et al., 2004); “чесночный” у видов
Mycetinis (Rapior et al., 1997; Belova et al., 2015) и
“цветочный” у Phallus impudicus (Borgkarlson et al.,
1994; Belova, 2011; Pudil et al., 2014). Химические
структуры органополисульфидов макромицетов
содержат, как правило, метильную группу в каче-
стве органического радикала, в то время как у рас-
тений в качестве такового выступают аллил- и ди-
аллил-, либо метилпропил- и метилпропенил-ра-
дикалы. Наряду с линейными сульфидами, среди
компонентов аромата плодовых тел Lentinula edo-
des идентифицировали лентионин – сульфид с
циклической структурой 1,2,3,5,6-пентатиопана.
До настоящего времени исследования органо-
сульфидов грибов ограничены лишь констатаци-
ей их наличия, и более детальные исследования в
этом направлении отсутствуют (Al-Fatimi et al.,
2006, 2007; Kakumyan, Matsui, 2009). В то же время
на примере растительных метаболитов изучена
активность органосульфидов, для которых дока-
зано проявление широких кардиопротекторных
свойств (Tocmo et al., 2015; Frankel et al., 2016). Ха-
рактер такой активности объясняют химической
природой органосульфидов и способностью обра-
зовывать сероводород (Н2S). Долгое время эту не-
большую молекулу рассматривали лишь как ядо-
витый газ с неприятным запахом тухлых яиц, од-
нако в последние годы многочисленными
исследованиями доказано, что она служит сиг-
нальной молекулой во многих физиологических и
патологических процессах (Kimura et al., 2012;
Kimura, 2014). Большинство макромицетов, обра-
зующих органосульфиды, являются съедобными
грибами и обладают лекарственными свойствами
с широким спектром биологической активности,
включая противоопухолевую, иммуномодулиру-
ющую, антиоксидантную и др. Однако роль суль-
фидов в проявлении характера активности макро-
мицетов никогда не исследовали.

ЦИКЛИЧЕСКИЕ ПЕПТИДЫ – 
S-СОДЕРЖАЩИЕ ТОКСИНЫ 

МАКРОМИЦЕТОВ

Природа токсических свойств макромицетов
всегда находилась в центре внимания исследова-
телей. Вариабельность токсического действия
грибов объясняется присутствием соединений
различной химической природы, ядовитые свой-
ства которых чрезвычайно сложны и опасны. Хи-
мия, биохимия и молекулярно-биологические ас-
пекты структур токсинов грибов рода Amanita бы-
ли выполнены в основном в лаборатории
профессора Wieland (1983, 1986; Liu 2005). Токси-
ны A. phalloides относятся к нескольким типам
структур. Большинство токсинов представляет со-
бой циклические олигопептиды, небольшие мо-
лекулы белковой природы, структуры которых,
разделяются на три группы: аматоксины, фалло-
токсины и виротоксины. К группе аматоксинов
относятся α-, β-, γ-, ε-аманитины, амануллин,
амануллиновая кислота, проамануллин и аманин,
бициклические пептиды, образующие из восьми
аминокислот два цикла, соединенные индол-
сульфоксидным мостиком. Другую группу цикло-
пептидов – фаллотоксины – составляют фаллои-
дин, фаллоид, профаллоин, фаллизин, фаллицин,
фаллацидин, фаллизацин (Wieland, Faulstich,
1979; Wieland, 1980; Faulstich, 1982; Liu, 2005;
Ahmed et al., 2010). Аматоксины и фаллотоксины
являются бициклическими окта- и гепта-пепти-
дами, в структуры которых включена двухвалент-
ная сера или сульфоксидная группа. Вывод серы
из структур бициклических пептидов ведет к утра-
те токсичности соединений. Третья, наименее
распространенная группа токсинов – виротокси-
ны, включающая вироидин, алловироидин, дез-
оксовироидин, (Ala)вироидин, (Ala)дезоксовиро-
идин, вироизин, дезоксовироизин, представлена
моноциклическими пептидами. Их токсичность
обусловлена присутствием в молекулах 2-метил-
сульфонилтриптофана или 2-метилсульфоксит-
риптофана (Faulstich et al., 1979, 1980; Liu, 2005).
Несмотря на структурную близость, характер ток-
сичности аматоксинов и фаллотоксинов разли-
чен: аматоксины являются специфическими ин-
гибиторами RNA полимеразы II, фаллотоксины
связывают и стабилизируют F-актин, глобуляр-
ный белок полимеризованной формы, из которо-
го образованы микрофиламенты цитоскелета эу-
кариотических клеток (Luo et al., 2009). Наиболее
токсичными являются аматоксины, их LD50
cоставляет 0.1 мг/кг. Токсичность фаллотоксинов
составляет 2 мг/кг. Изучению характера токсиче-
ского действия грибов, способам детоксикации
отравлений, а также методам обнаружения цикли-
ческих пептидов посвящена обширная научная и
научно-популярная литература (Wieland, 1983;
Hallen et al., 2002, 2007; Musselius, Ryk, 2002; Enjal-
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bert et al., 2004; Liu, 2005; Zhang et al., 2010; Tana-
hashi et al., 2010; Kiyashko, 2015).

Смертельно ядовитые грибы, синтезирующие
серосодержащие токсины, относятся к четырем
родам макромицетов – Amanita, Conocybe, Galerina
и Lepiota. Анализ опубликованных данных свиде-
тельствует о том, что среди многочисленных пред-
ставителей рода Amanita Pers., включающего до
1000 видов, циклические пептиды были обнару-
жены лишь у 14 видов: Amanita bisporigera (Enjalbert
et al., 2002; Hallen et al., 2007; Luo et al., 2010; McK-
night et al., 2010; Walton et al., 2010), A. decipiens (En-
jalbert et al., 2002), A. exitialis (Zhang et al., 2005;
Deng et al., 2011; Xue et al., 2011; Hu et al., 2012),
A. hygroscopica (Johnson, Preston, 1979; Enjalbert et al.,
2002), A. fuliginea (Zhou et al., 1997; Enjalbert et al.,
2002), A. marmorata (Hallen et al., 2002), A. оberwin-
klerana (Chen et al., 2003; Yang, 2003), A. ocreata
(Horgen et al., 1976; Enjalbert et al., 2002), A. pal-
lidorosea (Wang et al., 2011), A. phalloides (Wieland,
1983, 1986; Ammirati et al., 1985; Bresinsky, Besl,
1990; Gurevich, Zhurkovich, 1995; Konno, 1995; De
Haro, 1998; Enjalbert et al., 2002; Hallen et al., 2002,
2007; Liu, 2005; Zhang et al., 2005; Adams 2006;
McKnight et al., 2010; Deng et al., 2011; Kaya et al.,
2013), A. suballiacea (Little, Preston, 1984; Little et al.,
1986), A. tenuifolia (Block et al., 1955), A. verna (Pres-
ton et al., 1975; Seeger, Stijve, 1979; Bresinsky, Besl,
1990; Enjalbert et al., 2002), A. virosa (Staron, Cour-
tillot, 1975; Faulstich et al., 1979, 1980; Bresinsky,
Besl, 1990; Enjalbert et al., 2002; Ahmed et al., 2010).
Сравнительно недавно еще у одного из двух новых
видов Amanita (A. harkoneniana), собранных в Аф-
рике, идентифицировали аманитины и фаллоток-
сины. Интересно отметить, что второй из описан-
ных видов (A. bweyeyensis) по свидетельствам мест-
ного населения не являлся ядовитым, а в его
плодовых телах не были обнаружены ни аматок-
сины, ни фаллотоксины. Однако молекулярный
анализ образцов тех же самых плодовых тел пока-
зал наличие генов, кодирующих фаллотоксин
фаллацидин (Fraiture et al, 2019).

Среди макромицетов рода Lepiota, включаю-
щего около 400 видов, 23 вида грибов считают ядо-
витыми, содержащими аманитотоксины: Lepiota
boudieri (Gerault, Girre, 1975; 1977; Besl et al., 1984;
Piqueras, 1989, 1992; Enjalbert et al., 2002), L. brun-
neoincarnata, L. brunneolilacea, L. castanea, L. citro-
phylla (Enjalbert et al., 2002), L. clypeolaria (Pond et al.,
1986; Enjalbert et al., 2002), L. clypeolarioides, L. feli-
na, L. fuscovinacea, L. griseovirens, L. heimii, L. helve-
ola, L. helveoloides, L. kuehneri, L. langei (Enjalbert et al.,
2002), L. lilacea (Klan, 1993; Enjalbert et al., 2002),
L. locanensis, L. ochraceofulva, L. pseudohelveola (En-
jalbert et al., 2002), L. pseudolilacea (Esteve-Ravantos,
Altes, 1990; Enjalbert et al., 2002), L. rufescens (Klan,
1993; Enjalbert et al., 2002), L. subincarnata (Gerault,
Girre, 1975, 1977; Enjalbert et al., 2002), L. xantho-
phylla (Besl et al., 1984; Enjalbert et al., 2002).

Cреди свыше 150 представителей рода Conocybe
токсины идентифицированы лишь у двух видов:
Conocybe apala (Hallen et al., 2003; Arnolds, 2005;
Luo et al., 2009; Walton et al., 2010) и C. filaris (Brady
et al., 1975; Enjalbert et al., 2002; Arnolds, 2005).

Род Galerina, насчитывающий более 300 видов
базидиомицетов, содержит семь видов, у которых
идентифицирован аманитин: Galerina badipes (Ja-
cobs et al., 1996; Enjalbert et al., 2002); G. beinrothii
(Enjalbert et al., 2002), G. fasciculata (Muraoka et al.,
1999; Muraoka, Shinozawa, 2000), G. helvoliceps (Mu-
raoka et al., 1999; Enjalbert et al., 2002), G. marginata
(Benedict et al., 1966; Benedict, Brady, 1967; Jacobs et
al., 1996; Enjalbert et al., 2002; 2004; Hallen et al.,
2003; Hallen-Adams et al., 2012), G. sulciceps (Xiang
et al., 2018) и G. venenata (Besl, 1981; Besl et al., 1984;
Enjalbert et al., 2002).

Интерес исследователей ядовитых макромице-
тов всегда был направлен как на изучение приро-
ды токсинов, так и на возможность культивирова-
ния этих грибов с целью изучения продуктов их
метаболизма и процессов биосинтеза ядовитых
веществ, а также получения самих токсинов для
разработок тест-систем и противоядий. Однако
большинство смертельно-ядовитых грибов явля-
ются эктомикоризными видами, выделение в
культуру и последующее культивирование кото-
рых представляет определенные трудности. Виды
рода Amanita, синтезирующие циклические пеп-
тиды, с трудом поддаются культивированию, так
как даже в случае успешного получения чистой
культуры растут очень медленно и продуцируют в
культуре значительно меньше искомого продукта,
чем природные плодовые тела. Попытки культи-
вирования Amanita phalloides были предприняты
китайскими исследователями, которые, потерпев
неудачу с этим видом, впервые успешно культи-
вировали другой вид аманит, продуцирующих
аматоксины, – A. exitialis. Штамм выращивали на
жидкой картофель-декстрозной среде в колбах в
течение 50 дней. В результате было получено 5 г
мицелия (сырой биомассы) на 100 мл среды. Этого
количества оказалось достаточно для экстракции
и количественного анализа токсинов. Оценивая
скорость роста культивированного ими штамма
как медленный и выход биомассы как низкий по
отношению к видам сапротрофных грибов, но
приемлемый для видов эктомикоризных грибов,
авторы считают, что подбор условий культивиро-
вания, и, в частности, оптимизация компонентов
питательной среды, может существенно повлиять
на скорость роста, накопление биомассы и синтез
искомых метаболитов (Zhang et al., 2005).

В 2013 г. сотрудниками Ботанического инсти-
тута им. В.Л. Комарова РАН было проведено целе-
направленное исследование по выделению в куль-
туру бледной поганки. В результате многочислен-
ных попыток была получена чистая культура
A. phalloides LE-BIN 4016 (MW036159). Штамм был
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верифицирован методом ПЦР-анализа, а полу-
ченная нуклеотидная последовательность ITS
участка депонирована в Генбанк NCBI
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). Несмотря на мед-
ленный рост и избирательное требование к среде
культивирования, штамм сохраняет жизнеспо-
собность при регулярных пересевах и успешно со-
храняется в Коллекции культур базидиомицетов
БИН РАН с 2014 г.

Однако культивирование сапротрофных видов
грибов, синтезирующих циклические пептиды,
кажется более доступным, хотя публикаций по
культивированию штаммов таких грибов немно-
го. Наиболее перспективным в этом отношении
представляется род Galerina (Benedict et al., 1966;
Besl et al., 1984; Muraoka et al., 1999; Muraoka, Shi-
nozawa, 2000). Авторами этих работ единодушно
было показано, что при культивировании штам-
мы Galerina продуцировали внутриклеточные ама-
нитины, при этом состав среды и условия культи-
вирования существенным образом влияли и на
накопление биомассы, и на биосинтез токсичных
метаболитов. Одним из исследованных и перспек-
тивных в этой связи видов является G. marginata.
Значительное штаммовое разнообразие этого ви-
да (свыше 10 штаммов) сохраняется в Коллекции
культур базидиомицетов БИН РАН. Штаммы бы-
ли верифицированы с применением ПЦР анали-
за, и полученные ITS сиквенсы депонированы в
Генбанк NCBI. В результате изучения ростовых и
культурально-морфологических характеристик штам-
мов G. marginata, а также их культивирования на
жидких средах, были отобраны штаммы LE-BIN
2545 (KY327297) и LE-BIN 2837 (KY327295) как
наиболее перспективные для дальнейших иссле-
дований в качестве продуцентов циклических
пептидов (Psurtseva, Shakhova, 2015).

СЕРОСОДЕРЖАЩИЕ
МЕТАБОЛИТЫ МАКРОМИЦЕТОВ

С ЛЕКАРСТВЕННЫМИ СВОЙСТВАМИ

В настоящее время высокие диетические до-
стоинства ряда съедобных грибов связывают не
только с их ароматом и пищевой ценностью, но и
с присутствием биологически активных S-содер-
жащих метаболитов (Ey et al., 2007). Разнообразие
терпеноидов, полисахаридов, полифенолов опре-
деляет биологическую активность многих грибов.
Среди всего спектра биологических эффектов
грибов наибольший интерес в настоящее время
вызывают антиоксидантные свойства (Kozarski
et al., 2015; Ciric et al., 2020). Исследования показа-
ли, что антиоксидантная активность ряда видов
грибов связана с присутствием таких известных
низкомолекулярных S-содержащих метаболитов,
как глутатион и эрготионеин (Kalaras et al., 2017).
Глутатион – трипептид γ-глутамилцистеинилгли-
цина, определяет окислительно-восстановитель-

ный клеточный баланс в организме. Эрготионеин –
S-содержащее производное аминокислоты гисти-
дина, был известен в различных микроорганизмах
и несовершенных грибах (Paul, Snyder, 2010;
Cheah, Halliwell, 2012; Nguyen et al., 2013). В ходе
исследования макромицетов эрготионеин был об-
наружен у следующих видов: Agaricus bisporus,
A. blazei, Armillaria mellea, Coprinus comatus, Cordy-
ceps militaris, Cyclocybe cylindracea, Ganoderma lucid-
um, Grifola frondosa, Hericium erinaceus, Hypsizygus
marmoreus, Pleurotus eryngii, Taiwanofungus camphor-
atus, T. salmoneus, Trametes versicolor, Tropicoporus
linteus (Chang et al., 2012; Cohen et al., 2014; Kalac
2016) и Hygrophorus eburneus (Kosanic et al., 2020).
Было показано, что содержание эрготионеина у
макромицетов значительно варьирует в зависимо-
сти от их видовой принадлежности (Dubost et al.,
2007; Chang et al., 2012).

Биологическую активность эрготионеина в на-
стоящее время связывают с его участием в процес-
сах липидного окисления (Agrawal, Dhanasekaran
2019; Kosanic et al., 2020). Полагают, что эрготио-
неин может быть полезным для предотвращения
заболеваний, вызванных различными стрессовы-
ми факторами, в том числе при болезни Альцгей-
мера (Cheah, Halliwell, 2012; Cheah et al., 2016).

Помимо низкомолекулярных S-содержащих
биологически активных метаболитов, высшие
грибы продуцируют и высокополимерные соеди-
нения, содержащие серу. Впервые сведения о S-
полисахаридах были получены при изучении пло-
довых тел съедобного гриба Lentinula edodes
(Hobbs, 2000). Сравнительно недавно у двух видов
лекарственных грибов Taiwanofungus camphoratus и
Wolfiporia extensa были обнаружены новые S-содер-
жащие активные полисахариды, различающиеся
по величине массы и степени активности. Полиса-
харид из плодовых тел Taiwanofungus camphoratus
был идентифицирован как сульфатированный 1,6-
разветвленный 1,4-β-d-галактогликан, (B86-III)
(SPSs) с более высоким эффектом ингибирования
образования эндотелиальных клеток (ЕС) в ана-
лизе ангиогенеза in vitro по сравнению с полисаха-
ридами штамма 35396 и Wolfiporia extensa (Poria co-
cos). По мнению исследователей, иммуностиму-
лирующая и противоопухолевая активность
грибов может быть связана со способностью суль-
фатированных полисахаридов ингибировать ан-
гиогенез как ингибированием NF-κB, так и ин-
дукцией транслокации NF-κB/Rel (Сheng et al.,
2012; Lu et al., 2017). Уже известная ранее противо-
вирусная активность сульфатированных полиса-
харидов недавно была подтверждена in vitro эф-
фективным ингибированием SARS-CoV-2 (Kwon
et al., 2020).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, присутствие S-содержащих

вторичных метаболитов различной сложности –
летучих сульфидов, циклических пептидов, слож-
ных аминокислот и полисахаридов свидетельству-
ет об активной роли серы в метаболизме высших
грибов. Биологические эффекты этих соединений
полностью еще не изучены. В то время как цикли-
ческие пептиды ответственны за токсичность
смертельно ядовитых грибов, органосульфиды,
эрготионеин, глутатион и серосодержащие поли-
сахариды определяют как аромат, вкусовые и дие-
тические достоинства, так и биологическую ак-
тивность многих видов съедобных и лекарствен-
ных макромицетов.
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вичу и С.П. Вассеру за ценные замечания, допол-
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тьи. Работа выполнена в рамках Государственного
задания Ботанического института им. В.Л. Кома-
рова РАН, регистрационный номер темы AAAA-
A19-119020890079-6.
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Данное исследование посвящено изучению особенностей микоризы трех видов липы (Tilia сordata,
T. platyphyllos и T. ×europaea) в условиях городской среды на территории г. Санкт-Петербурга. Исследо-
вание проводилось на трех модельных территориях: Летний сад, Ботанический сад и Дудергофские вы-
соты. В ходе исследования были получены данные по морфологии, анатомии микоризы, молекуляр-
ной идентификации грибных симбионтов, оценено влияние некоторых показателей почвы на состав
эктомикоризных грибов (ЭМГ). Методом световой микроскопии была подтверждена характерная для
рода Tilia двойная микоризная колонизация: арбускулярная микориза (АМ) и эктомикориза (ЭМ).
У всех исследуемых деревьев корневые окончания имели интенсивную микоризную колонизацию.
Показатели ЭМ-колонизации менялись в зависимости от вида липы и лишь незначительно от сезона и
места выявления, тогда как показатели колонизации корней АМ менялись от сезона, места выявления
и вида липы. У некоторых исследуемых деревьев было обнаружено наличие тонких несептированных
эндофитов. Для молекулярной идентификации симбионтов на корневых окончаниях липы использо-
вали участок ITS-региона ядерной ДНК. Было выявлено 58 таксонов, относящихся к ЭМГ. Основны-
ми эктомикоризными симбионтами, выявленными для Tilia, являются базидиомицеты из родов Inocy-
be, Tomentella, Sebacina и Entoloma и аскомицеты из родов Tuber и Peziza. Среди выявленных таксонов
ЭМГ впервые отмечены: для Tilia cordata 13 таксонов, для T. platyphyllos – 12, для T. ×europaea – 8. Так-
сономическое разнообразие ЭМГ изменялось в зависимости от вида липы, сезона и места произраста-
ния деревьев. Для изучения влияния почвенных параметров на состав ЭМГ-сообществ был проведен
анализ почвы на содержание нитратного азота (NO3¯) и подвижного фосфора (P2O5) и установлено
значение рН. Среди исследованных параметров на состав ЭМГ влияет изменение концентрации по-
движного фосфора и нитратного азота, а повышение рН почвы ведет к обеднению разнообразия ЭМГ.

Ключевые слова: арбускулярная микориза, разнообразие симбионтов, эктомикориза, ITS
DOI: 10.31857/S0026364821010050

ВВЕДЕНИЕ

Микоризный симбиоз широко распространен
практически во всех наземных экосистемах. Око-
ло 90% всех ныне живущих растений образуют
симбиоз с грибами (Brundrett, Tedersoo, 2018). Од-
нако большинство исследований, посвященных
микоризному симбиозу, проводится в горшечных
культурах. Такие исследования не отражают всех
аспектов микоризного симбиоза, а затрагивают
лишь отдельные изолированные факторы. Иссле-
дования в естественной среде проводить значи-
тельно сложнее. Эти трудности связаны с тем, что
большое количество факторов, как биотических,
так и абиотических, одновременно влияет на фор-

мирование и функционирование ассоциативных
связей между грибом и растением. Несмотря на
эти сложности, исследования микоризного сим-
биоза в естественной среде обитания позволяют
лучше оценить вклад микоризы в развитие отдель-
ного растения или сообщества в целом.

Городская среда является агрессивным биомом
для всех живых организмов (Kuhns, 1980). Чем
крупнее город, тем сильнее сказывается это на го-
родской среде. Не все живые организмы способны
существовать в таких условиях. В первую очередь,
это касается неподвижных живых организмов, та-
ких как растения и грибы. Сильная загазован-
ность, повышенное содержание пыли в воздухе,
вытаптывание верхних горизонтов почвы, быст-

УДК 581.557.24 : 582.685.4(470.23-25)

БИОРАЗНООБРАЗИЕ, СИСТЕМАТИКА, 
ЭКОЛОГИЯ



12

МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 55  № 1  2021

ДУДКА и др.

рая испаряемость влаги и т.д. угнетают состояние
и сокращают срок жизни растения. В крупных на-
селенных пунктах для озеленения и благоустрой-
ства стараются высаживать наиболее устойчивые
к таким факторам растения. Одним из наиболее
устойчивых к городским условиям растений явля-
ется липа (Tilia spp.).

Изучение функционирования микоризного
симбиоза в городских условиях позволяет прогно-
зировать состояние искусственных растительных
насаждений. Манипулируя условиями среды по-
средством внесения специфичного инокулюма,
изменения водного режима и минерального пита-
ния можно добиться здорового и устойчивого со-
стояния зеленых насаждений на территории горо-
да (Chilvers et al., 1987).

Интерес к исследованию микоризы липы воз-
ник не так давно. И связанно это, скорее всего, с
тем, что липа является деревом второго яруса и на
протяжении всего своего ареала не образует круп-
ных сообществ, а потому не вызывала долгое вре-
мя интереса среди ботаников. Но уже на основе
первых работ стало ясно, что липа образует мико-
ризу с широким спектром эктомикоризных гри-
бов (ЭМГ). А последние работы (Timonen, Kaup-
pinen, 2008; Pigott, 2012) показали наличие у липы
двойной колонизации – арбускулярной микори-
зой (АМ) и эктомикоризой (ЭМ).

Следует подчеркнуть, что изучение микориз-
ного статуса липы в глобальном масштабе проис-
ходит неравномерно. В большей степени исследо-
ван вид T. cordata (Busetti, 1962; Ceruti, Busetti,
1962; Pigott, 1982; Nielsen, Rasmussen, 1999; Weis-
senhorn, 2002; Timonen, Kauppinen, 2008; Fini et al.,
2011; Lang et al., 2011; Dudka et al., 2018а; Dudka,
2018b) и имеются некоторые единичные исследо-
вания, посвященные различным аспектам мико-
ризы у других видов: T. platyphyllos (Lang et al.,
2011), T. tomentosa (Garbaye, Churin, 1996), T. ameri-
cana (Giomaro et al., 2002), T. mandschurica (Guo et al.,
2008) и T. ×europaea (Timonen, Kauppinen, 2008).

Многие из этих исследований освещали лишь
практические аспекты проблемы микоризы липы.
Например, показано, что введение искусственно-
го инокулюма ЭМ-симбионтов положительно
влияло на рост и вегетацию T. tomentosa (Garbaye,
Churin, 1996). В другой работе, связанной с выяв-
лением роли микоризы, показана повышенная
устойчивость колонизированных ЭМГ-саженцев
T. cordata к засолению почвы по сравнению с не-
микоризованным контролем (Weissenhorn, 2002).
Также в работе Fini et al. (2011) было показано вли-
яние симбионтов Glomus mossae (АМ) и Boletus edu-
lis (ЭМ) на устойчивость саженцев липы к засухе и
повышение фотосинтетической активности рас-
тения по сравнению с неинокулированными са-
женцами.

Эти исследования свидетельствуют о том, что
микориза играет важную роль в жизни растения.

О важности внесения искусственного грибного
инокулюма было известно давно. На данный мо-
мент такие биоудобрения обычно используют
“универсальный” набор симбионтов широкого
круга. Однако, зная круг специализированных
симбионтов того или иного вида растения, можно
повысить эффективность использования таких
биоудобрений. Для решения подобных проблем
необходимо обладать информацией и специаль-
ными знаниями о качественном составе и харак-
теристике симбионтов той или иной древесной
породы, но в настоящее время таких знаний на-
коплено недостаточно.

Род Tilia имеет двойную микоризную колони-
зацию – арбускулярной микоризой (АМ) и экто-
микоризой (ЭМ). АМ формируется у саженцев
липы в ранний период (20–30 дней после высажи-
вания саженца в землю). После образования си-
стемы разветвленных боковых корней (в основ-
ном это происходит к лету, если саженец был по-
сажен весной) наблюдается образование ЭМ
(Pigott, 2012). У более взрослых особей липы на-
блюдается сезонное преобладание АМ весной, а
ЭМ летом и осенью (Timonen, Kauppinen, 2008).

Несмотря на то, что род Tilia имеет смешанный
тип микоризной колонизации, во всех исследова-
ниях наибольшее внимание уделяется именно эк-
томикоризной составляющей, а вклад АМ явно
недооценен. Так, например, совершенно не из-
вестны грибные симбионты, образующие АМ с
Tilia, не исследовано их физиологическое значе-
ние в жизни дерева, что делает это направление
исследований актуальным. Опираясь на доступ-
ные нам данные, лишь в одной работе был упомя-
нут единственный АМ-симбионт, вступающий в
контакт с липой – Glomus mossae (Fini et al., 2011).

Липа часто используется в озеленении. Древе-
сина ее значительно ниже по ценности по сравне-
нию с такими породами, как дуб, бук или сосна.
Поэтому исследований, проведенных в естествен-
ных условиях произрастания липы, крайне мало.
Одна из первых работ в этой области была посвя-
щена изучению морфотипов ЭМ корневых окон-
чаний липы на территории Дании (Nielsen, Ras-
mussen, 1999), еще одна подобная работа была
проведена на территории Финляндии (Timonen,
Kauppinen, 2008). В этих исследованиях было по-
казано большое богатство ЭМГ липы в ее есте-
ственных местах обитания, как и значительное
обеднение состава грибных симбионтов в город-
ской среде.

Работы, связанные с выявлением ЭМ-партне-
ров молекулярными методами, которые на дан-
ный момент дают самую объективную информа-
цию о круге симбионтов растения, пока еще мало-
численны. В работе, о которой уже говорилось
выше, проводимой на территории Финляндии
(Timonen, Kauppinen, 2008), было выявлено в об-
щей сложности 12 симбионтов для территории го-
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рода, питомника и леса. Более масштабная работа
по изучению микоризного статуса основных дре-
весных пород проведена на территории Германии
(Lang et al., 2011). В данной работе было выявлено
66 таксонов грибов для рода Tilia. К сожалению, в
этих исследованиях авторы не разделяли между
собой виды лип. Так, в первой работе получены
обобщенные данные о T. cordata и T. ×europaea, а
во второй – T. cordata и T. platyphyllos, что не дает
возможности оценить видоспецифичность ЭМ-
симбионтов для отдельных представителей Tilia.

Все полученные до нас данные свидетельству-
ют о том, что основными симбионтами Tilia явля-
ются в основном базидиомицеты из родов Russula,
Xerocomus, Inocybe, Amanita, Tomentella, Piloderma,
Sebacina и др., и некоторые аскомицеты из родов
Tuber, Peziza, Cenococcum и др.

Данное исследование посвящено изучению не-
которых аспектов микоризной колонизации раз-
личных видов рода Tilia в условиях искусственных
насаждений на примере нескольких модельных
территорий, расположенных в черте Санкт-Пе-
тербурга. В ходе исследования были поставлены
следующие задачи: определить тип и степень ми-
коризной колонизации видов липы в городских
условиях; определить, изменяется ли микоризная
стратегия растения в зависимости от сезона; на ос-
новании анализа участка ДНК корневых окончаний
идентифицировать виды грибов, образующих экто-
микоризу с Tilia spp.; определить, меняется ли состав
сообществ ЭМГ в зависимости от вида липы и усло-
вий произрастания деревьев; определить, влияют ли
почвенные условия (азот, фосфор, рН) на разнооб-
разие ЭМ-симбионтов липы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Территория исследования. Исследование про-
водилось на трех модельных территориях, распо-
ложенных в черте Санкт-Петербурга: 1) Летний
сад, 2) Ботанический сад Петра Великого БИН РАН
и 3) Дудергофские высоты.

Летний сад – первый в Санкт-Петербурге регу-
лярный сад, имеющий богатую 300-летнюю исто-
рию. За это время в саду менялась растительность
и ландшафт парка при содействии не только чело-
века, но и сил природы и моды в ландшафтной ар-
хитектуре. Летний сад располагается в центре го-
рода и является важной достопримечательностью,
которую посещает ежегодно большое количество
туристов и жителей города. В 2009–2011 гг. была
проведена крупнейшая реставрация Летнего сада.
Одной из ключевых задач при реконструкции было
сохранение старовозрастных деревьев, большая
часть которых принадлежит к роду Tilia (Melnikov,
2014). Во время реставрации неизбежно поврежда-
лись корни и для поддержания жизнеспособности
деревьев использовались органические удобрения

и биофунгициды (Summer garden, 2012). Это не
могло не повлиять на ризосферу.

Ботанический сад БИН РАН имеет историю,
сравнимую с Летним садом. Располагается сад на
территории Аптекарского острова. Дендрарий Бо-
танического сада более разнообразен по таксоно-
мическому составу по сравнению с Летним садом,
что сближает его с естественным сообществом
(Lapin, 1984).

Комплексный памятник природы “Дудергоф-
ские высоты” расположен в поселке Можайский
Красносельского р-на г. Санкт-Петербурга. Вы-
соты представляют собой две горы Ореховая и Во-
ронья с уникальным геологическим строением.
До XVI в. Дудергофские высоты были покрыты
еловыми лесами. К XIX в. началось частичное
осветление елового леса с последующей подсад-
кой лиственных пород (дуб, ясень, липа и т.д.).
Постепенно из-за осветления леса и частых выру-
бок площадь ельников стала сокращаться. После
Великой Отечественной войны сильно изменился
микрорельеф и состав растительного сообщества
Дудергофских высот. На данный момент времени
практически весь древостой Дудергофских высот
является посадками, которые не прошли столет-
ний возрастной рубеж (Volkova et al., 2006).

Объект исследования. По данным APG IV (An-
giosperm Phylogeny Group, 2016) род Tilia входит в
состав порядка Malvales семейства Malvaceae под-
семейства Tilioideae. Исследование микоризного
статуса рода Tilia проводилось на трех модельных
видах, которые чаще остальных используют в озе-
ленении Санкт-Петербурга: липа мелколистная
(T. cordata), липа крупнолистная (T. platyphyllos) и
широко распространенный гибрид T. cordata ×
T. platyphyllos – липа европейская (T. ×europaea).

Липа – долговечная порода древесных расте-
ний, большинство особей в естественной среде
достигают 150-летнего возраста, иногда 500–800
лет. В городских условиях, особенно вдоль проез-
жих дорог и производств, срок жизни деревьев со-
кращается до 80–100 лет, но в садах и парках со-
храняются и вековые деревья. Липа активно ис-
пользуется в озеленении городов, т.к. считается
одной из наиболее теневыносливых и газоустой-
чивых пород древесных растений, способна пере-
живать периоды временного пересыхания и вре-
менного повышения грунтовых вод. Кроме того,
T. cordata более толерантна к низким температу-
рам по сравнению с Quercus robur. Однако у липы
есть свои недостатки, например, деревья не выно-
сят слишком сухих и засоленных почв (Vasilyev,
1958; Pigott, 1991; Pigott, 2012).

Tilia cordata, T. × europaea и T. platyphyllos широ-
ко представлены в озеленении городов России и
Европы. Липы используют для создания аллей,
скверов и регулярных садов в городах. Липа це-
нится в ландшафтной архитектуре как растение с
красивым габитусом, легко поддающимся форми-
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рованию, как древесная порода, сочетающая
прочность и устойчивость к гниению. Стоит отме-
тить, что липа, может играть важную роль в под-
держании и улучшении плодородия почвы, и уже
давно признана лесниками как порода с таким по-
тенциалом (Pigott, 2012).

На модельных территориях были отобраны для
исследования в общей сложности 24 дерева разно-
го возраста и состояния (табл. 1). В Летнем саду:
13 деревьев (из них 5 – T. cordata, 4 – T. platyphyllos,
и 4 –T. × europaea); в Ботаническом саду: 8 дере-
вьев (из них 4 – T. cordata, 2 – T. platyphyllos, и 2 –
T. × europaea); на Дудергофских высотах: 3 дерева
(T. cordata). На территории Летнего сада микориз-
ные окончания отбирались у деревьев, располо-
женных как в боскетах (огороженные участки са-
да), так и на аллеях в возрасте от 20 до 200 лет. В
Ботаническом саду БИН РАН отбор проб у дере-

вьев был как на территории самого сада, так и на
прилегающей к саду территории со стороны ули-
цы Профессора Попова.

Отбор проб микоризных окончаний. Отбор ми-
коризных корневых окончаний исследуемых де-
ревьев проводили в сентябре 2017 г. и в мае 2018 г.
Отбор проб осуществлялся по ранее описанным
методикам (Ishida et al., 2007; Timonen, Kauppinen,
2008; Smith, Smith, 2011).

Корневые окончания отбирали в проекции
кроны каждого дерева, с двух противоположных
сторон от ствола дерева, на расстоянии 15–30 см и
на глубине 10 см. Однако, в случае с деревьями,
расположенными на аллее Летнего сада, корневые
окончания располагались на глубине от 15 до
30 см. Перед выкапыванием корней с места сбора
удаляли верхний слой с надпочвенной раститель-
ностью и неразложившимися органическими
остатками. После этого аккуратно удаляли из-
лишки почвы, а корни помещали в пластиковый
пакет и транспортировали в лабораторию, где они
хранились при –20°С до проведения анализа.

Морфологический анализ микоризных оконча-
ний. Морфологический анализ и визуальная оцен-
ка степени микоризной колонизации корневых
окончаний проводили по методике Trouvelot et al.
(1986) с некоторыми модификациями (Koske,
Gemma, 1989; Giomaro et al., 2002).

Образцы корневых окончаний, отобранные в
проекции кроны одного дерева, в дальнейшем
учитывались как один образец. Корни аккуратно
и тщательно отмывали от почвы. Отмытые образ-
цы корневых окончаний нарезали на фрагменты
≈1 см дл. и помещали в емкость с водой. На следу-
ющем этапе случайным образом из емкости отби-
рали 30 фрагментов для анализа.

Отобранные фрагменты просматривали под
бинокуляром и разделяли на две части: первая
часть – корневые окончания с ЭМ, вторая часть –
корневые окончания с АМ. Эктомикоризные
окончания отбирали для дальнейшего молекуляр-
ного исследования ДНК. Для этого их просматри-
вали под бинокуляром на предмет наличия плот-
ного, живого мицелиального чехла.

Корневые окончания, которые были колони-
зированы арбускулярной микоризой, подвергали
дополнительным этапам обработки – обесцвечи-
вания и окрашивания для определения степени
колонизации грибами. На этапе обесцвечивания
образцы помещали в 10%-м KOH в термостат на
3–4 ч и нагревались до температуры 95°С. После
этого их интенсивно промывали в воде и дополни-
тельно обесцвечивались выдерживанием в амми-
ачном растворе H2O2 по методике (Koske, Gemma,
1989) с некоторыми модификациями, а затем
окрашивались Cotton Blue (Giomaro et al., 2002)
для последующего микроскопирования и опреде-
ления степени АМ колонизации. Арбускулярная

Таблица 1. Схема отбора проб

Примечание. *Деревья, расположенные на территории, при-
легающей к Ботаническому саду БИН РАН со стороны улицы
Профессора Попова.

Вид Возраст № дерева

Летний сад
Tilia cordata >15 лет Shp
T. cordata >60 лет 128
T. cordata 40–100 лет 25
T. cordata >100 лет 51
T. cordata 200–300 лет 27
T. ×europaea 40–100 лет 35
T. ×europaea 40–100 лет 129
T. ×europaea >100 лет 90
T. ×europaea >200 лет 85
T. platyphyllos 40–100 лет 118
T. platyphyllos 40–100 лет 11
T. platyphyllos >100 лет 78
T. platyphyllos около 200 лет 77

Ботанический сад Петра Великого
T. cordata 40–100 лет 2
T. cordata 40–100 лет 1РР*
T. cordata >100 лет 32
T. cordata >100 лет 2РР*
T.×europaea 40–100 лет 4
T. ×europaea >100 лет 1
T. platyphyllos 40–100 лет 3
T. platyphyllos >100 лет 15

Дудергофские высоты
T. cordata <50 лет 1D
T. cordata <30 лет 2D
T. cordata около 80 лет 3D
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микориза в данной работе оценивалась только ви-
зуально, по микроморфологическим критериям.
Идентификация грибных симбионтов, образую-
щих арбускулярную микоризу, молекулярными
методами не проводилась.

Для каждого дерева было проанализировано
приблизительно 50–60 см микоризных оконча-
ний. Микоризная колонизация обоих типов (ЭМ
и АМ) одновременно оценивалась для каждого
анализируемого образца с помощью методов све-
товой микроскопии. Статистические параметры
рассчитывали согласно методике, предложенной
Trouvelot et al. (1986) с некоторыми модифика-
циями.

Все первичные данные заносили в таблицы и
затем анализировали с помощью программы My-
cocalc (http://www2.dijon.inra.fr/mychintec/Myco-
calc-prg/download.html).

Молекулярно-генетический анализ. Отобран-
ные образцы эктомикоризных корневых оконча-
ний помещали в 1.5-миллилитровые пробирки с
150 мкл лизирующего буфера (на основе 2%-го
СТAB). Выделение ДНК из образцов, хранящихся
в 2%-м CTAB-буфере, производили с использова-
нием коммерческих наборов NucleoSpin Plant II
Kit (Macherey-Nagel GmbH and Co. KG) и Animal
and Fungi DNA Preparation Kit (Jena Bioscience) со-
гласно прилагаемым инструкциям. Для амплифи-
кации, а также секвенирования участка ITS1–
5.8S–ITS2 яДНК, использовали пару праймеров
ITS1F–ITS4 (Gardes, Bruns, 1993). Амплифика-
цию проводили с применением стандартных для
использованных праймеров протоколов ПЦР
(White et al., 1990). Очистку продуктов ПЦР про-
изводили с помощью наборов Fermentas Genomic
DNA Purification Kit (Thermo Scientific). Секвени-
рование осуществляли на автоматическом анали-
заторе нуклеиновых кислот ABI model 3130 Genet-
ic Analyzer (Applied Biosystems) с последующей об-
работкой полученных данных в программе MEGA X
(Kumar et al., 2018).

Идентификацию таксонов ЭМГ, выделенных
исключительно из микоризных окончаний, до ви-
дового, родового и выше уровня производили с
использованием алгоритма сравнения гомологич-
ных последовательностей BlastN с ресурсами до-
ступных баз данных GenBank (http://www.nc-
bi.nlm.nih.gov/genbank/) и UNITE (http://unite.ut.ee/).
В анализ вовлекались лишь последовательности,
отвечающие требованиям хорошего качества и не
содержащие ПЦР-химер (Nilsson et al., 2012). Для
определения границ изучаемых таксонов (ОТЕ)
принимали установленный для ITS грибов ниж-
ний порог (threshold или cutoff value), равный 97–
98% (Smith et al., 2013; Kõljalg et al., 2013). Иденти-
фицированным таким образом таксонам затем
присваивали статус микоризообразователей, либо
сапротрофов, либо эндофитов исходя из наиболее
полной на данный момент классификации грибов

с эктомикоризной жизненной стратегией (Teder-
soo et al., 2010).

Выравнивание нуклеотидных последователь-
ностей осуществляли с помощью программы
Muscle (встроенной в MEGA X) (Kumar et al.,
2018), использующей алгоритм множественного
выравнивания. Филогенетические деревья были
построены с помощью метода максимального
правдоподобия (maximum likelihood – ML) в про-
грамме RAxML v.0.6.0 на соответствующем серве-
ре в Интернете (http://raxml-ng.vital-it.ch/#/).
Предварительно была протестирована эволюци-
онная модель отдельно для двух независимых
наборов данных ITS (для Basidiomycota и Ascomy-
cota) с помощью Akaike Information Criterion
(AIC) на FindModel веб-сервере в Интернете
(http://www.hiv.lanl.gov/content/sequence/findmod-
el/findmodel.html). Для обоих наборов данных бы-
ла выбрана одинаковая модель эволюции нуклео-
тидных последовательностей (GTR model).

Химический анализ почвы. Отбор образцов поч-
вы осуществляли на всех модельных территориях
в непосредственной близости от исследуемых де-
ревьев: пять точек для Летнего сада, четыре в Бо-
таническом саду, две точки на Дудергофских вы-
сотах. Отбор проб почвы осуществляли на уровне,
соответствующем отбору корневых окончаний,
т.е. на глубине 10–15 см. После отбора пробы
транспортировали в лабораторию. Пробы были
проанализированы специалистами Санкт-Петер-
бургского государственного лесотехнического
университета им. С.М. Кирова. Анализ почвы
проводился по следующим параметрам: азот нит-
ратный (NO3-), фосфор подвижный (P2O5) и рН.
Данные параметры были измерены фотометриче-
ским методом с протоколами измерений ПНД Ф
16.1:2:2.2:3.67-10 для азота нитратного (NO3 ГОСТ
Р 54650) и для фосфора подвижного (P2O5). Фото-
метрический метод с соответствующими протоко-
лами проводился на спектрофотометре ПЭ-5300В
и фотометре фотоэлектрическом КФК-3. Измере-
ние рН почвы проводилось на Hanna Instruments
pH Meter 211 в лаборатории биохимии грибов
БИН РАН по соответствующей методике (Mc-
Lean, 1982).

Статистическая обработка данных. Статистиче-
ская оценка данных была выполнена с помощью
языка программирования R 3.3.3 (R Core Team,
2012) в программной среде RStudio 1.0.136 (RStud-
io Team, 2017). Для измерения общей изменчиво-
сти данных использовался метод анализа главных
компонентов с помощью пакета “vegan” (Oksanen
et al., 2018). Все графики визуализированы с помо-
щью пакета “ggplot2” (Wickham, 2009).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты морфологического анализа микориз-

ных окончаний Tilia spp. В исследуемых срезах кор-
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невых окончаний T. cordata, T. platyphyllos и T. ×eu-
ropaea наблюдалась двойная АМ- и ЭМ-колониза-
ция. Ранее уже было известно о смешанном типе
микоризной колонизации для рода Tilia в целом
(Pigott, 2012). Однако, для T. platyphyllos и T. ×euro-
paea до наших исследований отмечалась лишь
ЭМ-колонизация (Wang, Qiu, 2006).

Корневые окончания, колонизированные АМ-
симбионтом, характеризовались слабым ветвле-

нием, светло-коричневым цветом, наличием ред-
ких корневых волосков (рис. 1, а, г). Имелся сво-
бодный несептированный мицелий (рис. 1, к),
внутрикорневые структуры были представлены
межклеточным мицелием и внутриклеточными
структурами, а именно гифальными клубками
(рис. 1, ж) и разветвленным мицелием внутри
клеток. Типичные для арбускулярной микоризы
структуры – арбускулы и везикулы – не были
встречены.

Рис. 1. Общий вид корневых окончаний липы, колонизированных ЭМГ и АМГ: а – корневые окончания, колонизиро-
ванные АМГ; б – корневые окончания, колонизированные ЭМГ; в – плотный черный микоризный чехол и мощные чер-
ные ризоморфы Cenococcum geophilum, увеличение 500 мкм; г – микоризные окончания с АМ, увеличение 200 мкм; д – эк-
томикоризные окончания, увеличение 500 мкм.; е – общий вид мицелиального чехла на поверхности кончика корня, уве-
личение 20 мкм; ж – гифальные клубки в клетках ризодермы корня, увеличение 20 мкм.; з – плотный, светло-
коричневый мицелиальный чехол с отходящим свободным мицелием, увеличение 500 мкм; и – фрагмент мицелиального
чехла, увеличение 50 мкм.; й – клетки коры корня с массовым развитием внутриклеточных везикулоподобных структур,
увеличение 100 мкм; к – фрагмент свободного несептированного мицелия на поверхности корня липы, увеличение
20 мкм; л – клетки коры корня с разветвленной в межклетниках мицелиальной сетью, увеличение 20 мкм.

а б в

г д е

ж з и

й к л
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Наряду с характерными для АМ признаками, в
ряде корней нами был обнаружен интересный ми-
коризный морфотип, очень сходный (но не иден-
тичный) с описанным совсем недавно при иссле-
довании взаимодействий гломусовых грибов и
тропического растения Alzatea verticillata в Эквадо-
ре (Beck et al., 2005; Beck et al., 2007). Характерны-
ми морфологическими особенностями наблюдае-
мого нами типа микоризы у липы явились: чрез-
вычайно тонкие, древовидно- и веерообразно-
разветвленные гифальные структуры, располо-
женные в межклетниках и густо оплетающие клет-
ки кортикального слоя корня (рис. 1, л), развитые
аппрессории, внутриклеточные гифальные клуб-
ки, а также развитая внутриклеточная несептиро-
ванная мицелиальная сеть с многочисленными
вздутыми “узлами”, напоминающими везикулы,
но значительно более мелкими по размеру (рис. 1, й).

Следует подчеркнуть, что подобные морфоло-
гические структуры ранее наблюдались у некото-
рых тропических растений и приписывались так
называемым “тонким эндофитам” (fine endo-
phytes) (Hall, 1977; Dodd et al., 2000). Лишь недав-
ние молекулярные исследования показали при-
надлежность большинства “тонких эндофитов” к
разным родам гломусовых грибов, а именно Glo-
mus, Acaulospora и Gigaspora (Beck et al., 2007). Так-
же из последних работ стоит отметить, что подоб-
ными морфологическими особенностями строе-
ния обладают представители недавно выделенной
группы грибов из “тонких корневых эндофитов” –
Planticonsortium (Greenall) C. Walker et D. Redecker,
которые выполняют сходные c АМГ функции
(Beck et al., 2005; Beck et al., 2007; Strullu-Derrien
et al., 2016; Orchard et al., 2017; Walker et al., 2018a,
2018b).

Отличием наблюдаемого нами морфотипа от
всех известных морфотипов АМ явилось полное
отсутствие арбускул и типичных везикул. Таким
образом, можно с уверенностью сказать, что по-
добная морфолого-функциональная структура
микоризы у древесных растений умеренного кли-
мата отмечается нами впервые.

Корневые окончания, колонизированные ЭМ-
симбионтами, характеризовались сильным ветв-
лением, различной окраской – от светло-желтого,
красного до темно-коричневого и угольно-черно-
го (рис. 1, б, д), наличием мицелиального чехла
(рис. 1, е, и) и отходящих от него ризоморф или
свободного мицелия (рис. 1, з, в).

Всего в ходе работы проанализировано 1440 кор-
невых окончаний. У исследуемых лип в целом
преобладает ЭМ-колонизация. Корневые оконча-
ния, ассоциированные с АМ, встречаются значи-
тельно реже и лишь у немногих деревьев имеют
высокую встречаемость.

Показатель общей частоты встречаемости ми-
коризы в корневой системе растения [F (%)] (об-
щее количество колонизированных фрагментов

корня на число выборки) имел достаточно высо-
кие значения и варьировал от 20 до 100% (табл. 2).
Таким образом, все исследованные деревья были
в достаточной степени колонизированы микори-
зой. Наиболее вариабельным и информативным
параметром является интенсивность микоризной
колонизации [степень колонизации корня на чис-
ло выборки М (%)].

Среди исследуемых видов лип наибольший
процент колонизации корня ЭМ [М (%)] был у
Т. ×europea (рис. 2, а, б). В целом, для липы евро-
пейской в данном исследовании не наблюдалась
арбускулярная микориза. Однако весной был об-
наружен небольшой процент колонизации корня
АМ – менее 1% (рис. 2, б). ЭМ-колонизация
остальных двух видов T. cordata и T. platyphyllos бы-
ла ниже, но вклад арбускулярной микоризы был
значительно выше по сравнению с Т. ×europea
(рис. 2, а). Такое распределение микоризной ко-
лонизации для гибрида некоторые исследователи
связывают с тем, что генотип растения влияет на
выбор микоризной стратегии (Timonen, Kauppin-
en, 2008; Bainard et al., 2011; Tyburska et al., 2013).
Весной наблюдалось значительное увеличение
колонизации корней арбускулярной микоризой
для T. cordata и T. platyphyllos (рис. 2, б).

Среди исследуемых модельных территорий
ЭМ- колонизация была выше в Ботаническом са-
ду, как весной, так и осенью (рис. 3, а, б). Высокие
показатели АМ-колонизации были на территории
Дудергофских высот (рис. 3, а). Сезонные измене-
ния ЭМ-колонизации среди исследуемых дере-
вьев, в зависимости от модельных территорий, не-
значительны (рис. 3, а, б). А показатели АМ- коло-
низации лип на исследуемых территориях были
выше весной по сравнению с осенним периодом
(рис. 3, б). Сезонные изменения в АМ-колониза-
ции отмечались ранее не только у липы, но и у
других древесных пород, например у тополей
(Bainard et al., 2011; Tyburska et al., 2013). И этот
факт связывают с тем, что деревья способны ме-
нять микоризную стратегию в зависимости от
условий окружающей среды. И возможно, что
грибы арбускулярной микоризы менее требова-
тельны к количеству получаемого углерода от рас-
тения, что энергетически более выгодно для рас-
тений весной (Smith, Read, 2008).

Высокая степень ЭМ-колонизации в Ботани-
ческом саду БИН РАН, скорее всего, свидетель-
ствует о наличии большого количества пропагул
грибов для колонизации корня от деревьев других
систематических групп, которые произрастают на
территории сада, что отражается, в свою очередь,
на более высоком разнообразии выявленных
грибных таксонов.

Небольшой процент колонизации корней ли-
пы в Летнем саду, по сравнению с другими мо-
дельными территориями, может быть связан с
большим влиянием городской среды. Данная тер-
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Таблица 2. Показатели микоризной колонизации Tilia spp.
Номер дерева Численные показатели микоризной колонизации (в %)

F M(ЭM) m(ЭM) M(AM) m(AM) V(АМ) (АМ)

Осенний период
35 100 79.73 79.73 – – – –

129 100 95.00 95.00 – – – –
90 100 71.93 71.93 – – – –
85 86.66 57.60 66.46 – – – –

Shp 20 15.83 95 3.16 95.00 0.31 10.10
128 86.66 73.20 84.46 – – – –
25 96.66 89.33 92.41 – – – –
51 60 0.03 1.0 19.40 34.23 16.64 85.77
27 100 89.83 89.83 – – – –

118 100 19.16 82.14 20.66 26.95 2.14 10.37
11 93.33 30.53 48.21 28.36 94.55 21.35 75.31
78 100 – – 1.00 1.00 0.10 10.10
77 93.33 60.23 64.53 – – – –

4 100 92.00 92.00 – – – –
1 100 85.5 85.53 – – – –
2 90 84.66 94.07 – – – –

1РР 100 22.16 95.00 25.16 32.82 9.70 38.58
32 100 95.00 95.00 – – – –

2РР 100 90.83 90.83 – – – –
3 96.66 91.83 95.00 – – – –

15 100 38.36 76.73 38.16 76.33 35.72 93.62
1D 100 69.86 87.33 8.16 40.83 4.09 50.24
2D 100 95.00 95.00 – – – –
3D 100 9.70 58.2 61.50 73.80 61.50 100

Весенний период
35 100 41.50 83.00 5.83 11.66 2.93 50.3

129 100 95.00 95.00 – – – –
90 96.66 91.83 95.00 – – – –
85 100 79.66 79.66 – – – –

Shp 100 33.16 90.45 50.5 79.73 20.71 41.02
128 100 94.16 94.16 – – – –
25 100 46.33 86.87 34.16 73.21 13.62 39.89
51 100 – – 81.33 81.33 69.69 85.70
27 100 95.00 95.00 – – – –

118 100 19.00 95.00 42.03 52.54 24.15 57.48
11 100 31.66 95.00 36.33 54.50 23.99 66.05
78 100 63.33 95.00 10.00 30.00 05.03 50.33
77 96.66 91.83 95.00 – – – –

4 100 95.00 95.00 – – – –
1 100 95.00 95.00 – – – –
2 100 95.00 95.00 – – – –

1РР 100 19.00 95.00 48.96 61.20 20.86 42.61
32 93.33 88.66 95.00 – – – –

2РР 100 95.00 95.00 – – – –
3 100 95.00 95.00 – – – –

15 100 19.00 95.00 76.00 95.00 76.00 100
1D 100 76.00 95.00 19.00 95.00 19.00 100
2D 100 82.33 95.00 12.66 95.00 12.66 100
3D 100 22.16 95.00 71.16 92.82 70.07 98.47

v
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Рис. 2. Распределение интенсивности микоризной колонизации (М%) в зависимости от вида липы: а – осенний период;
б – весенний период.
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ритория подвергается более интенсивной антро-
погенной нагрузке (Летний сад находится в цен-
тре города и является часто посещаемым туристи-
ческим объектом). Также на территории Летнего
сада преобладают монотипные посадки лип.

Отдельно хотелось бы выделить вклад в ЭМ-
колонизацию видового комплекса из сумчатых
грибов Cenococcum geophilum. Данный вид хорошо
определяется морфологически и встречался прак-
тически у всех исследуемых деревьев. Достаточно
высокий вклад в долю ЭМ-колонизации данного
гриба наблюдался в весенний период (рис. 4, б) по
сравнению с осенним (рис. 4, а). Наличие C. geo-

philum часто связывают с преодолением растением
воздействия многих неблагоприятных факторов
среды, таких как недостаток воды, нехватка поч-
венного пространства и загрязнение ингибирую-
щими рост веществами (Saleh-Rastin, 1976; Pigott,
1982; Jany et al., 2003; Gonçalves et al., 2009). Воз-
можно, что сезонные причины массового разви-
тия данного вида гриба связаны с уменьшением
энергетических затрат растения на поддержание
грибного симбионта сходно с АМГ, поскольку
C. geophilum образует небольшой мицелий и не
плодоносит (Obase et al., 2017).

Рис. 3. Распределение интенсивности микоризной колонизации (М%) у липы на модельных территориях: а – осенний пе-
риод; б – весенний период.
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Рис. 4. Вклад Cenococcum geophilum (%) в ЭМ-колонизацию корня липы: а – осенний период; б – весенний период.
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58.2%

70.8%

4.2%

(б)

14.4%

45.8%

11.5% 11.5%

48.7%

63.7%

Результаты молекулярной идентификации экто-
микоризных симбионтов Tilia spp. В ходе исследо-
вания для молекулярной идентификации в общей
сложности было отобрано 500 (300 осенью и 200
весной) эктомикоризных корневых окончаний.
Из 153 (104 отобранных осенью и 49 весной) об-
разцов успешно выделена ДНК грибов, проведена
амплификация и секвенирование ITS-региона
(табл. 3).

Результаты идентификации нуклеотидных по-
следовательностей, полученные с помощью алго-
ритма Blast, выявили присутствие в микоризных
окончаниях различных видов липы 77 грибных
таксонов или операционных таксономических
единиц (ОТЕ). Большая часть ОТЕ была иденти-
фицирована до видового (44), родового (28) уров-
ня и выше (5) (рис. 5, 6). Лишь C. geophilum был
определен на основе морфологических призна-
ков. Общее число выявленных ЭМ-симбионтов,
таким образом, составило 78 видов.

По числу таксонов преобладали базидиальные
грибы (46 ОТЕ) из 8 порядков: Agaricales (23),
Thelephorales (9), Sebacinales (5), Polyporales (3),
Cantharellales (3), Boletales (1), Trechisporales (1),
Russulales (1) (рис. 7) и 15 семейств: Inocybaceae
(12), Thelephoraceae (9), Entolomataceae (5), Sebaci-
naceae (5), Hydnangiaceae (2), Hymenogastraceae (2),
Phanerochaetaceae (2), Clavulinaceae (2), Hydnodon-
taceae (1), Meripilaceae (1), Physalacriaceae (1), Rus-
sulaceae (1), Sclerodermataceae (1), Tricholomataceae
(1), Tulasnellaceae (1) (рис. 8).

Среди сумчатых грибов было выявлено 32 ОТЕ
из 7 порядков: Pezizales (23), Helotiales (3), Hypoc-
reales (2), Mytilinidiales (1), Pleosporales (1), Sordaria-

les (1), incertae sedis (1) (рис. 7), распределяющихся
по 12 семействам: Tuberaceae (8), Pezizaceae (7), Py-
ronemataceae (6), Helvellaceae (2), Hamatocanthoscy-
phaceae (2), Chaetomiaceae (1), Dictyosporiaceae (1),
Gloniaceae (1), Hemiphacidiaceae (1), Myxotrichaceae
(1), Nectriaceae (1) incertae sedis (1) (рис. 8).

Среди выявленных 78 ОТЕ имелись представи-
тели разных экологических групп (рис. 9). Боль-
шая часть таксонов (58 ОТЕ) принадлежала к ми-
коризообразователям, к сапротрофам было отне-
сено 13 таксонов: Chaetomium sp., Flammulina
velutipes, Heyderia abietis, Mycenella trachyspora, Pha-
nerodontia chrysosporium, Phanerochaete sp., Pseudod-
ictyosporium wauense, Pseudogymnoascus pannorum,
Sarocladium kiliense, Subulicystidium sp., Sepultariella
semiimmersa, Xenopolyscytalum sp. (Xen1) и Xenopoly-
scytalum sp. (Xen2). Из патогенов обнаружены два
вида: Corallomycetella repens, Grifola frondosa.

Сравнение сообществ эктомикоризных грибов у
изученных видов липы, связь с возрастом деревьев,
сезоном и условиями произрастания. В общей слож-
ности для исследованных лип был выявлен 21 род
эктомикоризных грибов (рис. 9). Основными эк-
томикоризными симбионтами, выявленными для
Tilia, являются базидиомицеты из родов Inocybe
(12 таксонов), Tomentella (5), Sebacina (4) Entoloma
(3), а из сумчатых грибов – Tuber (8) и Peziza (7).

Среди выявленных таксонов ЭМГ на корневых
окончаниях липы впервые были отмечены для
T. cordata (13 таксонов): Inocybe decemgibbosa, I. grise-
ovelata, I. nitidiuscula, I. posterula, I. pusio, Peziza de-
pressa, Thelephora terrestris, Tomentella badia, Tricho-
phaea woolhopeia, Tuber maculatum, T. rapaeodorum,
T. scruposum, Tulasnella sp.; для Tilia platyphyllos
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(12 таксонов): Balsamia platyspora, Entoloma araneo-
sum, E. tiliae, Inocybe griseovelata, I. langei, I. muricel-
lata, Laccaria tortilis, Peziza ostracoderma, Sebacina
sp., Tarzetta cupularis, Tomentella sp., Trichophaea
woolhopeia; для Tilia ×europaea (8 таксонов): Entolo-
ma gerriae, E. griseorugulosum, Hebeloma celatum, Ino-
cybe cincinnata, I. decemgibbosa, I. griseovelata, I. mu-
ricellata, Tuber scruposum.

Стоит отметить, что в рамках нашего исследо-
вания был подтвержден микоризный статус En-
toloma tiliae. Данный вид был описан О.В. Морозо-
вой (Crous et al., 2018) на территории Ботаниче-
ского сада БИН РАН под T. ×europaea. Нами
E. tiliae была выявлена на территории Летнего сада
у Tilia platyphyllos № 118, а также на территории Бо-
танического сада у T. cordata (данные, не вошед-
шие в статью) с помощью молекулярной иденти-
фикации.

Для T. cordata было выявлено больше всего
грибных таксонов (осенью 24 таксона и 20 вес-
ной), для T. platyphyllos и T. ×europaea данное раз-
нообразие было меньше (рис. 10). На диаграмме
Венна (рис. 10) можно увидеть, что количество
таксонов ЭМГ меняется в зависимости от сезона у
разных видов липы. На данном этапе исследова-
ния можно предположить, что для каждого вида
липы характерен довольно специфический набор
симбионтов. И лишь незначительная часть таксо-
нов является общей для двух или трех видов.

Для всех исследуемых видов рода Tilia в целом
осенью наблюдалось наибольшее таксономиче-
ское разнообразие – 19 родов ЭМГ (рис. 11). Для
T. cordata по видовому разнообразию преобладали
роды грибов: Tuber, Peziza, Inocybe (рис. 11), а для
T. platyphyllos и T. ×europaea – род Inocybe (рис. 11).

Рис. 5. Филогенетическое дерево, полученное с помощью ML-алгоритма на основании анализа региона ITS1–5.8S–ITS2
представителей Ascomycota. Красным цветом отмечены нуклеотидные последовательности ОТЕ, полученные в ходе про-
веденного исследования, черным цветом – референсные нуклеотидные последовательности из баз данных (GenBank,
UNITE).
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Весной наблюдалось снижение видовой пред-
ставленности ЭМ родов с 19 до 12 (рис. 11). Для
T. cordata отмечались такие роды как Inocybe и Tu-
ber (рис. 11), для T. platyphyllos не наблюдалось до-
минирование какого-либо из родов по числу ви-
дов (рис. 11), а у T. ×europaea весной наблюдалось
преобладание рода Entoloma (рис. 11).

Среди модельных территорий наибольшее чис-
ло таксонов ЭМГ осенью было отмечено в Летнем
саду и Ботаническом саду БИН РАН, для Дудер-
гофских высот был выявлен только 1 таксон
(рис. 12). В весенний период наибольшее количе-
ство таксонов было обнаружено на территории
Ботанического сада БИН РАН. В Летнем саду ко-
личество таксонов ЭМГ сократилось по сравне-
нию с осенью. Хотелось бы отметить, что весна
2018 г. была довольно засушливая, и, возможно, с
этим фактом связано небольшое количество вы-

явленных таксонов ЭМГ весной на территории
Летнего сада. Разнообразие таксонов ЭМГ в Бота-
ническом саду БИН РАН может в некоторой сте-
пени определяться достаточно высоким содержа-
нием в почве пропагул симбионтов от деревьев из
других систематических групп (т.е. обмен сим-
бионтами с широким кругом хозяев), а также бо-
лее подходящими микроклиматическими услови-
ями территории.

На территории Летнего сада осенью по числу
видов преобладали роды Inocybe, Sebacina, Tuber и
Peziza (рис. 13). Для Ботанического сада БИН РАН
отмечалось присутствие 14 родов с доминирова-
нием Inocybe. Для Дудергофских высот был выяв-
лен только один род Tulasnella с одним представи-
телем Tulasnella sp.

Весной видовая насыщенность родов выявлен-
ных ЭМГ для Летнего сада была ниже, чем осе-

Рис. 6. Филогенетическое дерево, полученное с помощью ML-алгоритма на основании анализа региона ITS1–5.8S–ITS2
представителей Basidiomycota. Красным цветом отмечены нуклеотидные последовательности ОТЕ, полученные в ходе
проведенного исследования, черным цветом – референсные нуклеотидные последовательности из баз данных (GenBank,
UNITE).
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нью, и преобладал род Tuber, в Ботаническом саду
БИН РАН доминировали роды Inocybe и Tuber, на
Дудергофских высотах – Inocybe (рис. 13).

Также мы провели сравнение ЭМГ, выявлен-
ных в ходе мониторинга плодовых тел (Bondartse-
va et al., 2014; Morozova et al., 2014; Popov, 2014;
Zhukova et al., 2017), с полученными данными мо-
лекулярной идентификации ДНК грибов из кор-
невых окончаний лип. На основании мониторин-
га плодовых тел было выявлено 122 таксона экто-
микоризных симбионтов для всех модельных
территорий, тогда как с помощью анализа ДНК из
корневых окончаний лип выделено 58 таксонов
эктомикоризных грибов. При этом 14 таксонов
оказались общими для “надземного” и “подзем-
ного” разнообразия (рис. 14): Entoloma araneosum,
E. gerriae, E. griseorugulosum, Helvella elastica, Inocybe
cincinnata, I. muricellata, I. nitidiuscula, I. posterula,
Laccaria tortilis, Peziza depressa, P. michelii, Russula
pectinatoides, Tarzetta cupularis и Tomentella ellisii.
Метод молекулярной идентификации ЭМ сим-
бионтов считается более достоверным для опреде-
ления круга симбионтов растений, хотя нужно по-
нимать, что и он не дает исчерпывающих резуль-
татов. При сочетании этих двух подходов можно
расширить представление о круге ЭМ симбионтов
липы, произрастающих в условиях городской среды.

Влияние почвенных условий на состав и структу-
ру сообществ ЭМГ. Одной из поставленных задач
исследования было изучение влияния некоторых
почвенных факторов на состав эктомикоризных
грибных сообществ. Для этого проводился анализ
почвы на содержание подвижного фосфора (P2O5,
мг/кг), нитратного азота (NO , мг/кг) и устанав-
ливалось значение рН.

Выбор именно этих показателей почвы не слу-
чаен. Фосфор и азот являются важными элемента-

−
3

ми в жизни растений. Нехватка данных элементов
или их наличие в труднодоступной форме замед-
ляют рост растения (Smith, Read, 2008). Неодно-
кратно было показано, что грибные симбионты
способны улучшать минеральное питание расте-
ний (Entry et al., 2002; Courty et al., 2016), что осо-
бенно важно при небольших концентрациях N и P
в почве. Микоризные грибы также участвуют в
мобилизации данных элементов из труднодоступ-
ных соединений. Стоит отметить, что при высо-
кой концентрации в почве доступного N и P будет
происходить снижение колонизации корней ми-
коризой и ее роли в минеральном питании расте-
ния (Smith, Read, 2008). Это связано с тем, что
растение самостоятельно способно получать не-
обходимое количество легкодоступного азота и
фосфора для роста и развития, без затрат углерода
на содержание симбионта.

Значение pH почвы влияет на состав и структу-
ру сообществ ЭМГ. Низкое значение рН бореаль-
ных почв наиболее благоприятно для развития
большинства ЭМГ в бореальной зоне. Предпочте-
ния к кислотности могут варьировать довольно
широко – от 3.5 до 6 рН, и эти предпочтения ме-
няются в зависимости от таксона гриба. Защела-
чивание почвы, напротив, приводит к снижению
разнообразия ЭМГ в бореальной зоне (Shubin,
1973; Smith, Read, 2008).

В нашем исследовании концентрация нитрат-
ного азота (NO ) и подвижного фосфора (P2O5)

−
3

Рис. 7. Таксономический состав выявленных ЭМГ на
уровне порядков.
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Рис. 8. Таксономический состав вывяленных ЭМГ на
уровне семейств.
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менялась в зависимости от места сбора. Образцы
почв из Летнего сада характеризовались более
низкими значениями в показателях NO  и P2O5 по
сравнению с другими модельными территориями
(табл. 4).

−
3

Значения рН почвы на исследуемых террито-
риях варьировали от 6.12 до 7.96 (табл. 5). На тер-
ритории Летнего сада почвы классифицировались
от слабокислых до слабощелочных, в Ботаниче-
ском саду БИН РАН – как слабокислые нейтраль-

Рис. 9. Распределение выявленных таксонов грибов по экологическим группам.

Рис. 10. Количество общих и видоспецифичных ОТЕ у разных представителей Tilia: а – осенний период; б – весенний
период.
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ные, для Дудергофских высот была характерна
слабощелочная почвенная среда.

Для исследования значимости влияния поч-
венных факторов на разнообразие ЭМГ использо-
вался анализ главных компонент (АГК), для про-
ведения которого были выбраны 5 переменных:
количество таксонов ЭМГ весной и осенью, пока-
затели подвижного фосфора, нитратного азота и
рН. Результаты АГК показали (рис. 15), что первая
компонента описывает 48.61% изменчивости и
вместе со второй компонентой они описывают
67.79% от общей изменчивости (рис. 15). Это не-
большой процент объясненной дисперсии, и ско-
рее всего не учтены какие-либо более весомые
факторы. Но, несмотря на это, можно сказать, что

по первой компоненте имеется положительная
корреляция подвижного фосфора и нитратного
азота с количеством таксонов ЭМГ весной (r = 0.87)
и значимая корреляция с количеством таксонов
осенью (r = 0.37). Из этого следует, что с повыше-
нием содержания в почве подвижного фосфора и
нитратного азота можно будет ожидать положи-
тельную динамику в отношении увеличения раз-
нообразия ЭМГ на наших модельных территори-
ях. Однако, как отмечалось ранее, повышение со-
держания N и P в почве будет положительно
влиять на разнообразие ЭМГ до тех пор, пока кон-
центрация этих элементов не достигнет критиче-
ской точки, после которой растение будет способ-
но самостоятельно получать данные элементы без
участия грибных симбионтов, что будет приво-
дить к снижению разнообразия ЭМГ.

Из этого можно заключить, что количество
азота и фосфора, которое выявлено на изученных
модельных территориях, в целом благоприятству-
ет развитию эктомикоризы. Внесение небольшого
количества удобрений, содержащих N и P (при
низких концентрациях этих элементов), будет
способствовать поддержанию ЭМГ и улучшать
состояние липы в городской среде.

По второй компоненте имеется значимая отри-
цательная корреляция рН почвы с количеством
таксонов ЭМГ осенью (r = –0.62), и меньше вес-
ной (r = –0.18), т.е. с повышением рН будет проис-
ходить защелачивание почвы, что будет приво-
дить к уменьшению разнообразия симбионтов и
доминированию таксонов, толерантных к щелоч-
ной среде. Что и наблюдалось для территории Ду-
дергофских высот и одного дерева из Летнего сада
под номером 78, где показатели почвы были сла-
бощелочные (от 7.72 до 7.96 рН) (табл. 5), а коли-
чество таксонов ЭМГ незначительное (от 0 до
3 таксонов на дерево). Также стоит отметить, что у
этих деревьев наблюдалась высокая доля участия в
колонизации корней АМ, из чего можно сделать
заключение о значимой роли АМГ в микоризном

Рис. 11. Родовые спектры ЭМГ, выявленных у разных
видов липы.
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период.
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Рис. 13. Родовые спектры ЭМГ, выявленные у липы в различных местонахождениях.
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Рис. 14. Сравнение числа видов ЭМГ, выявленных в ходе мониторинга плодовых тел, с полученными данными молеку-
лярной идентификации грибов из микоризных окончаний липы.

Рис. 15. Результат анализа главных компонент (АГК).
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симбиозе с липой в почвенной среде, склонной к
защелачиванию.
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This study was devoted to the mycorrhizal colonization of three linden species (Tilia cordata, T. platyphyllos and
T. ×europaea) in the urban environment of Saint Petersburg. The study was conducted on three model territories:
Summer Garden, Botanical Garden and Duderhof Heights. During the study, data was obtained on the mor-
phology and anatomy of the mycorrhizal structures in linden trees, molecular identification of the mycorrhizal
symbionts and the influence of certain soil characteristics on the ectomycorrhizal fungi (EMF) diversity. Light
microscopy confirmed the double mycorrhizal colonization characteristic of the genus Tilia: arbuscular mycor-
rhiza (AM) and ectomycorrhiza (EM). In all the trees studied, the root tips had intensive mycorrhizal coloniza-
tion. EM colonization rates varied depending on the linden species and only slightly on the season and location,
while AM colonization rates varied with the season, place and linden species. In some of the trees studied, the
presence of fine root endophytes was found. nrITS was used for molecular identification of the EM symbionts of
linden trees. As a result, 58 taxa of EMF were identified. The main ectomycorrhizal symbionts identified for Tilia
were basidiomycetes Inocybe, Tomentella, Sebacina and Entoloma, and ascomycetes Tuber and Peziza. Among the
identified EMF taxa, 13 taxa were observed for the first time for T. cordata, 12 – for T. platyphyllos, and 8 – for
T. ×europaea. The taxonomic diversity of EMF varied depending on the species of linden, season, and location
of trees. For the study of the influence of soil characteristics on the composition of EMF communities, the soil
was analyzed for nitrate nitrogen (NO ) and mobile phosphorus (P2O5) concentration and pH. Among the stud-
ied soil parameters, the EMF biodiversity was mainly affected by changes in the values of mobile phosphorus and
nitrate nitrogen, and an increase in soil pH led to a depletion of the diversity of EMF taxa.

Keywords: arbuscular mycorrhiza, diversity of symbionts, ectomycorrhiza, nrITS
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Оценена способность к продукции вторичных метаболитов: индуцибельных ферментов (некоторые
гидролазы и оксидазы) и антибиотиков для почвенных штаммов микромицетов Арктики (Земля Фран-
ца-Иосифа, Новая Земля) и Антарктиды (оазисы Холмы Тала, Холмы Ларсеманн, Ширмахера, Земля
Мери Бэрд). Максимальная эстеразная активность обнаружена у штаммов типичных антарктических
видов Hyphozyma variabilis 218 и Thelebolus ellipsoideus 210 – 51 и 29 нмоль ФДА/г мицелия × час соответ-
ственно. Наибольшие значения целлюлолитической активности – 89 мкмоль глюкозы/мг биомассы –
отмечены у Ascochyta pisi 192. Активности внеклеточных фенолоксидаз лакказ и пероксидаз среди про-
тестированных штаммов не обнаружено. Антибактериальная активность к B. subtilis ATCC 6633 выяв-
лена у 75% исследованных антарктических штаммов микромицетов. Высокоактивные штаммы выде-
лены из богатых органикой и влагой биотопов с моховым/лишайниковым покровом. Наибольшую ак-
тивность проявили Paecilomyces marquandii 166, Penicillium janczewskii 165, Penicillium roseopurpureum 169 и
Thelebolus ellipsoideus 210. Антагонистическую активность по отношению к антарктическим штаммам
бактерий проявляло 77% протестированных штаммов грибов. Максимальное ингибирование обнару-
жено у штаммов типичных для Антарктиды Antarctomyces psychrotrophicus MT303855, а также эвритоп-
ного Sarocladium kiliense MT303856. Антимикотическая активность проявилась у 42% исследованных
штаммов. У 38% антарктических штаммов выявлены оба типа активности.

Ключевые слова: Антарктида, антибиотическая активность, Арктика, микроорганизмы, микромицеты,
ферментативная активность
DOI: 10.31857/S0026364821010086

ВВЕДЕНИЕ
Суровые климатические условия полярных ре-

гионов обуславливают отсутствие в биогеоценозах
многих групп растений и животных, но домини-
рование там микроорганизмов (Makhalanyane et
al., 2016). Относительно полно изучено их таксо-
номическое разнообразие и приуроченность к
субстратам (Gupta et al., 2015; Maxime et al., 2017).
Однако, мало информации о физиологии и био-
химии штаммов Арктики и Антарктики (Cowan et
al., 2014; Vaca, Chávez, 2019; Margesin, Collins,
2019). Многие штаммы экстремально холодных
местообитаний, благодаря длительной географи-
ческой изоляции и чрезвычайно низким темпера-

турам, имеют генетические особенности и специ-
фику метаболизма (Lasek et al., 2017). В частности,
они могут продуцировать специфические вторич-
ные метаболиты, помогающие им выжить в экс-
тремально холодных и сухих условиях (Hamdan,
2018; Vaca, Chávez, 2019). Вторичные метаболиты
представляют собой небольшие органические мо-
лекулы, которые не важны для роста, развития и
размножения, но обеспечивают им конкурентные
преимущества по сравнению с другими микроор-
ганизмами в естественной среде (Brakhage 2013;
Bell et al., 2013; Vaca, Chávez, 2019). Этот класс ве-
ществ выполняет, например, такую важную эко-
логическую функцию как химическая защита и

УДК 631.46 + 579.61 + 579.66
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могут выступать как факторы вирулентности
(Macheleidt et al., 2016; Vaca, Chávez, 2019). Среди
таких метаболитов обнаруживают антибиотики и
активные при низких температурах ферменты
(Gupta et al., 2015; Pudasaini et al.; 2017; Fendrihan,
Negoiţă, 2017; Vaca, Chávez, 2019). Предполагается,
что определенный биотехнологический потенци-
ал имеют психрофильные и психротолерантные
штаммы микромицетов, преимущественно обита-
ющие в полярных регионах (Fendrihan, Negoiţă,
2017; Prakash et al., 2019; Singh, Kanchana, 2019; Va-
ca, Chávez, 2019).

Большинство работ по анализу ферментатив-
ной активности микобиоты Арктики и Антаркти-
ды проведено в отношении экзоферментов. Осо-
бенно подробно проанализированы культураль-
ные липазы и амилазы, активные при низких
температурах, для психрофильных дрожжей (Al-
Maqtari et al., 2019) и мицелиальных микромице-
тов (Singh, Kanchana, 2019). Так, экстремофиль-
ные штаммы видов Rhodotorula glacialis, R. psychro-
phenolica имеют альфа-амилазы, работающие в
диапазоне от 4 до 20°С (Singh et al., 2014). Много
ценных для промышленности липаз найдено у
высокоширотных штаммов Alternaria sp., Aspergil-
lus versicolor, Cladosporium cladosporioides и Phoma
sp. (Prakash et al., 2019; Singh, Kanchana, 2019).
Имеются данные о фосфотазной активности
дрожжей экстремально холодных биотопов. На-
пример, антарктический штамм Mrakia sp. пока-
зал высокие значения по этому параметру при
температурах от 4 до 15°С (Gupta et al., 2015), а у
психротолерантных изолятов Aspergillus niger и
Penicillium citrinum выявлена работа фосфотаз даже
при околонулевых температурах (Singh, Kanchana,
2019). В биотехнологическом плане показана пер-
спективность хитиназ и гемицеллюлаз (манназы и
ксиланазы) полярных штаммов микромицетов
(Fenice et al., 2012; Vaca, Chávez, 2019).

Мало сведений в литературе содержится о та-
ких важных для функционирования экосистем
экзоферментов как целлюлазы и эстеразы у пси-
хрофильных и психротолерантных штаммов гри-
бов (Singh, Kanchana, 2019). Так, представители
родов Cadophora и Cladosporium из антарктических
биотопов имеют целлюлазы, хорошо работающие
при околонулевых температурах (Duarte et al.,
2018). В значительной части этих работ результаты
ферментативной активности оценены лишь каче-
ственно, а не количественно (Krishnan et al., 2011).
Для понимания функционального потенциала
микробиома биогеоценозов важно также иметь
сведения о разложении сложного по строению, но
распространенного полимера – лигнина, в экс-
тремально холодных экосистемах. Сейчас нет дан-
ных, подтверждающих наличие лигнинолитиче-
ской активности у штаммов микромицетов и
дрожжей, выделенных из Антарктиды (Duarte et al.,
2018).

Опубликовано мало статей по эндоферментам
арктических и антарктических штаммов микро-
скопических грибов (Vaca, Chávez, 2019). В первую
очередь, имеются данные по антиоксидантным
энзимам – супероксиддисмутазам и каталазам
(Abrashev et al., 2016; Duarte et al., 2018). Эти фер-
менты имеют важное значение в стрессовых усло-
виях с чрезвычайно низкими температурами и вы-
соким уровнем ультрафиолетого излучения (как,
например, в высокогорных и полярных регионах),
резко повышающим количество активных форм
кислорода в клетке.

В настоящее время микологи все чаще ищут
продуцентов антибиотиков в местообитаниях с
экстремальным климатом, поскольку у таких
штаммов обнаруживают новые и высокоэффектив-
ные биологически активные соединения (Fendrihan,
Negoiţă, 2017; Singh, Kanchana, 2019). Большинство
антибиотиков получено при исследовании почвен-
ных штаммов микромицетов умеренных и тропиче-
ских экосистем (Егоров, 2004; Kawaguchi et al.,
2013). Возможности микромицетов с понижен-
ным температурным оптимумом роста как проду-
центов антибиотиков плохо изучены. Несмотря
на это, изоляты микроорганизмов из чрезвычайно
холодных экосистем являются перспективными
объектами для поиска новых антибиотиков (Tosi
et al., 2010). Такие исследования проведены в ос-
новном в отношении антарктических штаммов
бактерий (Gesheva, 2010; Tomova et al., 2015), в то
время как антимикробной активности микроми-
цетов субстратов Антарктиды до последних лет
почти не уделялось внимания (Giudice, Fani, 2016;
Vaca, Chávez, 2019).

Разнообразие биологически активных соеди-
нений грибов Арктики и Антарктиды пока слабо
изучено, но в последние годы появляется все
больше информации об их антимикробном по-
тенциале и способности синтезировать антибио-
тики. На настоящий момент большинство проду-
центов полярных штаммов микромицетов отно-
сятся к роду Penicillium (Kumar et al., 2018).
Например, арктический изолят P. nalgiovense син-
тезировал амфотерицин B (Svahn et al., 2015), а
штамм Geomyces sp. 2481 – антимикотик геомицин
B и антибактериальный компонент геомицин C
(Vaca, Chávez, 2019). Считается, что даже извест-
ные антибиотики психрофильных и психротоле-
рантных штаммов по структуре несколько отлича-
ются от продуцируемых гомологов мезофильных
культур грибов (Sánchez et al., 2008), что важно в
борьбе с толерантными формами патогенных для
человека микроорганизмами, резистентными к
обычным антибиотикам.

Целью работы стала оценка потенциала фер-
ментативной (некоторые индуцибельные гидро-
лазы и оксидазы) и антибиотической активности
ряда полярных штаммов микромицетов разных
систематических групп.
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Тестируемые штаммы. Для оценки антагони-
стической и ферментативной активности выбра-
ны арктические и антарктические штаммы мик-
ромицетов, характерные для высокоширотных
экотопов (виды родов Antarctomyces, Hyphozyma,
Thelebolus); фитопатогены (представители родов
Ascochyta, Botrytis, Leptosphaeria, Phoma); синтези-
рующие антибиотики или токсины (виды родов
Botrytis, Penicillium, Sarocladium, Thelebolus); недав-
но описанные (не ранее 2009 г.) виды микромице-
тов (Atradidymella muscivora, Cadophora novi-eboraci,
Exophiala tremulae, Phialocephala lagerbergii); редкие
для Антарктиды виды (Eurotium niveoglaucum, Leu-
coneurospora polypaeciloides) (табл. 1). Из 29 проте-
стированных изолятов микроскопических грибов
10 штаммов (роды Antarctomyces, Geomyces, Thele-
bolus) принадлежали к порядку Pezizales, 8 штам-
мов (роды Aspergillus, Penicillium, Talaromyces) – к
порядку Eurotiales, 4 штамма (род Cladosporium) – к
порядку Capnodiales, 2 штамма (роды Acremonium,
Sarocladium) к порядку Hypocreales, 2 штамма (род
Phoma) – к порядку Pleosporales, 1 штамм (род Mor-
tierella) – к порядку Mortierellales, 1 штамм (род Ca-
dophora) – к порядку Helotiales, 1 штамм (род Geo-
trichum) – к порядку Saccharomycetales. Всего про-
тестировано 29 штаммов, относящихся к 13 родам
и 23 видам.

Микробиологический посев исследуемых
штаммов осуществляли на ряд общепринятых ага-
ризованных сред: Чапека (ЧА), глюкозо-пептон-
но-дрожжевую (ГПД), голодный агар (ГА), карто-
фельно-декстрозный агар (КДА), сусло-агар и ще-
лочной агар (ЩА) (рН 8–9) (Domsch, 2007). Для
всех изолятов микроскопических предварительно
проведена идентификация по культурально-мор-
фологическим (Domsch, 2007) или молекулярно-
биологическим признакам (по анализу участков
ITS1–ITS2 рДНК). Выделение ДНК из чистых
культур микромицетов проводили по методике
Глушаковой с соавторами (Gluschakova et al.,
2011): биомассу 5–6-суточной культуры переноси-
ли в 2 мл эппендорфы, добавляли 400 мкл стек-
лянных шариков (300–500 мкм диаметром) и
500 мкл лизирующего буфера (TrisBase 50 mM,
NaCl 250 mM, ЭДТА 50 mM, SDS 0.3%, pH 8).
Приготовленную смесь взбалтывали на вортексе
на скорости 3500 об/мин в течение 15 мин, затем
инкубировали 1 ч при температуре 65°С, после
снова трясли на вортексе 15 мин и центрифугиро-
вали (13.4 rpm) 10 мин, отбирали надосадочную
жидкость. Для амплификации региона рДНК, со-
держащего D1/D2 домен региона 26S рДНК, ис-
пользовали праймеры ITS1f (5'CTTGGTCATTTA-
GAGGAAGTA) и NL4 (5'GGTCCGTGTTTCAAGAC-
GG) и смеси для ПЦР ScreenMix (ЗАО “Евроген”,
Москва). Амплификатор использовали по следу-
ющей программе: (начальная денатурация – 2 мин
при температуре 96°С; затем 35 циклов: денатура-

ция – 20 с при температуре 96°С, отжиг прайме-
ров – 50 с при температуре 52°С, синтез ДНК –
1.5 мин при температуре 72°С; конечная дострой-
ка 7 мин при температуре 72°С). Очистку ПЦР-
продукта проводили с использованием набора
BigDye XTerminator Purification Kit (“Applied Bio-
systems”, USA). Для секвенирования использова-
ли праймер NL4. Секвенирование ДНК проводи-
ли с помощью набора реактивов BigDye Termina-
tor V3.1 Cycle Sequencing Kit (“Applied Biosystems”,
USA) с последующим анализом продуктов реак-
ции на секвенаторе Applied Biosystems 3130xl Genetic
Analyzer в Научно-производственной компании
“Синтол” (Москва). Идентификацию по получен-
ным хроматограммам проводили, используя данные
генбанка NCBI (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/) и
СABI Bioscience Database Index Fungorum
(http://www.indexfungorum.org).

Идентификацию большинства бактериальных
изолятов осуществляли с помощью анализа нук-
леотидных последовательностей гена 16S рРНК.
ДНК экстрагировали из клеток в экспоненциаль-
ной фазе роста с помощью Трис-ЭДТА буфера
(10 мМ Трис, 1 мМ ЭДТА, рН 8.0) с добавлением
5% Triton X-100. Биомассу бактерий собирали с
чашек Петри, суспендировали в 500 мкл буфера,
обрабатывали на вортексе в течение 5 минут при
2000 об./мин и кипятили в течение 15 минут. За-
тем добавляли около 100 мг стеклянных шариков
(диаметром около 250–300 мкм) и обрабатывали
на гомогенизаторе Minilys (Bertin instruments,
США) в течение 30 с при 5000 об./мин. Далее ли-
заты центрифугировали в течение 3 минут при
13400 об./мин. Супернатант использовали в каче-
стве матрицы при постановке полимеразной цеп-
ной реакции (ПЦР). Для постановки ПЦР исполь-
зовали готовую ПЦР-смесь ScreenMix (Евроген,
Россия). ПЦР проводили в амплификаторе T-100
(BioRad, США). ПЦР проводили с использованием
праймеров 63F + 1387R. Полученные ПЦР-про-
дукты были очищены и секвенированы компания-
ми “Синтол” и “Евроген” (Москва, Россия) с ис-
пользованием праймеров 1100R, 805R и 537R. Ре-
дактирование нуклеотидных последовательностей
выполняли с помощью программы Chromas Lite
2.01 (http://www.technelysium.com.au). Для выравни-
вания, сравнения и идентификации нуклеотидных
последовательностей использовали программу
Clustal Omega (http://www.ebi.ac.uk/Tools/msa/clust-
alo/) и алгоритм BLAST базы данных GenBank
(http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). Результа-
ты сиквенсов культур микромицетов и бактерий
размещены в генбанке NCBI (https://submit.nc-
bi.nlm.nih.gov/subs/).

В работе использовали штаммы микромицетов
отдела Ascomycota, преимущественно порядков
Eurotiales и Hypocreales. Название видов даны по
телеоморфной стадии, если они формировали по-
ловые структуры при выделении и последующем
культивировании на питательных средах. Для
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Таблица 1. Полярные штаммы, выбранные для оценки антагонистической и ферментативной активности

Вид [штамм] Характеристики 
местообитания Примечание Вид [штамм] Характеристики 

местообитания Примечание

Geomyces pannorum 
(Link) Sigler et 
J.W. Carmich. [1]

Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
Ледяная Гавань, 
пелозем гумусовый 
мерзлотный (LG-17), 
горизонт ССа

Э; П; С; СР *Cladosporium clado-
sporioides (Fresen.) 
G.A. de Vries 
[MT303853]

Россия, Архангельская 
обл., Земля Франца-
Иосифа, остров 
Нортбрук, альго-
бактериальный мат 
в Долине Ветров

Э; П; Ф

G. pannorum [2] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
мыс Желания, крио-
зем (CJ-23), горизонт 
CRgCa

*Penicillium crusto-
sum Thom 
[MT303854]

Россия, Архангельская 
обл., Земля Франца-
Иосифа, остров 
Нортбрук, почва с 
птичьего базара

Э; П; СР

G. pannorum [3] Архангельская обл., 
Новая Земля, Бухта 
Благополучия, крио-
зем грубогумусовый 
(ВВ-10), горизонт СR

*Antarctomyces psy-
chrotrophicus 
Stchigel et 
Guarro 
[MT303855]

Россия, Архангель-
ская обл., Земля 
Франца-Иосифа, 
остров Нортбрук, 
моховый очес 
ненанрушенного 
ландшафта

С; П; К

G. pannorum [4] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
Ледяная Гавань, 
пелозем гумусовый 
мерзлотный (LG-12), 
горизонт Wca

*Sarocladium kiliense 
(Grütz) Summerb. 
[MT303856]

Россия, Архангель-
ская обл., Земля 
Франца-Иосифа, 
остров Нортбрук, 
моховый очес 
ненанрушенного 
ландшафта

Э; Ф;

Cladosporium sp. [5] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
Бухта Благополучия, 
криозем грубогумусо-
вый (ВВ-9), горизонт 
АОCa

Э; П; Ф Aspergillus flavus 
Link [293]

Россия, Архангельская 
обл., Земля Франца-
Иосифа, остров 
Нортбрук, куртины 
злаков, антропо-
генно-нарушенный 
ландшафт

Э; СР; СН

Cladosporium sp. [6] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
Русская Гавань, 
пелозем гумусовый 
мерзлотный (RG-5), 
горизонт Wca

Э; П; Ф A. fumigatus 
Fresen. [294]

Россия, Архангельская 
обл., Земля Франца-
Иосифа, остров 
Нортбрук, куртины 
злаков, антропо-
генно-нарушенный 
ландшафт

Э; СР; СН

Cladosporium sp. [7] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
Русская Гавань, пело-
зем мерзлотный оста-
точно-карбонатный 
(RG-7), горизонт ОСCa

Э; П; Ф Phoma leveillei 
Boerema et G.J. 
Bollen [161]

Антарктида, ст. Моло-
дежная, оазис 
Холмы Тала, озер-
ная депрессия, глее-
зем с сульфидным 
засолением, гор-нт 
Oalgae-bact/W

С; П; Ф

Penicillium sp. [8] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
мыс Желания, пело-
зем мерзлотный оста-
точно-карбонатный 
(CJ-25), горизонт CCa

Э; П; СР Ph. violacea (Bertel) 
Eveleigh [214]

Антарктида, ст. Про-
гресс, оазис Холмы 
Ларсеманн, гори-
зонт W

С; П; Ф
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остальных аскомицетов названия приведены по
анаморфной стадии. Изученные штаммы микро-
мицетов выделены из почв Земли Франца-Иоси-
фа, севера Новой Земли, а также антарктических
оазисов Холмы Тала, Холмы Ларсеманн, Ширма-
хера и Земли Мери Бэрд. Штаммы хранятся в кол-
лекции кафедры Биологии почв факультета Поч-
воведения МГУ им. М.В. Ломоносова. Характери-
стика мест отбора образцов, из которых
произведено выделение исследуемых штаммов,

приведена в таблице 1. Сбор образцов проведен в
различных биотопах: от бесплодных и сухих “ка-
менных мостовых”, реголитов до богатых органи-
ческим веществом и растениями, а также влажных
моховых очесов и озерных сапропелей. В работе
применен профильно-генетический подход поч-
воведения, когда образцы почвы отбирают не
только из поверхностного слоя, но и из глубинных
горизонтов, что важно с точки зрения генетиче-
ского почвоведения (Zhelezova et al., 2019). Все

Примечание. *Культуры определены по анализу участков ITS1–ITS2 рДНК (Gluschakova et al., 2011). Буквами обозначены: Э –
эвритоп; С – стенотоп полярных широт; Ф – экологически связан с растениями (часто фитопатоген); П – психротолерант/пси-
хрофил; СР – сапротроф; К – копротроф; О – олиготроф; СН – синантропный вид; Н – недавно открытый вид.

Penicillium sp. [9] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
мыс Желания, пело-
зем мерзлотный оста-
точно-карбонатный 
(CJ-25), горизонт CCa

Э; П; СР Sarocladium kiliense 
Grütz [207]

Антарктида, ст. Ново-
лазаревская, оазис 
Ширмахер, нефте-
загрязненный 
полигон

Э; П; Ф

Penicillium expan-
sum Link [10]

Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
Русская Гавань, 
пелозем мерзлотный 
(RG-4), горизонт ОС

Э; П; СР Talaromyces flavus 
(Klöcker) Stolk
et Samson [170]

Антарктида, ст. Рус-
ская, борт долины, 
“каменная мосто-
вая”, горизонт B1

Э; СР

P. expansum [11] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
Русская Гавань, 
пелозем гумусовый 
мерзлотный (RG-5), 
горизонт Wca

Э; П; СР Thelebolus ellipsoi-
deus Brumm. 
et de Hoog [210]

Антарктида, ст. Про-
гресс, днище влаж-
ной долины с 
моховыми подстил-
ками, гор-т B2fungi

С; П; К

Mortierella sp. [12] Россия, Архангельская 
обл., Новая Земля, 
Ледяная Гавань, 
пелозем гумусовый 
мерзлотный (LG-12), 
горизонт WСа

Э; П; О Thelebolus globosus 
Brumm. et de 
Hoog [212]

Антарктида, ст. Про-
гресс, оазис Холмы 
Ларсеманн, гори-
зонт G1 (оглеенный)

С; П; К

*Cadophora luteo-
olivacea (J.F.H. 
Beyma) T.C. 
Harr. et McNew 
[MT303851]

Россия, Архангельская 
обл., Земля Франца-
Иосифа, остров 
Нортбрук, прими-
тивная почва без рас-
тительного покрова, 
Долина Ветров

Н; П; Ф Th. microsporus 
(Berk. et Broome) 
Kimbr. [125]

Антарктида, ст. Моло-
дежная, оазис 
Холмы Тала, влаж-
ная долина, почва 
под моховыми и 
лишайниковыми 
подстилками

С; П; К

*Acremonium zona-
tum (Sawada) 
W. Gams 
[MT303852]

Россия, Архангельская 
обл., Земля Франца-
Иосифа, остров Норт-
брук, дернина злако-
вых ассоциаций

Э; Ф Th. microsporus [202] Антарктида, ст. Новола-
заревская, оазис 
Ширмахер, нефтеза-
грязненный полигон

С; П; К

Geotrichum can-
didum Link 
[287]

Россия, Архангельская 
обл., Земля Франца-
Иосифа, остров Норт-
брук, куртины злаков, 
антропогенно-нару-
шенный ландшафт

Э; П; О Th. microsporus [209] Антарктида, ст. Про-
гресс, оазис Холмы 
Ларсеманн, днище 
влажной долины, 
“каменная мостовая”

С; П; К

Вид [штамм] Характеристики 
местообитания Примечание Вид [штамм] Характеристики 

местообитания Примечание

Таблица 1. Продолжение
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почвенные образцы отобраны со всеми возмож-
ными мерами по предотвращению контаминации
и до начала исследования хранились в морозиль-
ной камере при температуре –18°С. Выделение
микромицетов из образцов почвы проводили ме-
тодом микробиологического посева “оживлен-
ных” (выдержанных сутки при комнатной темпе-
ратуре) почвенных суспензий (Marfenina et al.,
2016). Для минеральных почвенных горизонтов
применяли сукцессионный подход при посеве,
выдерживая образцы при повышенных темпера-
турах и влажности (Nikitin et al., 2017).

В качестве тест-культур для изучения антаго-
нистической активности использованы коллек-
ционные тест-культуры Bacillus subtilis АТСС 6633
и Aspergillus niger INA 00760, из коллекции Научно-
исследовательского института по изысканию но-
вых антибиотиков им. Г.Ф. Гаузе РАН, а также
19 грамположительных и грамотрицательных
штаммов бактерий и актиномицетов, выделенных
из почв Антарктиды (оазис Холмы Ларсеманн), из
бактериологической коллекции кафедры Биоло-
гии почв факультета почвоведения МГУ (табл. 2).

Оценка ферментативной активности микромице-
тов. Для оценки ферментативной активности
штаммов применяли метод флуориметрического
определения продукта гидролиза флуоресцеина
диацетата (ФДА) (Schnürer, Rosswall, 1982). Это
вещество гидрофобно, поэтому вначале его рас-
творяли в ацетоне с концентрацией 20 мг/мл, а за-
тем 100 мкл полученного раствора разводили в
20 мл фосфатного буфера. В ячейки 96-луночного
планшета вносили по 50 мкл исследуемых культу-
ральных жидкостей (КЖ). Их получали путем вы-
ращивания культуры в колбах с неагаризованной
средой и последующим фильтрованием через
фильтр (диаметр пор 0.45 мкм) под вакуумом. К
КЖ в планшете добавляли по 200 мкл раствора
ФДА в фосфатном буфере (pH = 7.6). Планшет ин-
кубировали при температуре 37°C в течение 1 ч.
Измерение интенсивности флуоресценции про-
водили на микропланшетном сканере Infinite®
F200 (Tecan) Ex 485 nm; Em 520 nm. По значениям
интенсивности флуоресценции растворов с из-
вестной концентрацией ФДА была построена гра-
дуировочная кривая. По ней определяли концен-

Таблица 2. Антарктические штаммы бактерий и актиномицетов, использованные в качестве тест-культур

Примечание: *Культуры определены по анализу 16S рДНК.

Вид, штамм Высшие таксоны Местообитание

*Bosea robiniae NR_108516.1 P: AP: R Антарктида, ст. Прогресс, оазис Холмы Ларсеманн, 
микроложбин, без мхов, минер. материал под 
“каменной мостовой”, горизонт В1

*Brevundimonas denitrificans NR_133989.1 P: AP: CB
*Pseudomonas veronii Н NR_112075.1 P: G: PM
*Sphingomonas leidyi NR_112027.1 P: AP: SM
*S. echinoides NR_113806.1 P: AP: SM
*Sphingopyxis bauzanensis NR_117213.1 P: AP: SM
*Delftia acidivorans NR_113708.1 P: BP: BD Антарктида, ст. Прогресс, оазис Холмы Ларсеманн, 

днище влажной долины со мхами, грубый и сред-
ний песок, местами органогенный материал, 
горизонт О

*Ralstonia pickettii NR_114126.1 P: BP: BD
*Sphingomonas molluscorum NR_041399.1 P: AP: SM
*S. leidyi NR_025324.1 P: AP: SM
*Stenotrophomonas maltophiliaNR_112030.1 P: G: X
*Variovorax soli NR_043811.1 P: BP: BD
*Arthrobacter russicus NR_024783.1 AB: AB: AM
Bacillus megaterium F: BL: BLL
Bacillus sp. F: BL: BLL
Myxococcus sp. 1 P: DP: M
Myxococcus sp. 2 P: DP: M
*Streptomyces tanashiensis MT394921 AB: AB: AM Антарктида, ст. Молодежная, оазис Холмы Тала, 

Влажная долина WV-I , дно ручья, type I, профиль 
AD-58-43, горизонт GPalgae

*S. roseoviolascens MT394922 AB: AB: AM Антарктида, ст. Молодежная, оазис Холмы Тала, 
профиль AD-58-40, внешняя зона долины, струк-
турные грунты, без макрорастительности, “безгу-
мусная почва”, горизонт B
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трацию образовавшегося ФДА в исследуемых об-
разцах.

Активность внеклеточных целлюлаз у штаммов
изучали путем гидролиза суррогатного субстрата
карбоксиметилцеллюлозы (КМЦ) фотометриче-
ским определением продукта реакции (восстанав-
ливающего сахара) после дериватизации его с
применением динитросалициловой кислоты (ДНС)
(Silveira et al., 2014). Реакция гидролиза осуществ-
лялась в 100 мМ ацетат-аммонийном буфере
(pH 4.5). Раствор КМЦ концентрации 20 г/л гото-
вили путем последовательного растворения его
небольшими порциями в буфере на магнитной
мешалке для предотвращения образования нерас-
творимых коагулятов. Для приготовления ДНС-
реагента в 20 мл раствора 2M NaOH порциями,
при нагревании и постоянном перемешивании,
вносили 1 г динитросалициловой кислоты. После
ее растворения в полученный раствор также при
постоянном помешивании вносили 30 г сухой се-
гнетовой соли. После полного растворения про-
должали перемешивание до охлаждения раствора.
Его объем доводили до 100 мл дистиллированной
водой, раствор до использования хранился в тем-
ноте. Перед измерением активности исследуемых
КЖ готовили серию стандартных растворов глюко-
зы в водном растворе ацетатного буфера с концен-
трациями: 0.05, 0.025, 0.01, 0.0075, 0.0050 мг/мл. До-
бавляли 450 мкл полученных растворов в эппен-
дорфы объемом 1.5 мл, доливали в них по 50 мкм
КЖ. Затем вносили по 400 мкл заранее приготов-
ленного раствора 2% КМЦ в ацетатно-аммоний-
ном буфере. Эппендорфы инкубировали в тече-
ние 1 ч при температуре 37°C. После этого в них
добавляли по 450 мкл ДНС-реагента, а в микро-
пробирки на 1.5 мл со стандартными растворами
глюкозы – по 450 мкл ДНС-реагента. Все эппен-
дорфы нагревали до 95°C в течение 5 мин. Полу-
ченные суспензии центрифугировали в течение
3 мин при частоте 12000 оборотов в минуту на
центрифуге Миниспин (Эппендорф). После охла-
ждения до комнатной температуры отбирали по
100 мкл супернатанта из каждого эппендорфа в 96-
луночный планшет. Измерение оптической плот-
ности при длине волны 540 нм анализировали на
микропланшетном сканере Infinite® F200 (Tecan).
По полученным значениям для растворов с задан-
ной концентрацией глюкозы строили градуировоч-
ный график зависимости оптической плотности от
концентрации глюкозы. По графику вычисляли мо-
лярную концентрацию восстанавливающего саха-
ра, образовавшегося в ходе ферментативной реак-
ции в исследуемых КЖ.

Измерение активности внеклеточных фено-
локсидаз проводили с помощью фотометрической
реакции с 2,2'-азино-бис-3-этилбензотиазолин-6-
сульфоновой кислотой (АБТС) (Johannes, Ma-
jcherczyk, 2000). Реакцию осуществляли следую-
щим образом: в лунки 96-луночного микроплан-
шета помещали 50 мкл исследуемой КЖ, а затем

во все лунки раскапывали по 100 мкл 2 мМ раство-
ра АБТС. Субстрат для реакции готовили так:
27 мг АБТС растворяли в 25 мл дистиллированной
воды. В итоге получали концентрацию 2 ммоль/л.
Планшет помещался в сканер Infinite® F200 и че-
рез заданные интервалы времени проводилось из-
мерение увеличения оптической плотности при
длине волны 420 нм. Перед анализом оптической
плотности растворы взбалтывались в течение се-
кунды. Через 15 секунд после снятия показаний с
прибора повторно перемешивали растворы и
опять измеряли эту величину. Такие манипуляции
повторяли в течение 3 минут для определения ско-
рости изменения оптической плотности раствора.
По скорости его окрашивания в лунках анализи-
ровали активность ферментов.

Активность пероксидаз проводилась аналогич-
но предыдущему эксперименту для внеклеточных
фенолоксидаз, но добавляли перекись водорода в
качестве субстрата (Takagi et al., 1995).

Оценка антимикробной активности микромице-
тов. Штаммы с антимикробной активностью вы-
являли с помощью метода диффузии антибиоти-
ческих веществ в агар (Egorov, 2004). Поверхность
агаризованной среды в чашках Петри засевали га-
зоном тест-культуры. На среду раскладывали бло-
ки тестируемых штаммов микромицетов. Чашки
инкубировали в термостате при 25–28°С. Через
24 ч их просматривали на наличие зон ингибиро-
вания роста тест-организма вокруг блоков. Счита-
ли культуры высокоактивными, если зона инги-
бирования роста микроорганизма составляла бо-
лее 20 мм; умеренной активностью – диаметр
зоны ингибирования в 10–20 мм, а слабоактивной –
менее 10 мм.

Экстракцию антибиотических веществ из
культуральной жидкости (КЖ) у высокоактивных
штаммов проводили этилацетатом в соотношении
КЖ/этилацетат (3/1) и бутанолом в соотношении
КЖ/бутанол (5/1). Экстракты упаривали при 42°C
до сухого остатка в вакууме досуха на роторном
испарителе “Rotavapor-RBüchi” (Швейцария).
Сухой остаток растворяли в водном 70%-ном эта-
ноле. Антибиотическую активность КЖ до экс-
тракции определяли с помощью метода лунок.
Антибиотическую активность экстрактов КЖ
определяли с помощью метода дисков. На сте-
рильные бумажные диски (НИИ Пастера, Россия)
наносили 100 мкг экстракта на диск и высушивали
в стерильных условиях. Контролем чувствитель-
ности тест-организма служили стандартные диски
с нистатином для грибов (НИИ Пастера,
80 мкг/мл) и ампициллином для бактерий (НИИ
Пастера, 10 мкг/мл) (Balouiri et al., 2016). Высу-
шенные диски с экстрактами КЖ раскладывали
на засеянные тест-культурами чашки Петри с ага-
ризованной питательной средой. Чашки инкуби-
ровали в термостате при 25–28°С. Через 24 ч изме-
ряли диаметры зон ингибирования роста вокруг
диска.
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Немицелиальные грамположительные и гра-
мотрицательные штаммы бактерий из антаркти-
ческих субстратов культивировали на глюкозо-
пептонно-дрожжевой среде (ГПД) с глицерином.
Для выращивания актиномицетов использовали
агаризованную среду Гаузе-1 (Corry et al., 2011).
Тест-культуру Bacillus subtilis ATCC 6633 выращи-
вали на МПА, Aspergillus niger INA 00760 – на ага-
ризованной среде Чапека (ЧА). Все эксперименты
по определению антагонистической активности
проведены в 3–5 повторностях. Оценка достовер-
ности различий средних значений дана по крите-
рию Стьюдента для уровня вероятности не менее
95% с использованием пакета программ Microsoft
Excel 2016 и Statistica 10.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Ферментативная активность полярных штаммов

микромицетов. Оценена активность гидролаз у
9 антарктических штаммов микромицетов (Ant-
arctomyces psychrotrophicus MT303855, Ascochyta pisi
192, Coniothyrium glomeratum 127, Hyphozyma variabi-
lis 218, Penicillium roseopurpureum 169, Phoma leveillei
161, Ph. violacea 214, Thelebolus ellipsoideus 210, T. mi-
crosporus 202). Такой выбор обусловлен следую-
щими причинами. Часть видов (Antarcticomyces
psychrotrophicus, Hyphozyma variabilis, Phoma leveil-
lei, Ph. violacea, Thelebolus ellipsoideus, Th. microspo-
rus) типична для антарктических субстратов
(Arenz, Blanchette, 2011; Marfenina et al., 2016; Niki-
tin et al., 2017); другие – Ascochyta pisi, Coniothyrium
glomeratum, Penicillium roseopurpureum – эвритопы,
которые могли быть инвазивно привнесены на
материк. Кроме того, судя по литературным дан-
ным (Krishnan et al., 2011), все виды, у которых
оценивалась активность ферментов в данной ра-
боте, обладают хотя бы небольшой целлюлолити-
ческой активностью, что важно для наших иссле-
дований. Виды микромицетов, протестированные
только на антагонизм по отношению к бактериям
или грибам (Aspergillus sclerotiorum 137, Eurotium ni-
veoglaucum 117, Exophiala tremulae 126, Lecanicillium
fungicola 121, Paecilomyces marquandii 166, Penicillium
chrysogenum 162, Sarocladium kiliense 207, Talaromy-
ces flavus 170) редко обнаруживаются микологами
в субстратах Антарктиды (Rosa et al., 2019).

Активность наиболее распространенных гид-
ролаз – эстераз, по которым можно оценить об-
щую активность культур (Krishnan et al., 2011),
изучена на примере разложения микромицетами
флуорисцеина диацетата (ФДА). Все штаммы,
росшие на среде ГПД, показали более высокие ре-
зультаты активности экстераз, чем при культива-
ции на ЧА (рис. 1). Наибольшая эстеразная актив-
ность (51 нмоль ФДА/г мицелия×час) обнаружена
у штамма типичного антарктического вида Hypho-
zyma variabilis. У этой же культуры отмечена мак-
симальная разница (на порядок) между значения-
ми, полученными при культивации на двух ис-

пользуемых средах. ГПД богаче разнообразными
субстратами для гидролаз (пептоном, водораство-
римыми фракциями свободных пептидов и ами-
нокислот, глюкозой), чем среда ЧА с единствен-
ным органическим субстратом – сахарозой. По-
этому отмечали столь существенную разницу в
полученных результатах. Штамм характерного для
Антарктиды Thelebolus ellipsoideus 210 на среде
ГПД также проявил высокую активность эстераз
(29 нмоль ФДА/г мицелия × час). Штаммы Conio-
thyrium glomeratum 127 и Thelebolus microsporus
202 оказались самыми активными на ЧА и показа-
ли наименьшие различия (сопоставимые с по-
грешностями) в выходных данных при культиви-
ровании на обоих средах. По всей видимости, эти
микромицеты могут более полно усваивать отно-
сительно бедный субстрат. Особенно это актуаль-
но для психротолерантного штамма № 202, ти-
пичного для олиготрофных биотопов Антарктиды
(De Hoog et al., 2004).

Активность целлюлаз – один из важнейших па-
раметров функционирования микроорганизмов с
точки зрения экологии (Gupta et al., 2015) – иссле-
дована для 6 антарктических штаммов (Antarcto-
myces psychrotrophicus MT303855, Ascochyta pisi 192,
Leptosphaeria coniothyrium 163, Paecilomyces mar-
quandii 166, Phoma violacea 214, Thelebolus microspo-
rus 202), культивируемых при различных условиях
(температурах и средах). Нашей целью было срав-
нение способности к разложению целлюлозы
штаммами в эксперименте, моделирующем мик-
роклимат холодных (биотоп с моховым покровом;
моделируемая температура 5°C) и теплых (биотоп
без мохового/лишайникового покрова; моделиру-
емая температура 25°C), богатых (биотоп – мохо-
вая долина; искусственный аналог – среда ГПД) и
бедных (биотоп – пустошь; искусственный аналог –
среда ЧА) органикой, полярных биотопов.

Максимальные значения целлюлолитической
активности отмечены у Ascochyta pisi 192 – до
89 мкмоль глюкозы/мг сухого вещества (табл. 3).
В два раза меньшие показатели – у P. violacea 214 и
Antarctomyces psychrotrophicus MT303855 (до
42 мкмоль глюкозы/мг сухого вещества). Относи-
тельно высокую активность проявил штамм Thele-
bolus microsporus 202 – до 24 мкмоль глюкозы/мг
сухого вещества. Целлюлолитическая активность
других микромицетов мала (≤12 мкмоль глюко-
зы/мг сухого вещества). Большие результаты по
этому показателю фиксировали для вариантов с
используемой средой ГПД, а не с ЧА. Так, Antarc-
tomyces psychrotrophicus MT303855, культивируе-
мый на последней из указанных сред, практиче-
ски не разлагал карбоксиметилцеллюлозу (КМЦ).
Интенсивность деградации этого субстрата боль-
ше при низкой (5°C) температуре, чем при высо-
кой (25°C) для всех тестируемых штаммов, кроме
Thelebolus microsporus 202, где она оказалась при-
мерно равной в обоих температурных условиях.
Имеются данные о более полном усвоении суб-
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страта микроорганизмами в холодном климате, по
сравнению с теплым (Maggi et al., 2013). Кроме то-
го, исследуемые изоляты выделены из антаркти-
ческих биотопов, что могло снизить температур-
ные оптимумы работы ферментов (Tosi et al., 2010;
Vaz et al., 2011). Рост Th. microsporus 202 при обоих
температурах очень мал. Это, очевидно, могло от-
разиться и на результатах целлюлолитической ак-
тивности. Таким образом, также как и другим ав-
торам (Kirtsideli et al., 2010), нам удалось показать,
что для одной и той же культуры активность цел-
люлаз может быть высокой или низкой в зависи-
мости от конкретных параметров эксперимента.

Оценка активности внеклеточных фенолокси-
даз лакказ и пероксидаз среди 10 антарктических
штаммов (Antarctomyces psychrotrophicus MT303855,
Ascochyta pisi 192, Coniothyrium glomeratum 127, Hy-
phozyma variabilis 218, Penicillium roseopurpureum
169, Phoma leveillei 161, Phoma violacea 214, Talaro-
myces flavus 170, Thelebolus ellipsoideus 210, Thelebolus
microspores 202) показала, что ни у одной из прове-
ренных культур этих ферментов не обнаружено.
В Антарктиде практически полностью отсутству-
ют древесные растения. Видимо, поэтому боль-
шинство аборигенных штаммов не обладают ак-
тивным ферментным комплексом для разложения
лигнина (Kirtsideki et al., 2010) и проявляют низ-
кую целлюлолитическую активность.

Антимикробная активность полярных штаммов
микромицетов. Степень ингибирования роста бак-
терий у микромицетов разной таксономической
принадлежности существенно отличалась. Анти-
бактериальная активность к Bacillus subtilis ATCC
6633 выявлена у 75% протестированных антаркти-
ческих штаммов микромицетов. Высокая актив-
ность (диаметр зоны ингибирования d > 20 мм)
обнаружена только у 18% штаммов – Penicillium

janczewskii 165, P. roseopurpureum 169, Paecilomyces
marquandii 166 и Thelebolus ellipsoideus 210. Данных
об антагонистических веществах, продуцируемых
штаммами вида P. roseopurpureum, немного. Для
этого вида сравнительно недавно описаны розе-
опурпурины А–H из класса поликетидов, облада-
ющие активностью в отношении грамположи-
тельных бактерий (Shang et al., 2016). Для вида
Thelebolus ellipsoideus нами впервые отмечена ан-
тимикробная активность.

Только 38% микромицетов проявляли умерен-
ную активность (d = 15–20 мм): Ascochyta pisi 192,
Botrytis cinerea 174, Cladosporium tenuissimum 184,
Clonostachys rosea 138, Epicoccum nigrum 177, Phoma
leveillei 161, Lecanicillium fungicola 221, Microascus ci-
nereus 181, Microsphaeropsis olivacea 180, Penicillium
simplicissimum 130, Phialocephala lagerbergii 190, Pho-
ma leveillei 129, Ph. violacea 214 и Thelebolus microspo-
rus 202. Среди них были штаммы типичных для
Антарктиды видов (Rosa et al., 2019) – Phoma leveil-
lei, Ph. violacea и Thelebolus microsporus.

Согласно литературным данным, для штаммов
этих видов уже описан ряд антибиотиков, облада-
ющих антибактериальным действием. Так, у
штаммов вида Epicoccum nigrum в качестве анти-
микробных соединений с антибактериальной ак-
тивностью описаны флавипин (Fávaro et al., 2012),
эпиколактон и эпикокколиды А и В, ингибирую-
щие рост Staphylococcus aureus были выделены из
почвенного изолята этого вида (Nisa et al., 2015).
Баверицин, полученный из эндофитного штамма,
изолированного из Entada abyssinica показал высо-
кую активность Bacillus cereus и Salmonella typh-
imurium с соответствующими значениями MIC
3.12 и 6.25 мкг/мл (Dzoyem et al., 2017). Вероятно,
поиск продуцентов антибактериальных веществ
действительно стоит проводить в первую очередь

Рис. 1. Активность эстераз антарктическими штаммами микромицетов, культивируемых на средах Чапека и ГПД.
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среди изолятов этих видов, в том числе выделен-
ных из полярных регионов (Gonçalves et el., 2015).

Не проявили антибиотической активности
44% протестированных штаммов редких для Ан-
тарктиды видов (Arenz, Blanchette, 2011; Marfenina
et al., 2016; Rosa et al., 2019): Arthrinium sphaerosper-
mum 136, Eurotium niveoglaucum 117, Periconia igniaria
134, Talaromyces flavus 170. Они росли только при
25°С, поэтому полагаем, что эти штаммы не раз-
виваются в нативных субстратах Антарктиды.

Максимальная доля активных штаммов (58%)
выделена из оазисов Холмы Ларсеманн и Холмы
Тала – примерно по 29% для каждого. Эти районы
отбора образцов характеризуются наиболее суро-
выми климатическими условиями (Mergelov et al.,
2016), что могло сыграть роль в продуцировании
антибиотических веществ штаммами (Vaz et al.,
2011; Gonçalves et el., 2015).

Характерно, что наиболее активные в подавле-
нии Bacillus subtilis ATCC 6633 штаммы микроми-
цетов выделены из богатых органикой и влагой

биотопов моховых и лишайниковых долин, в то
время как минимальной активностью обладали
штаммы из бесплодных “каменных мостовых”,
сульфидных солончаков и озерных грунтов. Такая
закономерность выявлена и в других работах (Vaz
et al., 2011; Giudice, Fani, 2016).

Антифунгальное действие в отношении Asper-
gillus niger INA 0076 выявлено для 42% исследуе-
мых антарктических штаммов микромицетов. Вы-
сокой антимикотической активностью (d = 27 мм)
обладал только Botrytis cinerea 174, выделенный из
биотопа под моховым покровом. Умеренную ак-
тивность (d = 15–20 мм) проявили 8 протестиро-
ванных штаммов: Ascochyta pisi 192, Clonostachys ro-
sea 138, Epicoccum nigrum 177, Microascus cinereus 181,
Microsphaeropsis olivacea 180, Phialocephala lagerbergii
190, Phoma violacea 214, Talaromyces flavus 170. Лишь
Paecilomyces marquandii 166 слабо (d = 10–15 мм) ин-
гибировал Aspergillus niger INA 0076.

Неактивных культур (в том числе характерных
для Антарктиды Phoma leveillei 129 и Thelebolus el-
lipsoideus 210) значительно больше – 58%. Таким
образом, показано, что антарктические штаммы
разных видов микромицетов проявляют, преиму-
щественно, антибактериальную, а не антигриб-
ную активность. Низкой антагонистической ак-
тивности (d = 1–9 мм) не выявлено ни у одного из
тестируемых изолятов.

Высокая антифунгальная активность Botrytis
cinerea – характерное явление для представителей
этого рода (Castro et al., 2019). Он редок в различ-
ных субстратах Антарктиды и, по-видимому, яв-
ляется заносным на материке (Rosa et al., 2019).
Умеренная антифунгальная активность проявле-
на видами, отмечаемыми исследователями в Ан-
тарктиде (Arenz, Blanchette, 2011; Marfenina et al.,
2016; Rosa et al., 2019). Часто встречающиеся в ан-
тарктических почвах Phoma leveillei и Thelebolus
ellipsoideus не подавляли рост Aspergillus niger
INA 00760.

Наибольшая доля активных в отношении A. ni-
ger INA 00760 штаммов (26%) выявлена из почв
антарктического оазиса Холмы Ларсеманн. Един-
ственный штамм с высокой антибактериальной
активностью к Bacillus subtilis ATCC 6633. Penicilli-
um roseopurpureum 169 выделен из субстратов оази-
са Холмы Тала, где среднегодовые температуры
одни из самых низких среди антарктических бере-
говых территорий (Mergelov et al., 2016).

Более трети протестированных антарктических
штаммов микромицетов (38%) ингибировали рост
как Bacillus subtilis ATCC 6633, так и Aspergillus niger
INA 00760. Эти микромицеты, преимущественно,
имели умеренную противобактериальную и анти-
фунгальную активности. Все представители дан-
ной группы являются эвритопами. Экстремаль-
ные абиотические факторы природной среды оби-
тания могут стимулировать антагонизм (Gesheva,
2010), поэтому полярные экосистемы весьма ин-
тересны для исследователей, занимающихся по-

Таблица 3. Активность по гидролизу (37°C) КМЦ куль-
тур антарктических штаммов микромицетов

Примечание. Прочерк означает отсутствие данных.

Вид, штамм t, °C Среда

Мкмоль 
глюкозы/1 мг 

сухого 
вещества/1 ч

Antarctomyces
psychrotrophicus 
MT303855

5 ЧА 1 ± 1
20 –

5 ГПД 41 ± 3
20 12 ± 1

Ascochyta pisi 192 5 ЧА –
20 –

5 ГПД 89 ± 10
20 7 ± 1

Leptosphaeria 
сoniothyrium 163

5 ЧА –
20 8 ± 1

20
ГПД –

3 ± 1
Paecilomyces 

marquandii 166
5 ЧА –

20 3 ± 1
5 ГПД –

20 –
Phoma violacea 214 5 ЧА –

20 –
5 ГПД 42 ± 3

20 2 ± 1
Thelebolus

microsporus 202
5 ЧА –

20 –
5 ГПД 24 ± 2

20 23 ± 2
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иском продуцентов новых и эффективных анти-
биотиков (Gonçalves et al., 2015).

Четыре штамма микромицетов, выделенных
нами из Антарктиды (Arthrinium sphaerospermum
136, Eurotium niveoglaucum 117, Exophiala tremulae
126 и Periconia igniaria 134), не ингибировали рост
ни Bacillus subtilis ATCC 6633, ни Aspergillus niger
INA 00760. Эти микромицеты, несмотря на мно-
гочисленные пересевы, выделялись исключитель-
но в виде стерильных мицелиев, не формировали
органов спороношения и не продуцировали анти-
биотических веществ. Такие факты согласуются с
известным наблюдением, что синтезу антибиоти-
ков у грибов, как правило, предшествует стадия
интенсивного конидиогенеза (Kumar, Kumar,
2019). Так, аспорогенный мутантный штамм
Тrichoderma harzianum переставал синтезировать
комплекс пептаиболов в сравнении с исходным
“диким” изолятом с нормальным спороношением
(Kubicek et al., 2007).

У 13 штаммов оценена антагонистическая ак-
тивность в отношении штаммов бактерий, выде-
ленных из почв Антарктиды (рис. 2). Выбранные
штаммы грибов отобраны по следующему прин-
ципу: характерные для Антарктиды виды (Rosa
et al., 2019) – Antarctomyces psychrotrophicus
MT303855, Exophiala tremulae 126, Phoma leveillei
161; редкие для материка виды – Eurotium niveo-

glaucum 117, Talaromyces flavus 170; известные как
фитопатогены – Ascochyta pisi 192, Coniothyrium
glomeratum 127; известные как продуценты анти-
биотиков – Aspergillus sclerotiorum 137, Lecanicillium
fungicola 121, Paecilomyces marquandii 166, Penicillium
chrysogenum 162, Penicillium roseopurpureum 169, Sa-
rocladium kiliense 207. Большинство (10 из 13, или
77%) протестированных изолятов проявили ак-
тивность по отношению к бактериям из почв Ан-
тарктиды. Выявлено ингибирование роста только
грамположительных бактерий и актиномицетов.
Штаммы Eurotium niveoglaucum 117, Paecilomycesm
marquandii 166, Talaromyces flavus 170 не подавляли
рост ни одного из антарктических штаммов бакте-
рий. Интересно отметить, что тот же штамм Paeci-
lomyces marquandii 166 подавлял развитие Bacillus
subtilis ATCC 6633.

Все микромицеты проявили низкую или уме-
ренную антагонистическую активность в отноше-
нии данных тест-культур. Максимальный антаго-
низм выявлен у штамма эвритопного вида Sarocla-
dium kiliense 207 и доминантного вида многих
субстратов Антарктиды – Antarctomyces psychro-
trophicus MT303855. Эти штаммы выделены из
биотопа богатого органикой с полноценным мо-
ховым покровом. Ранее проведено только одно
исследование антибиотической активности для
A. psychrotrophicus, но по отношению лишь к Esch-

Рис. 2. Антагонистическая активность штаммов микромицетов по отношению к штаммам грамположительных бактерий,
выявленная методом агаровых блоков.

Sarociadium 
kiliense 207

Antarctomyces 
psychrotrophicus 

MT303855

Ascochyta pisi 192

Penicillium 
roseopurpureum 169

Penicillium 
chrysogenum 162

Phoma leveillei 161

Coniothyrium 
glomeratum 127

Aspergillus
sclerotiorum 137

Exophiala 
tremulae 126

Lecanicillium
fungicola 121

2 4 6 8 10 12 14 160
Зона ингибирования, мм

Bacillus sp. Streptomyces roseoviolascens MT394922
Arthrobacter rassicus NR_024783.1Bacillus megaterium

Streptomyces tanashiensis MT394921
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erichia coli (Abneuf et al., 2016). Активность боль-
шинства прочих штаммов оказалась невысокой.
Штаммы редких для Антарктиды видов (Rosa et al.,
2019) Eurotium niveoglaucum 117, Paecilomyces mar-
quandii 166, Talaromyces flavus 170 были неактивны.

Штаммы микромицетов в большей степени по-
давляли рост актиномицетов, чем немицелиаль-
ных грамположительных бактерий. Так, S. kiliense
207 имел слабую антибиотическую активность к
Arthrobacter russicus (NR_024783.1) и Bacillus mega-
terium, но умеренный диаметр зоны ингибирова-
ния для Streptomyces tanashiensis MT394921 и Strep-
tomyces roseoviolascens MT394922. Известно, что доля
актинобактерий (в том числе и актиномицетов) в
субстратах Антарктиды мала (Pearce et al., 2012), это,
возможно, связано с их ингибированием грибами.

Некоторые тестируемые микромицеты не по-
давляли рост отдельных штаммов грамположи-
тельных бактерий, выделенных из субстратов Ан-
тарктиды. Например, Antarctomyces psychrotrophicus
MT303855 и Penicillium chrysogenum 162 не останав-
ливали развитие Bacillus sp.; Ascochyta pisi 192,

A. sclerotiorum 137, Lecanicillium fungicola 121 – Ar-
throbacter russicus NR_024783.1 и Bacillus sp.; а Peni-
cillium roseopurpureum 169 – Arthrobacter russicus
NR_024783.1.

Для 13 штаммов, показавших высокую актив-
ность по методу агаровых блоков в отношении ан-
тарктических бактерий (Antarctomyces psychro-
trophicus MT303855, Ascochyta pisi 192, Aspergillus
sclerotiorum 137, Coniothyrium glomeratum 127, Euro-
tium niveoglaucum 117, Exophiala tremulae 126, Lecan-
icillium fungicola 121, Paecilomyces marquandii 166,
Penicillium chrysogenum 162, P. roseopurpureum 169,
Phoma leveillei 161, Sarocladium kiliense 207, Talaro-
myces flavus 170), проведена проверка активности
их КЖ при росте на жидкой среде и их органиче-
ских экстрактов (рис. 3). Экстракты КЖ Exophiala
tremulae 126 и Lecanicillium fungicola 121 не подавля-
ли развитие грамположительных бактерий и акти-
номицетов. Органические экстракты остальных
штаммов подавляли рост исключительно грампо-
ложительных бактерий, в том числе актинобакте-
рий. Только экстракт Eurotium niveoglaucum 117
слабо ингибировал штамм грамотрицательной
бактерии Brevundimonas denitrificans NR_133989.1.

Наибольший интерес в качестве потенциаль-
ных продуцентов антибиотических соединений
вызывают типичные виды для почв Антарктиды.
Среди них мы выбрали штаммы с номерами
MT303855 и 218 видов Antarctomyces psychrotrophicus
и Hyphozyma variabilis, соответственно.

Способность к синтезу антибиотиков у штам-
мов оценивали в дальнейшем на двух жидких сре-
дах: синтетической ЧА и полусинтетической, бо-
гатой ГПД. Штаммы проявили антибактериаль-
ную активность в отношении Bacillus subtilis ATCC
6633, однако не подавляли рост A. niger INA 00760.
Для Antarctomyces psychrotrophicus MT303855 синтез
антибиотиков был выше на среде ГПД, а для
штамма 218 Hyphozyma variabilis – на минеральной
среде ЧА. При этом антибиотический комплекс
не извлекался органическими растворителями, а
активность сохранялась в постэкстракционном
остатке. Очевидно, Antarctomyces psychrotrophicus
MT303855 и Hyphozyma variabilis 218 продуцируют,
преимущественно, водорастворимые активные
соединения. Эти типичные для полярных биото-
пов виды микромицетов обычно выделяют из ак-
вальных или покрытых мхами биотопов Антарк-
тиды (De Hoog et al., 2004; Gonçalves et al., 2012).
В этих экосистемах из-за обилия водной фазы и
легкодоступных органических веществ могут до-
минировать прокариоты, поэтому антарктиче-
ским стенотопным микромицетам приходится
ингибировать их рост антибиотиками. Исследова-
тели часто отмечают обнаружение штаммов мик-
ромицетов активных продуцентов антибиотиков в
аквальных биотопах (Kümmerer, 2009). Возможно,
гидрофильные антибиотические вещества эффек-
тивнее в водной среде, чем органорастворимые за
счет способности с ней смешиваться.

Рис. 3. Антимикробная активность исследованных
штаммов грибов против антарктических штаммов
бактерий: А – выявленная методом агаровых блоков;
Б – активность органических экстрактов КЖ.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, выделенные полярные штам-
мы микромицетов синтезируют биологически ак-
тивные соединения, которые могут использовать-
ся ими в экстремальных климатических условиях
при конкуренции за выживание с доминирующи-
ми таксонами бактерий (Bell et al., 2013). Эти био-
активные микромицеты могут представлять собой
потенциальный источник молекул-прототипов
лекарственных средств (Godinho et al., 2015).
В данной работе установлено, что большинство
полярных штаммов микромицетов проявляют ан-
тибактериальную активность (в том числе по от-
ношению к антарктическим штаммам бактерий),
в то время как противогрибковая активность
встречается гораздо реже и менее выражена. Кроме
того, впервые показана антибактериальная актив-
ность типичных для Антарктиды видов – Antarcto-
myces psychrotrophicus и Hyphozyma variabilis, – ранее
не заявленных как продуцентов антибиотиков.

Для большинства исследованных полярных
штаммов свойственна сниженная функциональ-
ная активность по сравнению с изолятами из уме-
ренного климата, что проявляется в невысоких
уровнях антагонизма по отношению к другим
микроорганизмам, низких уровнях целлюлазной
и эстеразной активности, отсутствии фенолоси-
дазной лакказной и пероксидазной активности.
Высокая антагонистическая и ферментативная
активность среди полярных штаммов редка, мо-
жет выявляться только у некоторых типичных для
материка видов (например, Hyphozyma variabilis,
Thelebolus ellipsoideus). По-видимому, для штам-
мов, выделенных из почв Арктики и Антарктиды,
успешная конкуренция с другими микроорганиз-
мами не имеет определяющего значения, им го-
раздо важнее собственный адаптационный потен-
циал. Такие культуры имели максимальный рост и
способность к образованию половых структур (ас-
ком) и существенное повышение ферментатив-
ной целлюлазной активности именно при низкой
(5°С) температуре.
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The ability to produce secondary metabolites: inducible enzymes (some hydrolases and oxidases) and antibiotics
for soil strains of micromycetes of the Arctic (Franz Josef Land, Novaya Zemlya) and Antarctica (oases of Tal
Hill, Larsemann Hills, Schirmacher, Mary Bird Land) was evaluated. Maximum esterase activity was found in
strains of typical Antarctic species Hyphozyma variabilis 218 and Thelebolus ellipsoideus 210 – 51 and 29 nmol
PDA/g of mycelium per hour, respectively. The highest values of cellulolytic activity – 89 μmol glucose/mg bio-
mass – were observed in Ascochyta pisi 192. No activity of extracellular phenoloxidases laccases and peroxidases
was found among the tested strains. Antibacterial activity against Bacillus subtilis ATCC 6633 was detected in 75%
of the studied Antarctic micromycetes strains. Highly active strains were isolated from organic and moisture-rich
biotopes with moss/lichen cover. The most active were Paecilomyces marquandii 166, Penicillium janczewskii 165,
P. roseopurpureum 169 and Thelebolus ellipsoideus 210. Antagonistic activity against Antarctic bacterial strains was
shown by 77% of the tested fungal strains. The maximum inhibition was found in strains typical of Antarctica
Antarctomyces psychrotrophicus MT303855, as well as the eurytopic Sarocladium kiliense MT303856. Antimycotic
activity was manifested in 42% of the studied strains. In 38% of Antarctic strains, both types of activity were de-
tected.

Keywords: Antarctica, antibiotic activity, Arctic, enzymatic activity, micromycetes, microorganisms
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Две формы фитопатогенного гриба Pyrenophora teres – P. teres f. teres (net-форма) и P. teres f. maculata
(spot-форма) – вызывают различные симптомы болезни: сетчатую, либо округлую пятнистости ли-
стьев ячменя. Net-форма P. teres распространена повсеместно в ареале возделывания ячменя, тогда как
spot-форма впервые выявлена нами в 2011 г. в Краснодарском крае РФ и в 2016 г. в Брестской обл. Рес-
публики Беларусь. Обе формы патогена легко скрещиваются в лабораторных условиях, но в природе
гибриды либо не образуются, либо их трудно диагностировать. Тем не менее, вопрос об образовании и
сохранении в природных популяциях гибридов между net и spot формами остается актуальным и имеет
большое практическое значение, поскольку устойчивость ячменя к этим двум формам P. teres контро-
лируется различными генами. Гибридные формы патогена могут иметь непредсказуемую вирулент-
ность к используемым в селекции донорам устойчивости. Целью данного исследования был поиск ги-
бридных форм между P. teres f. teres и P. teres f. maculata в природных популяциях России и Республики
Беларусь с помощью новых формоспецифичных маркеров Ptt и Ptm. Материалом исследования слу-
жили 138 моноконидиальных изолятов из четырех популяций P. teres f. maculatа и четырех популяций
P. teres f. teres, собранных в 2013–2016 гг. с производственных посевов ячменя в Ленинградской обл. и
Краснодарском крае России, а также в Брестской обл. Республики Беларусь. Все изоляты были гено-
типированы с помощью 10 формоспецифичных маркеров, при этом были выявлены изоляты, сочета-
ющие маркеры обеих форм, которые условно были отнесены к гибридам между двумя формами P. teres.
Предлагаются гипотезы, объясняющие существование таких гибридов в природных популяциях. Наи-
более вероятной гипотезой, объясняющей обнаружение изолятов P. teres, сочетающих в своем геноме
маркеры, специфичные для P. teres f. teres и P. teres f. maculata, является половая, либо соматическая ги-
бридизация между двумя формами гриба при их совместном существовании на посевах ячменя. Не ис-
ключается также вероятность существования третьей, возможно, предковой промежуточной формы,
сохранившейся в процессе дивергенции вида P. teres.

Ключевые слова: гибриды P. teres f. teres и P. teres f. maculata, популяции, формоспецифичные маркеры,
ячмень, Pyrenophora teres, net-форма, spot-форма
DOI: 10.31857/S0026364821010074

ВВЕДЕНИЕ

Две формы возбудителя сетчатой пятнистости
ячменя Pyrenophora teres – P. teres f. teres Drechs.
(net-форма) и P. teres f. maculata Smed.-Pet. (spot-
форма) вызывают различные симптомы болезни
(сетчатая и округлая пятнистости) и, несмотря на
сходство морфологических признаков конидий и
аскоспор, существенно различаются по молеку-
лярным маркерам, выявляемым с помощью мето-

дов генотипирования RAPD, AFLP и SSR в попу-
ляционных исследованиях (Bakonyi, Justesen,
2007; Keiper et al., 2007; Serenius et al., 2007).

Возбудитель сетчатой пятнистости ячменя –
P. teres f. teres (net-форма) распространен повсе-
местно в ареале возделывания ячменя, в том числе
и в России. Spot-форма впервые была описана
Смедегардом-Петерсеном в 1977 г. (Smedegaard-
Petersen, 1977). Позже наличие в популяциях
P. teres формы maculata было подтверждено в За-

УДК 632.4 : 633.1 (470 + 476)
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падной Eвропе (Arabi et al., 1992; McLean et al.,
2009), Канаде (Tekauz, 1990), США (Bokelman et al.,
1983). В Австралии эта форма проявления болезни
ячменя является преобладающей (McLean et al.,
2009). Spot-форма P. teres впервые была обнаруже-
на нами в Краснодарском крае в 2011 г. на сортах
ячменя, выращенного из семян, интродуцирован-
ных из Западной Европы (Anisimova et al., 2011).
Наличие spot-формы возбудителя сетчатой пят-
нистости в посевах озимого ячменя в Краснодар-
ском крае, было подтверждено нами при экспеди-
ционных поездках в 2012, 2013 и 2016 гг. В Респуб-
лике Беларусь (Брестская обл., Ивановский р-н)
нами была выявлена spot-форма в посевах ярового
и озимого ячменя также на интродуцированных
из Западной Европы сортах (Mironenko et al., 2016;
Afanasenko et al., 2017).

Известно о наличии половой стадии в цикле
развития, как P. teres f. teres, так и P. teres f. maculatа.
В лабораторных условиях грибы обеих форм могут
скрещиваться между собой с образованием аскос-
порового потомства (Serenius et al., 2005), хотя при
этом отмечается нарушение мейоза и выживаемо-
сти гибридных аскоспор (Mironenko, Afanasenko,
2011). Гибридные изоляты не отличаются от роди-
тельских изолятов по морфологическим призна-
кам, но имеют рекомбинантные генотипы, что до-
казывается с помощью молекулярных маркеров.
Считается, что в природе скрещивания между
P. teres f. teres и P. teres f. maculata, если и происхо-
дят, то крайне редко (Akhavan et al., 2015; Lehmen-
siek et al., 2010). Доказаны единичные случаи ги-
бридной природы полевых изолятов методом кла-
стерного анализа изолятов по признакам RAPD-
или AFLP-маркеров. Изоляты, занимающие про-
межуточное положение между кластерами P. teres
f. teres и P. teres f. maculata, и сочетающими в себе
признаки, специфичные для каждой формы, счи-
тали рекомбинантными и, следовательно, гибри-
дами (Campbell et al., 2002; Leisova et al., 2005; Mc-
Lean et al., 2014).

Следует иметь в виду, что различные генетиче-
ские факторы детерминируют устойчивость ячме-
ня к этим двум формам возбудителя сетчатой пят-
нистости (Manninen et al., 2006). Вследствие этого
гибридные формы патогена могут иметь непред-
сказуемую вирулентность к используемым в се-
лекции донорам устойчивости.

C 2001 г. для молекулярной диагностики изоля-
тов net- и spot-форм в основном использовали на-
бор праймеров, разработанных на основе специ-
фичных маркеров RAPD и дающих в ПЦР один
продукт амплификации для каждой формы (Wil-
liams et al., 2001). В настоящее время разработаны
праймеры на 6 локусов, специфичных для изоля-
тов net- и spot-форм, с помощью которых, как
считают авторы, легко идентифицируются ги-
бридные изоляты (Poudel et al., 2017). Специфич-
ные локусы были выбраны в результате анализа

полногеномных последовательностей австралий-
ских изолятов гриба обеих форм. Специфичность
локусов авторы оценивали на большой выборке
изолятов, включая аскоспоровое потомство, по-
лученное в лабораторных условиях при скрещива-
нии изолятов P. teres f. teres и P. teres f. maculata.

Представляет интерес оценить изоляты P. teres
из российских и белорусских популяций на нали-
чие/отсутствие у них новых молекулярных марке-
ров, специфичных для spot- и net-форм гриба с це-
лью определения возможности образования ги-
бридных форм в природе.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сбор и изоляция гриба. Материалом данного ис-
следования служили моноконидиальные изоляты,
выделенные из пятен с соответствующими симп-
томами, характерными для net- и spot-форм
P. teres. Образцы четырех популяций P. teres f. mac-
ulatа и четырех популяций P. teres f. teres были со-
браны нами в 2013–2016 гг. с производственных
посевов ячменя в Ленинградской обл. России, а
также в Брестской обл. Республики Беларусь (ра-
нее они были охарактеризованы по вирулентно-
сти и типам спаривания (Mironenko et al., 2016)), а
также из Краснодарского края России (ранее не
изучались) (табл. 1).

Изоляцию гриба из пораженных листьев про-
водили по общепринятым методикам, с использо-
ванием модифицированной агаровой среды Чапе-
ка (ЧЛМ) следующего состава: KCl – 0.5 г; KH2-
PO4 – 0.5 г; MgSO4 – 0.5 г; мочевина – 1.2 г;
лактоза – 20 г; агар-агар – 20 г (на 1 л водопровод-
ной воды). Моноспоровые изоляты были получе-
ны путем переноса отдельных конидий на свежую
среду ЧЛМ.

Выделение ДНК и проведение ПЦР. ДНК изо-
лятов грибов выделяли стандартным методом
(Murray, Thompson, 1980). Идентификацию форм
гриба P. teres f. teres и P. teres f. maculatа проводили
как по симптомам болезни, так и с помощью ПЦР
со специфичными праймерами (Poudel et al., 2017)
(табл. 1). Гибридные изоляты определяли по на-
личию двух типов молекулярных маркеров: 1) спе-
цифичных для P. teres f. teres и 2) специфичных для
P. teres f. maculatа.

Для амплификации использовали термоцик-
лер С1000 (BIO-RAD). Условия ПЦР-анализа
приведены в оригинальном источнике (Poudel et al.,
2017), а праймеры, использованные в работе – в
табл. 2. Разделение продуктов амплификации с
данными праймерами проводили в 1.7%-м агароз-
ном геле при напряжении 100 В в течение 2 ч в
0.5 × ТБЕ буфере. Гели окрашивали бромистым
этидием. В качестве маркеров молекулярных ве-
сов использовали GeneRuler 50 п.о. (Fermentas).
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Таблица 1. Происхождение и характеристика изолятов Pyrenophora teres

Район, год сбора 
пораженных 

листьев
Сорт

Обозначение 
образцов 

популяции

Число 
изолятов

Форма P. teres 
по симптомам 

на листьях ячменя

Состав образцов популяций
по результатам молекулярной 

диагностики (Poudel et al., 2017)

Россия
ОПХ “Родина” 

Псковской 
обл., 2014

Суздалец
(яровой)

Psk 10 Net 10 net

Батецкий район 
Новгородской 
обл., 2014

Таусень
(яровой)

Nov 10 Net 10 net

Краснодарский 
край, 2016

незвестен
(озимый)

Kr2016 35 Spot 0 net + 3 spot + 32 Hybrid

Там же, ОПХ 
“Колос”, 2013

Escape 
(озимый)

Kr2013 28 Spot 1 net + 23 spot + 4 Hybrid

Республика Беларусь
Ивановский р-н 

Брестской 
обл., 2014

Kormoran
(яровой)

Iv1 10 Net 10 net

” ” Thorgаll 
(яровой)

Iv4 5 Net 5 Hybrid

Там же, ОАО “Бел-
солод”, 2014

Kangoo
(яровой)

Iv2 20 Spot 20 Hybrid

Там же, “Агро-
Мотоль”, 2014

Isocel, Salaman-
dra, Nectaria 
(озимые)

Iv3 20 Spot 8 spot + 12 Hybrid

Таблица 2. Праймеры для идентификации двух форм вида Pyrenophora teres – f. teres и f. maculatа (по: Poudel et al., 2017)

Маркер Нуклеотидная последовательность F и R праймеров (5'→ 3') Размер продукта (п. н.)

PttQ1 F: GGA TGA TGA CCT CGC CAG AT 70
R: GCG ATG GTA TGT TCT GCG AA

PttQ2 F: AAC ACT CTG AAC GTG GTT GC 110
R: TTC AGT TGT AAG CTG CGT GG

PttQ3 F: CCT CGT CCT AAG TTG ACT CGA 130
R: TTA CAC GGG TTC CCT CCA TC

PttQ4 F: CGT CCC GCC GAA ATT TTG TA 150
R: CAA GGA CTT ACG CGC TCA AA

PttQ5 F: GCA TTG TCT AGC ACT CGT CG 173
R: CGC GGA CTC AGA AGA CAT TG

PtmQ7 F: GTA GAG GCT GTA GGA GAT GTG ATT 140
R: CAT GGC AAA TTG TTC GTA ATC CTG

PtmQ9 F: AAT GCT CAA TTC TGG TGG CG 201
R: TGT TCG AGT GCA AAC TTG GG

PtmQ10 F: TGC TGT GGA CTT AGA CGA GG 220
R: TGG GGA TCC TTG ACC AAC TC

PtmQ11 F: GAT TAG ACC ATT ACC ACA CTA GCG 260
R: ACC ACC ACA TCT TTC CTA CTA ACT

PtmQ12 F: CTA ACC AAA GAA CTT CAC AGA CGA 279
R: CCT TAT TAG CCA ATT CCA TGT CGA
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Молекулярная идентификация форм P. teres f.
teres и P. teres f. maculatа. Результаты молекулярной
диагностики не полностью совпали с предвари-
тельной диагностикой формы изолятов по симп-
томам на листья ячменя (табл. 1). Примеры иден-
тификации маркеров, специфичных для net- и
spot-формы, согласно Poudel et al. (2017), приведе-
ны на рис. 1, 2.

Анализ краснодарской популяции P. teres 2013 и
2016 гг. С использованием формоспецифичных
праймеров проведена молекулярная диагностика
изолятов P. teres, выделенных с листьев ячменя с
симптомами округлой пятнистости, собранных в
Краснодарском крае в 2013 и 2016 гг. Один изолят
из выборки Kr2013 г. был идентифицирован как
P. teres f. teres, 23 изолята – как P. teres f. maculata и
4 изолята (Kr2013-29, -30, -32 и -46) одновременно
показали диагностические продукты амплифика-
ции с праймерами Ptt и Ptm, специфичными для
net- и spot-форм, что позволяет предполагать их
гибридную природу (табл. 1, 3).

Из 35 моноконидиальных изолятов краснодар-
ской популяции 2016 г. (Kr2016) у шести изолятов,
отнесенных по симптомам к net-форме (Kr2016-6,
-11, -15, -18, -24 и -28) получены продукты ампли-
фикации с четырьмя парами праймеров Ptt
(PttQ2, PttQ3, PttQ4, PttQ5) и одновременно с тре-
мя парами праймеров Ptm (PtmQ7, PtmQ9, PtmQ12)
(табл. 1, 3). На этом основании их также можно от-
нести к гибридам между двумя формами.

Среди 29 изолятов, идентифицированных по
симптомам как spot-форма, практически все, кро-
ме трех изолятов (Kr2016-34, -37 и -44) дали про-
дукты амплификации с праймерами Ptm (PtmQ7,
PtmQ9, PtmQ11 и PtmQ12) и одновременно с од-
ним, редко – двумя праймерами Ptt (табл. 3). На
основании этих результатов можно сделать пред-
положение, что исследуемые изоляты являются
половыми или соматическими гибридами.

С праймерами для маркера PttQ4 (специфич-
ного для net-формы) получены диагностические
продукты амплификации для большинства изоля-
тов исследуемой популяции spot-формы Kr2016.

Анализ белорусских популяций P. teres. С прай-
мерами, специфичными для spot-формы (PtmQ7,
PtmQ9, PtmQ10, PtmQ11 и PtmQ12), получены
продукты амплификации с ДНК всех изолятов об-
разцов популяций Iv2 и Iv3, на основании чего их
можно отнести к spot-форме (табл. 1, 3). Десять
изолятов из популяции Iv1 были идентифициро-
ваны как net-форма. У пяти изолятов из популя-
ции Iv4, идентифицированных по симптомам как
net-форма, получены продукты амплификации с
праймерами для маркеров обеих форм – Ptt и Ptm.
На этом основании эти изоляты были классифи-
цированы как гибриды, также как изоляты net-
формы из популяции Kr2016. Праймеры специ-
фичные для P. teres f. teres (PttQ1, PttQ2, PttQ3 и
PttQ5) не амплифицировали ДНК изолятов P. teres
f. maculata популяций spot-формы Iv2 и Iv3 за ред-
ким исключением. Маркер PttQ4, который отли-
чался специфичностью для австралийских изоля-
тов P. teres f. teres, был выявлен у 80% белорусских

Рис. 1. Продукты амплификации в дуплексной ПЦР с праймерами, специфичными для Ptt-маркеров (PttQ3 + PttQ5).
Изоляты Pyrenophora teres: 1–8 из популяции Nov; 9–24 – из популяции Kr2016. М – маркер молекулярных весов (50 п.н.).
Диагностические продукты амплификации имеют размер 130 и 173 п.н.

173 п.н.

130 п.н.

M 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 M

M

Рис. 2. Продукты амплификации в дуплексной ПЦР с праймерами, специфичными для Ptm-маркеров (PtmQ7 + PtmQ12).
Изоляты Pyrenophora teres: 1–16 из популяций Iv1 (net) и Nov (net), 17–33 – изоляты из популяции Kr2013 (spot). Слева –
маркер молекулярных весов (50 п.н.). Диагностические продукты амплификации имеют размер 140 и 279 п.н.

279 п.н.

140 п.н.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33
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и 36% российских изолятов популяций spot-фор-
мы, что указывает на его неспецифичность в усло-
виях России и Республики Беларусь.

Для доказательства гибридной природы изоля-
тов, отобранных в результате генотипирования с
формоспецифичными праймерами, мы проана-
лизировали субклоны (митотическое потомство)
предполагаемых трех гибридов из белорусской по-
пуляции Iv2 (Iv2-44, -32) и Iv4 (Iv4-47). К сожале-
нию, гибридные изоляты отличались отсутствием
способности к конидиальному спороношению.
Все 16 субклонов, полученные из кончиков гиф,
сохранили свой генотип по сравнению с роди-
тельским изолятом, что свидетельствует об их ги-
бридной природе, либо стабильном гетерокарио-
тичном состоянии.

Анализ популяций Pyrenophora teres f. teres Севе-
ро-западного региона России. Из популяций P. teres
f. teres Psk и Nov 20 изолятов были проанализиро-
ваны на наличие сайтов праймирования для мар-
керов Ptt и Ptm, специфичных для net- и spot-
форм. В 100% случаев праймеры, специфичные
для P. teres f. maculata (PtmQ7, PtmQ9, PtmQ10,
PtmQ11, PtmQ12), не дали продуктов амплифика-
ции с ДНК изолятов P. teres f. teres из популяций
Новгородской и Псковской областей России и
Ивановской обл. Республики Беларусь (табл. 3).
Среди изолятов P. teres f. teres выявлен полимор-
физм по сайтам праймирования – в основном, по
сайту PttQ1. Предполагаемых гибридов с диагно-
стическими продуктами Ptt и Ptm не обнаружено.

Таблица 3. Генотипирование изолятов Pyrenophora teres из разных популяций по локусам, специфичным для P. teres
f. teres и P. teres f. maculata

Примечание. Цифры 0 и 1 обозначают отсутствие и наличие продукта амплификации.

Популяция 
P. teres

Наличие маркеров, специфичных для форм
 (по: Poudel et al., 2017)

Число изолятов Диагностика 
формы изолятовPtt Ptm

Q1 Q2 Q3 Q4 Q5 Q7 Q9 Q10 Q11 Q12

Kr2013 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 20 spot
0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 2 гибрид
0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 1 гибрид
0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 2 spot
0 0 0 0 0 1 0 1 0 1 1 spot
1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 гибрид
1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 1 net

Kr2016 0 0 1 0 0 1 1 1 1 1 10 гибрид
0 1 1 1 1 1 1 0 0 1 6 гибрид
0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 12 гибрид
0 0 0 1 0 1 1 1 0 1 1 гибрид
0 0 0 1 0 1 1 1 1 0 2 гибрид
0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 3 гибрид
0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 1 гибрид

Iv2 0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 20 гибрид
Iv3 0 0 0 1 0 1 1 0 1 1 1 гибрид

0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 10 гибрид
0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 7 spot
0 0 0 1 0 1 0 0 1 1 1 гибрид
0 0 0 0 0 1 1 0 1 1 1 spot

Iv4 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 4 гибрид
0 0 1 1 0 1 0 0 0 1 1 гибрид

Psk + Nov + Iv1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 22 net
1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 net
0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 7 net
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Ранее нами было показано, что в российских и
белорусских популяциях P. teres. f. teres и P. teres f.
maculata присутствуют изоляты с обоими типами
спаривания, что свидетельствует о возможности
половых скрещиваний между изолятами (Mironen-
ko et al., 2016). В связи с возможностью существо-
вания гибридов между net- и spot-формами P. teres
возникает проблема изменчивости признака ви-
рулентности к донорам устойчивости ячменя и
появления новых высокоагрессивных рас гриба,
что создает дополнительные проблемы селекцио-
нерам.

Все известные случаи обнаружения в природе
изолятов P. teres, имеющих признаки гибридов
между изолятами net- и spot-форм (Campbell et al.,
2002; Leišova et al., 2005; Akhavan et al., 2015; Poudel
et al., 2017), нельзя считать строго доказанными.
Принимая во внимание тот факт, что дивергенция
вида происходит на фоне большого внутривидо-
вого разнообразия с образованием промежуточ-
ных форм между видами, следует признать, что су-
ществуют объективные причины, не позволяю-
щие найти маркеры строго специфичные для вида
или формы гриба. Современные подходы к разра-
ботке универсальных критериев для различения
видов организмов и “подводные камни”, с кото-
рыми сталкиваются исследователи, детально рас-
смотрены в соответствующем обзоре (Abramson,
2009).

Наша работа посвящена поиску гибридных
форм P. teres, но необходимым условием проведе-
ния такой работы является верификация формо-
специфичных маркеров, разработанных на осно-
вании результатов секвенирования полных гено-
мов австралийских изолятов (Poudel et al., 2017).

Специфичность предложенных праймеров бы-
ла проверена и подтверждена авторами на коллек-
ции австралийских изолятов, аскоспоровом
потомстве от направленных скрещиваний между
двумя формами (Poudel et al., 2017), а также на
большом материале конидиальных и аскоспоро-
вых изолятов, выделенных из листьев ячменя, за-
раженных смесью двух изолятов P. teres. f. teres и
P. teres f. maculata в полевых условиях в Австралии
(Poudel et al., 2019). В результате проведения трех-
летних полевых экспериментов гибридных форм
выявлено не было (Poudel et al., 2019). Отметим,
что все эти эксперименты проводились исключи-
тельно на изолятах австралийского происхожде-
ния и специфичность маркеров не вызывала со-
мнений.

Когда мы используем эти маркеры для иденти-
фикации форм P. teres в российских и белорусских
популяциях, то некоторые из них (PttQ4, PttQ3)
ведут себя как неспецифичные для наших объек-
тов исследования. Вследствие этого наличие дан-
ных маркеров в изолятах spot-формы не являются

доказательством их гибридной природы. С другой
стороны, выявление нескольких специфичных
маркеров для обеих форм у отдельных изолятов
P. teres позволяет утверждать их гибридную при-
роду.

Мы использовали в работе набор из 10 пар
праймеров, амплифицирующих 5 локусов специ-
фичных для net-формы и 5 – для spot-формы. Мо-
ноконидиальные изоляты из российских и бело-
русских популяций P. teres были идентифицирова-
ны праймерами на локусы Ptm и Ptt практически
на 100%. Отсутствие продукта амплификации в
редких случаях можно отнести к проявлению по-
лиморфизма по данному формоспецифичному ло-
кусу. В то же время, большая часть изолятов, иден-
тифицированных как net- или spot-форма, характе-
ризовалась наличием дополнительных маркеров,
специфичных для другой формы (табл. 1, 3).

Так, маркер PttQ4 был идентифицирован у 36 и
80% изолятов P. teres f. maculata из российских и
белорусских популяций, соответственно. Марке-
ры PttQ2 и PttQ5 встречались с меньшей частотой
(1.8–3.6%) среди российских изолятов и отсут-
ствовали у изолятов из белорусских популяций
spot-формы, тогда как по маркеру PttQ3 различия
между популяциями были существенны (23.2 и
0%, соответственно). Изоляты spot-формы, у ко-
торых выявлены маркеры, специфичные для net-
формы, теоретически можно считать гибридами.
Однако, учитывая высокую частоту в популяциях
spot-формы изолятов, имеющих маркеры PttQ3 и
PttQ4, логичнее предположить, что часть локусов,
идентифицированных авторами как специфич-
ные для net-формы, не являются таковыми для
изолятов P. teres из российских и белорусских по-
пуляций. Возможно, эти маркеры дифференциру-
ют австралийские изоляты P. teres. f. teres и P. teres f.
maculata по причине более глубокой дивергенции
вида P. teres на формы в Австралии.

Все изоляты P. teres. f. teres из популяций (Psk +
+ Nov + Iv1), в которых не были обнаружены изо-
ляты другой формы, дают диагностические про-
дукты амплификации с праймерами, специфич-
ными для net-формы, и не дают продуктов ампли-
фикации с праймерами, специфичными для spot-
формы (табл. 3). Среди изолятов P. teres. f. teres на-
блюдали полиморфизм по наличию/отсутствию
продукта амплификации маркеров Ptt. Фактиче-
ски мы показали, что предложенная авторами
(Poudel et al., 2017) система праймеров способна
идентифицировать net- и spot-формы P. teres. С
другой стороны, все 11 изолятов P. teres. f. teres, ко-
торые были выделены из смешанных популяций,
т.е. представленных на 83–93% изолятами P. teres f.
maculata, по результатам ПЦР имели локусы, спе-
цифичные для обеих форм, что может свидетель-
ствовать об их гибридной природе. Логично пред-
положить, что при совместном заражении расте-
ния двумя формами патогена может происходить
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гибридизация, как в результате половых скрещи-
ваний, так и путем образования гетерокарионов.

В целом, согласно полученным результатам,
можно предполагать гибридную природу 11 изо-
лятов, первоначально определенных как P. teres. f.
teres: шести изолятов из краснодарской популя-
ции 2016 г. (Kr2016-6, -11, -15, -18, -24, -28) и пяти
изолятов белорусской популяции (Iv4-7, -48, -49,
-50, -51). Два изолята P. teres f. maculata из красно-
дарской популяции 2013 (Kr2013- 30 и -46), совме-
щающих в своем геноме маркеры Ptm и 3-5 марке-
ров Ptt, также можно отнести к гибридам. Эти ги-
бридные изоляты составляют около 9.4% от
общего числа изолятов изученных нами популя-
ций P. teres f. maculata.

Таким образом, наиболее вероятной гипоте-
зой, объясняющей обнаружение изолятов P. teres f.
teres, сочетающих в своем геноме маркеры Ptt и
Ptm, является половая, либо соматическая гибри-
дизация между двумя формами гриба при их сов-
местном существовании на посевах ячменя. Не
исключается также вероятность существования
третьей, возможно, предковой, формы, сочетаю-
щей генетический материал P. teres. f. teres и P. teres
f. maculata. Остается открытым вопрос о реакции
известных доноров устойчивости к P. teres. f. teres к
изолятам P. teres f. maculata и гибридным формам
гриба.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведена верификация формоспецифичных

маркеров (Poudel et al., 2017) для идентификации
P. teres. f. teres и P. teres f. maculata в российских и
белорусских популяциях P. teres и поиска межви-
довых гибридов. Природу гибридных изолятов
P. teres, сочетающих в своем геноме маркеры
специфичные для каждой формы гриба, можно
объяснить: 1) половой, либо соматической гибри-
дизацией между двумя формами гриба; 2) внутри-
видовой генетической изменчивостью; 3) сохра-
нением в процессе дивергенции вида P. teres про-
межуточных форм.

Работа выполнена при поддержке РФФИ гран-
та № 20-516-00007 Бел_а и БРФФИ договор
№ Б20Р-131.
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Hybridization Between Pyrenophora teres Forms in Natural Populations 
of Russia and Republic of Belarus
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The two forms of the phytopathogenic ascomycete Pyrenophora teres – P. teres f. teres (net-form) and P. teres f.
maculata (spot-form) – cause different symptoms of the disease: net blotch and spot blotch of barley leaves. Net-
form of P. teres is widespread everywhere in the barley growing areas, while the spot-form was first found in the
Krasnodar region of Russia (2011) and Brest Region of Republic of Belarus (2016). Both forms of the pathogen
are easily crossed in laboratory conditions, but in the natural populations hybrids are either not formed or are
difficult to diagnose. The problem of formation and preservation in natural populations of hybrids between net
and spot forms remains relevant and of great practical importance, since the resistance of barley to these two
forms of P. teres is controlled by different genes. Therefore, hybrid forms of the pathogen may have unpredictable
virulence to the sources of resistance used in breeding. The aim of our study was to search for hybrid forms be-
tween P. teres f. teres and P. teres f. maculata in natural populations of Russia and Republic of Belarus using form-
specific Ptt and Ptm markers developed for Australian isolates. The research material was 138 single conidial iso-
lates from four populations of P. teres f. maculata and four P. teres f. teres collected in 2013–2016 from barley fields
in the Leningrad and Krasnodar regions of Russia, as well as in Brest region of Republic of Belarus. It should be
noted that in both Russian and Belarusian populations, along with the isolates identified as spot-form, which
made up the majority in these populations, isolates identified as net-form, according to Williams et al. diagnos-
tic, were less frequently encountered. These P. teres f. teres isolates were identified as hybrids using the Poudel et
al. diagnostic system. At the same time, no hybrids were found among 30 isolates from three populations of net
form in the Northwestern region of Russia and the Ivanovo region of Republic of Belarus. This is quite explain-
able by the absence of a spot form in these populations. Thus, the most probable hypothesis explaining the de-
tection of P. teres f. teres isolates combining Ptt and Ptm markers in their genome is sexual or somatic hybridiza-
tion between the two forms of the fungus when they exist together on barley leaves. The possibility of the exis-
tence of a third, ancestral, form that combines the genetic material of the studied forms is also not excluded.

Keywords: barley, form-specific markers, hybrids between P. teres f. teres and P. teres f. maculata, net-form, pop-
ulations, Pyrenophora teres, spot-form
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Проведено сравнительное изучение фунгистатической и индуцирующей болезнеустойчивость актив-
ностей салициловой (СК), бензойной (БК) и парагидроксибензойной кислот (пГБК) в патосистеме
“пшеница – Cochliobolus sativus”. Показано, что экзогенные СК и БК повышают устойчивость растений
пшеницы к темно-бурой пятнистости и в концентрации 5 мМ демонстрируют наибольшую индуциру-
ющую активность. Влияние пГБК на устойчивость пшеницы к этому заболеванию менее выражено.
Установлено, что иммуномодулирующий эффект экзогенных фенольных соединений связан с их спо-
собностью ингибировать каталазу при инфицировании растений, что приводит к накоплению переки-
си водорода, необходимой для обезвреживания фитопатогена в тканях и индуцирования защитных ре-
акций клеток. При оценке фунгистатической активности СК, БК и пГБК выявлена прямая связь меж-
ду концентрацией бензойных кислот и степенью ингибирования роста мицелия гриба С. sativus.
Полное подавление роста патогена в течение семи суток культивирования наблюдалось при концен-
трации в среде СК и БК 10 мМ. Показано, что пГБК в отличие от СК и БК не обладает фунгистатиче-
ским эффектом в диапазоне концентраций от 1 до 10 мМ. С повышением концентрации до 60 мМ,
пГБК сдерживает рост гриба на 85.7% на 7-е сутки культивирования. Полное ингибирование роста и
развития мицелия С. sativus наблюдается при концентрации пГБК в среде 100 мМ, что в 10 раз превы-
шает концентрацию СК и БК для получения такого же эффекта.

Ключевые слова: бензойная кислота, индуцированная болезнеустойчивость, пара-гидроксибензойная
кислота, пшеница, салициловая кислота, темно-бурая пятнистость, фунгистатическая активность, Co-
chliobolus sativus
DOI: 10.31857/S0026364821010104

ВВЕДЕНИЕ

Болезни сельскохозяйственных растений, вы-
зываемые грибами, наносят существенный ущерб
урожаю и приводят к большим экономическим
потерям. Наиболее распространенной болезнью
зерновых культур является темно-бурая пятни-
стость, возбудителем которой является Coch-
liobolus sativus (S. Ito et Kurib.) Drechsler ex Dastur
(Teplyakov, 2003; Gultyaeva at al., 2016).

Один из путей борьбы с заболеваниями заклю-
чается в выявлении возможных механизмов инду-
цирования устойчивости растений к патогенам,
приводящих к активации фитоиммунных реакций
и к формированию у растений устойчивости к
возбудителям болезней (Tyuterev, 2014). Систем-
ная приобретенная устойчивость (СПУ) считается
наиболее агрономически значимым типом имму-
нитета растений (Henry et al., 2013) и может запус-
каться сигнальными молекулами.

Общепризнано, что салициловая кислота (СК)
является одним из ключевых компонентов защит-
ной сигнальной системы, участвующей в форми-
ровании СПУ (Wang, Li, 2006; Vasyukova, Oz-
eretskovskaya, 2007; Chen et al., 2009; Vlot et al.,
2009; Kumar, 2014; Janda, 2014). Маркерами разви-
тия этого процесса являются связанные с патоге-
незом PR-белки, а СК выступает в качестве сигна-
ла в индукции их генов (Zhang et al., 2010;
Tarchevsky et al., 2010).

Во время атаки патогенов СК быстро накапли-
вается в клетках растений, индуцируя программи-
руемую клеточную смерть вокруг пораженного
участка или вызывая реакцию сверхчувствитель-
ности. Кроме того, СК также способствует фор-
мированию пролонгированной СПУ к широкому
спектру последующих инфекций (Zurbriggen et al.,
2010; Tarchevsky et al., 2010). Роль СК в регуляции
защитных реакций во взаимодействиях растений
и микробов описана в обзорах (Dempsey, Klessig,
2017; Klessig et al., 2018).

УДК 633.11: 632. 484

ГРИБЫ – ВОЗБУДИТЕЛИ БОЛЕЗНЕЙ РАСТЕНИЙ
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По литературным данным, кроме салициловой
кислоты в механизме иммунитета возможно уча-
стие других близких по структуре кислот, которые
являются естественными метаболитами феноль-
ного обмена растений, образующимися в заклю-
чительных реакциях фенилпропаноидного пути
(Senaratna et al., 2003; Catinot et al., 2008; Sircar, Mitra,
2009; Wang et al., 2011). Среди них можно выделить
бензойную кислоту (БК), являющуюся предше-
ственником салициловой кислоты, и парагидрокси-
бензойную кислоту (пГБК), представляющую со-
бой структурный аналог СК.

Физиологическая активность БК и пГБК и их
возможное участие в защитных реакциях расте-
ний мало изучены (Horvath et al., 2007). Есть сооб-
щения о том, что зкзогенная БК повышает устой-
чивость риса к гельминтоспориозу [возбудитель –
Bipolaris oryzae Shoem. (= Helminthosprium oryzae Br.
et Haan)], а также устойчивость растений какао к
базидомицету Ceratobasidium theobromae (= Onco-
basidium theobromae, Thanatephorus theobromae)
(Shabana et al., 2008; Zakariyya et al., 2018). Индуци-
рующая способность пГБК практически не изуче-
на. Есть свидетельства, что фенольные соедине-
ния растений обладают антимикробной активно-
стью, и при определенных условиях могут
выполнять защитную роль (Hayat, Ahmad, 2007;
Volynets, 2013). Накопление фенольных веществ в
местах локализации патогена может замедлять
рост патогенного микроорганизма, действуя как
антимикробное соединение или путем некроза
клетки (Amborabé et al., 2002; Chong et al., 2012;
Vio-Michaelis et al., 2012).

Имея в виду механизмы, лежащие в основе ре-
гуляции защитных реакций растений наиболее
изученной салициловой кислотой, можно гово-
рить о ее двойной роли в повышении устойчиво-
сти. По некоторым данным (Sorahinobar et al.,
2015), обработка семян СК повышала устойчи-
вость растений пшеницы к различным видам Fu-
sarium не только благодаря развитию индуциро-
ванной устойчивости, но и в результате прямого
действия СК на рост мицелия и прорастания ко-
нидий Fusarium graminearum, F. pesudograminearum
и F. oxysporum. Нами ранее показано, что обработ-
ка экзогенной СК повышает устойчивость пше-
ницы к возбудителю темно-бурой пятнистости
Cochliobolus sativus (Popova at al., 2017).

В настоящее время отсутствует информация о
влиянии БК, СК и ее структурного аналога пГБК
на рост мицелия C. sativus, а также об участии БК
и пГБК в повышении устойчивости пшеницы к
темно-бурой пятнистости. Цель настоящей рабо-
ты состояла в оценке фунгистатической и индуци-
рующей болезнеустойчивость активности СК, БК
и пГБК при формировании взаимоотношений
между растением-хозяином (Triticum aestivum L.) и
гемибиотрофом Cochliobolus sativus.

Актуальность изучения биологических свойств
экзогенных производных бензойных кислот опре-

деляется необходимостью создания дополнитель-
ных возможностей для целенаправленного исполь-
зования этих физиологически активных веществ в
регуляции развития растений и их адаптации к био-
тическим стрессам.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проведены на восприимчивом к

болезни сорте пшеницы Саратовская 29. В работе
использовали изолят С. sativus, выделенный с ли-
стьев пшеницы сорта Галина, собранных в Ленин-
градской обл. в 2019 г. и числящихся в рабочей
коллекции под номером Sat 19.

При подборе концентраций салициловой и
бензойной (ЛенРеактив, Россия), а также п-гид-
роксибензойной (Hebei G Biot Go, Китай) кислот
для изучения их способности индуцировать
устойчивость пшеницы к С. sativus была принята
во внимание ранее установленная нами пороговая
концентрация СК (8 мМ), выше которой проявляет-
ся ее фитотоксичность и происходит подавление ро-
стовых процессов растений (Popova at al., 2017).

Для оценки индуцирующей способности ис-
следуемых веществ 7-дневные проростки пшени-
цы сорта Саратовская 29 опрыскивали 0.2, 0.5, 1.0,
2.0, 5.0 мМ р-рами СК, БК, пГБК. Через 24 ч про-
водили заражение проростков суспензией спор
C. sativus (4000 спор/мл).

Оценку иммуномодулирующей активности
бензойных кислот проводили методом отделен-
ных листьев (Mikhaylova et al., 2012). Эффектив-
ность исследуемых образцов оценивали при ино-
куляции C. sativus на 4-е сутки после заражения по
интенсивности развития болезни (процент пора-
жения площади листа). Контрольные растения
обрабатывали водой.

Определение активности каталазы в листьях
пшеницы проводили по методу А.Н. Баха и
А.И. Опарина (Novikov, Tarazanova, 2012). Актив-
ность каталазы выражали в мккат в расчете на 1 г
растительной массы согласно Международной
системе единиц (СИ). Варианты включали расте-
ния без заражения и обработок (контроль); расте-
ния, обработанные 5 мМ растворами бензойных
кислот и инфицированные C. sativus на 1, 2, 3 и
4-е сутки после заражения. Для определения ак-
тивности фермента навеску из 10 листьев растира-
ли в 0.05 М фосфатном буфере (pH 6.2) в соотно-
шении 1: 5, экстрагировали 30 минут при 4°С, за-
тем центрифугировали 10 мин при 8000 g на
центрифуге Eppendorf 5415R (США).

Прямое фунгистатическое действие исследуе-
мых кислот изучалось in vitro методом агаровых
блоков (Bilay, 1982). В стерильные чашки Петри
разливали охлажденную до 45°С агаризованную
среду Чапека с добавлением в нее испытуемых ве-
ществ в соответствующей концентрации (0.5, 1, 2,
5, 7, 10, 20, 30, 60, 100 мМ). В качестве контроля
служили чашки с агаризованной средой Чапека
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без испытуемых веществ. После застывания среды
на ее поверхность помещали диски мицелия диа-
метром 6 мм, вырезанные стерильным сверлом из
10-суточных мицелиальных газонов гриба C. sati-
vus. Чашки инкубировали в темноте при 25°С. Из-
мерение диаметров грибных колоний проводили
на 3, 5 и 7-е сутки культивирования и оценивали
фунгистатическое действие испытуемых веществ
по формуле Эббота (Methodical recommendations,
1990): П = Дк – Доп/ Дк × 100, где П – подавление
роста гриба по сравнению с контролем, %; Дк –
диаметр колонии гриба в контроле, мм; Доп –
диаметр колонии гриба в опыте, мм.

Все опыты проводили в 3-кратной повторно-
сти, полученные данные обрабатывали с исполь-
зованием методов описательной статистики (на
основе стандартных ошибок средних ± SEM,
95%-го доверительного интервала и t-критерия
Стьюдента).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты оценки действия БК, СК и пГБК на

устойчивость пшеницы к возбудителю темно-бу-
рой пятнистости представлены в табл. 1. Выявле-
на зависимость иммуномодулирующего действия
бензойных кислот на устойчивость пшеницы к
C. sativus от их концентрации. Обработка растений
СК в пределах концентраций 0.2–2.0 мМ, снижа-
ла развитие болезни на 15–20% (табл. 1). С увели-
чением концентрации до 5 мМ значительно повы-
шается индуцирующая активность СК, что выража-
ется в уменьшении пораженности листьев пшеницы
микромицетом на 30% по сравнению с контролем.
Полученные результаты согласуются с данными
(Sari, Etebarian, 2009), которые выявили зависи-
мость эффективности СК как индуктора устойчиво-
сти от концентрации на примере заражения пше-
ницы аскомицетом Gaeumannomyces graminis.

Иммуномодулирующая активность БК, близ-
кая по эффективности к СК, проявилась в сниже-
нии поражения листьев растений на 10–25% по
отношению к контролю. В пределах концентра-
ций 0.2–5.0 мМ пГБК значительно уступала СК и
БК по способности индуцировать болезнеустой-
чивость. В растениях, обработанных этой кисло-
той, уменьшение развития болезни составило 5–
10% по отношению к контролю.

В настоящее время ряд исследователей (Plot-
nikova et al., 2009; Maksimov et al., 2011; Yarullina et
al., 2011) индуцирующий эффект экзогенной СК в
повышении устойчивости пшеницы к бурой
ржавчине и септориозу, картофеля к фитофторозу
связывают с ее способностью ингибировать ката-
лазу, детоксицирующую Н2О2, что и приводит к
накоплению перекиси. Это вещество рассматри-
вается как важный сигнальный посредник при
индуцировании устойчивости растений к дей-
ствию патогенов. Связь между концентрацией СК
и количеством генерированной Н2О2 изучали Rao

et al. (1997). Они показали, что в листьях Arabidop-
sis thaliana, обработанных 1 и 5 мМ СК, через 8 ч
повысился уровень Н2О2 на 59 и 194% соответствен-
но по сравнению с контрольными листьями. При
этом генерация Н2О2 сопровождалась инактивацией
каталазы – фермента, разлагающего перекись.

Участие СК в формировании иммунного стату-
са растений к настоящему времени связывают со
следующими ее свойствами (Chen et al., 1993; Vlot
et al., 2009). СК распознается клеточными рецеп-
торами, что приводит к репрограммированию
экспрессии генов и к синтезу защитных белков.
Идентифицированы четыре SABP белка, которые
связывают СК. Первым идентифицированным
SABP белком была каталаза. Его деградирующая
H2O2 активность специфически ингибируется СК
или биологически активными аналогами СК.
С использованием молекулярных моделей Н2О2,
салициловой и янтарной кислот И.А. Тарчевский
(Tarchevsky, 2002) установил, что близость рассто-
яний между водородными атомами гидроксиль-
ных групп во всех трех типах молекул (у перекиси
водорода – 2.62 А, салицилата – 2.56 А, у одной из
возможных конформаций сукцината – 2.64 А)
позволяет предположить, что эти кислоты могут
связываться с активным центром каталазы, вы-
ступая в роли конкурентных ингибиторов в реак-
ции разложения перекиси водорода.

В этой связи нами проведено изучение влияния
бензойных кислот на активность каталазы в расте-
ниях пшеницы, инфицированных возбудителем

Таблица 1. Влияние экзогенных бензойных кислот на
устойчивость пшеницы к темно-бурой пятнистости
(возбудитель – Cochliobolus sativus)

Вариант Концентрация 
кислот, мМ

Пораженность 
листьев, % 

НСР0.05 = 4.5

Контроль 80
СК 0.2 60
” ” 0.5 60
” ” 1.0 65
” ” 2.0 65
” ” 5.0 50
БК 0.2 60
” ” 0.5 65
” ” 1.0 70
” ” 2.0 60
” ” 5.0 55

пГБК 0.2 80
” ” 0.5 75
” ” 1.0 70
” ” 2.0 70
” ” 5.0 75
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темно-бурой пятнистости (табл. 2). Полученные
данные показали, что процесс заражения расте-
ний пшеницы возбудителем темно-бурой пятни-
стости сопровождался увеличением активности
каталазы относительно контрольных незаражен-
ных растений на всем протяжении опыта. Резкий
подъем активности каталазы в листьях пшеницы
наблюдается на первые сутки после заражения па-
тогеном. К моменту сильного развития болезни
(4 сутки), когда вся ткань листа была некротизи-
рована, активность фермента постепенно снижа-
лась. Развитие болезни в этот период визуально
проявлялось в виде коричневых пятен на листьях.

В обработанных 5 мМ растворами СК, БК и
пГБК и инфицированных проростках пшеницы
активность каталазы на первые сутки после зара-
жения в 1.4–1.7 раза была ниже, чем в зараженных
контрольных растениях. Причем ингибирующее
действие СК и БК на активность каталазы было
выше, чем пГБК.

Как известно, начальный этап инфицирования
растений сопровождается активацией системы ге-
нерации АФК, которые вызывают окислительный
стресс и гибель клеток (Grant, Loake, 2000; Vlot
et al., 2009; Zurbriggen et al., 2010; Yarullina et al.,
2011). Уменьшение каталазной активности в клет-
ках растений на первой стадии патогенеза – необ-
ходимое условие сохранения высокого количества
Н2О2, требующегося для обезвреживания фитопа-
тогена в тканях и формирования устойчивости
(Hung et al., 2006; Vlot et al., 2009; Yarullina et al., 2011).

Таким образом, снижение каталазной актив-
ности в обработанных бензойными кислотами
растениях ведет к повышению количества Н2О2,
необходимого для обезвреживания фитопатогена
в тканях, включая непосредственное уничтоже-
ние вторгающегося патогена и/или активацию
сшивания и лигнификации клеточной стенки, что
укрепляет клеточную стенку и помогает сдержи-
вать его распространение. При этом также проис-
ходит включение защитных реакций, ведущих к
развитию индуцированной устойчивости в расте-
ниях пшеницы к темно-бурой пятнистости, что
проявляется в снижении развития болезни на 25–
30% по отношению к контролю при обработке СК

и БК. ПГБК показала небольшую индуцирующую
активность, что подтверждается снижением пора-
женности листьев пшеницы C. sativus всего на 5%
(табл. 1).

Возможно, что наблюдаемый небольшой инду-
цирующий эффект пГБК связан с ее меньшим ин-
гибирующим влиянием на активность каталазы, что
ведет к появлению меньшего количества пероксида,
который является важным сигнальным посредни-
ком при формировании устойчивости растений.

Результаты оценки in vitro влияния СК, БК и
пГБК на линейный рост возбудителя темно-бурой
пятнистости пшеницы C. sativus представлены в
табл. 3. Установлена прямая зависимость фунги-
статической активности от концентрации кислот
в питательной среде. В низких концентрациях
(0.5–2 мМ) СК не оказывает влияние на линей-
ный рост мицелия гриба. C повышением концен-
трации в питательной среде до 5 мМ СК ингиби-
рует рост мицелия патогена на –21.4–27.3% на 5 и
7-е сутки культивирования. Только при концен-
трации 10 мМ салициловая кислота полностью по-
давляет линейный рост мицелия С. sativus (табл. 3).

В диапазоне концентраций 0.5–5 мМ БК прак-
тически не обладает активностью (табл. 3). Пря-
мой фунгистатический эффект для БК был полу-
чен лишь при концентрации 10 мМ в среде, когда
в течение семи суток культивирования полностью
подавлялся рост мицелия гриба. ПГБК, в отличие
от СК и БК, даже при вдвое повышенной концен-
трации (20 мМ) не оказывает существенного вли-
яния на рост мицелия патогена. Лишь с повыше-
нием концентрации до 60 мМ в среде пГБК сдер-
живала рост гриба на 85.7% на 7-е сутки его
культивирования. Полное подавление развития
мицелия С. sativus наблюдалось при концентрации
пГБК в среде при 100 мМ.

Полученные результаты по фунгистатической
активности СК по отношению к аскомицету С. sa-
tivus согласуются с литературными данными, сви-
детельствующими об ингибирующем воздействии
СК на линейный рост различных патогенов. На-
пример, о значительном влиянии СК при концен-
трациях 2–8 мМ на мицелиальный рост Fusarium
oxysporum, F. solani, Rhizoctonia solani, Macrophomina

Таблица 2. Активность каталазы в листьях пшеницы, обработанных СК, БК и пГБК и инфицированных Cochliobolus
sativus (в мккат в расчете на 1 г растительной массы)

Вариант

Активность каталазы в листьях пшеницы

сутки после заражения листьев пшеницы C. sativus

0 1 2 3 4

26.5 ± 0.9 25.4 ± 0.5 24.8 ± 0.8 24.5 ± 0.4 25.0 ± 0.5
Контроль + заражение 24.6 ± 0.8 48.5 ± 0.8 38.2 ± 0.5 32.0 ± 0.4 28.4 ± 0.4
СК + заражение 24.3 ± 0.6 28.3 ± 0.5 30.0 ± 0.3 38.0 ± 0.5 36.2 ± 0.5
БК + заражение 25.0 ± 0.7 30.3 ± 0.5 31.2 ± 0.4 38.5 ± 0.5 36.0 ± 0.7
пГБК + заражение 23.8 ± 0.5 34.0 ± 0.6 33.0 ± 0.7 39.3 ± 0.8 38.5 ± 0.6
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phaseolina, выделенных из корней огурца на 7-е сут-
ки культивирования (Elwakil et al., 2015). Салици-
ловая кислота является эффективным ингибито-
ром линейного роста Botrytis fabae in vitro (Alde-
suquy et al., 2015), B. cinerea (Dieryckx, et al., 2015) и
Fusarium oxysporum (Sorahinobar et al., 2015).
В концентрации 10 мМ СК полностью подавляет
линейный рост Rhizoctonia solani и Macrophomina
phasolina – возбудителей, вызывающих болезни
растений подсолнечника (Abd El-Hai et al., 2009).
По данным Qi (2012) СК в концентрации 3–20 мМ
оказывает ингибирующее действие на рост мице-
лия Fusarium graminearum.

Эффективность фунгистатического действия
БК на линейный рост мицелия Cochliobolus sativus
была аналогична СК. Полное подавление роста
мицелия гриба происходило при концентрации
БК в среде 10 мМ, как и для СК. Полученные ре-
зультаты согласуются с данными Shabana et al.
(2008) и Shukla, Dwivedi (2013), которые продемон-
стрировали эффективное ингибирующее действие
бензойной и салициловой кислот на рост Bipolaris
oryzae, F. oxysporum и Botrytis cinerea при 9 мМ.

В опыте с пГБК полное подавление развития ми-
целия Cochliobolus sativus наблюдалось лишь при кон-
центрации 100 мМ, что в 10 раз превышает концен-
трацию СК и БК для получения такого же эффекта.

Большое количество исследований свидетель-
ствует о том, что фенольные соединения растений
являются потенциально токсичными веществами
для фитопатогенных грибов и обладают противо-
грибковой, антибактериальной и противовирус-
ной активностью, а при определенных условиях
могут выполнять защитную роль (Hayat, Ahmad,
2007; Volynets, 2013). Тем не менее, механизмы ан-
тимикробного действия фенольных соединений
остаются на сегодняшний день не достаточно изу-
ченными. Согласно литературным данным пред-
полагается несколько механизмов, которые по-
тенциально могут напрямую препятствовать росту
грибов. Так, по данным Dieryckx et al. (2015) инги-
бирование роста Botrytis под действием СК и ее
производных происходит в результате нарушения
митохондриального дыхания, целостности кле-
точной стенки гриба, а также увеличения накоп-
ления АФК, токсичного для роста и развития гри-

Таблица 3.  Влияние СК, БК и пГБК на линейный рост мицелия Сochliobolus sativus

Вариант Концентрация, 
мМ

Ингибирование линейного роста мицелия в процессе культивирования, %

3-и сутки 5-е сутки 7-е сутки

Д, мм % Д, мм % Д, мм %

Контроль 23.0 ± 0.3 55.0 ± 2.3 70.0 ± 3.5
СК 0.5 23.0 ± 0.2 0 56.0 ± 2.5 +1.8 70.0 ± 2.0 0

1 23.5 ± 0.25 +3.2 56.5 ± 2.8 +2.8 70.0 ± 2.5 0
2 23.0 ± 0.2 0 52.0 ± 2.3 5.4 65.0 ± 2.0 7.1
5 22.0 ± 0.3 4.3 40.0 ± 2.5 27.3 55.0 ± 2.0 21.4
7 20.0 ± 0.3 13.0 35.0 ± 2.5 36.4 28 ± 2.5 60.0

10 100 100 100
БК 0.5 23.0 ± 0.15 0 55.0 ± 2.0 0 70.0 ± 2.5 0

1 22.5 ± 0.2 2.2 52.0 ± 2.5 4.5 65 ± 2.0 7.1
2 22.0 ± 0.2 4.3 52.0 ± 2.5 5.4 65.0 ± 2.0 7.1
5 21.0 ± 0.3 8.7 50.0 ± 2.0 9.1 60.0 ± 1.5 14.3
7 18.5 ± 0.2 19.6 35.0 ± 1.5 36.4 42.0 ± 2.0 40.0

10 100 100 100
пГБК 0.5 23.0 ± 0.3 0 55.0 ± 2.3 0 70.0 ± 2.5 0

1 22.5 ± 0.25 2.1 55.0 ± 2.5 0 70.0 ± 2.5 0
2 20.0 ± 0.2 13.0 54.0 ± 3.0 1.8 70.0 ± 2.5 0
5 23.0 ± 0.3 0 55.0 ± 2.0 0 65.0 ± 2.0 7.1
7 20.0 ± 0.25 13.0 50.0 ± 1.5 9.0 63.5 ± 2.0 9.3

10 21.0 ± 0.2 8.7 52.5 ± 2.0 4.5 65.0 ± 2.0 7.1
20 15.0 ± 2.0 34.8 30.0 ± 1.5 45.9 37.5 ± 0.4 46.4
30 15.0 ± 0.15 34.8 25.0 ± 1.0 54.5 22.5 ± 0.5 68.6
60 11.0 ± 0.1 52.5 10.0 ± 0.5 81.8 10.0 ± 0.5 85.7

100 100 100 9.0 ± 0.2 87.1
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ба. В результате изучения влияния СК на рост ми-
целия Eutypa lata было установлено, что СК ведет
себя как разобщающий агент, приводя к наруше-
нию трансмембранного градиента pH через плаз-
малемму и органеллы мембран, и напрямую влия-
ет на дыхание клеток. Специфическое связывание
СК с белком, представляющим собой каталазу,
уменьшает активность фермента, способствуя на-
коплению H2O2, который токсичен для многих
функций клеток гриба (Amborabé et al., 2002).

Эти данные позволяют предположить, что при
ингибировании роста мицелия гриба С. sativus
изученные бензойные кислоты могут быть вовле-
чены во все указанные выше механизмы.

Как показали наши исследования, для обеспе-
чения фунгистатического эффекта в среде долж-
ны быть достаточно высокие концентрации бен-
зойных кислот. Так, СК и БК полностью подавля-
ет рост гриба при концентрации 10 мМ в среде, а
пГБК – при 100 мМ.

На основании вышеизложенного можно пред-
положить, что салициловая и бензойная кислоты
повышают устойчивость растений пшеницы к
C. sativus не только как индукторы устойчивости,
но и могут оказывать прямое действие на рост ми-
целия гриба.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В работе дана сравнительная оценка фунгиста-

тической активности СК, БК и пГБК, а также их
способности индуцировать устойчивость к возбу-
дителю в патосистеме “пшеница – С. sativus”. По-
казано, что экзогенные салициловая и бензойная
кислоты в диапазоне концентраций 0.2–5.0 мМ
повышают устойчивость растений пшеницы к
возбудителю темно-бурой пятнистости и их инду-
цирующая эффективность коррелирует с концен-
трацией. Наибольшую иммуномодулирующую
активность СК и БК демонстрируют при концен-
трации 5 мМ. В диапазоне изученных концентра-
ций 0.2–5.0 мМ пГБК как индуктор устойчивости
менее эффективна.

Продемонстрирован эффект экзогенных СК,
БК и пГБК в повышении устойчивости растений
пшеницы к C. sativus, обусловленный их способ-
ностью ингибировать каталазу при инфицирова-
нии растений. Этот процесс приводит к накоп-
лению пероксида, требующегося для обезвре-
живания фитопатогена в тканях, а также для
индуцирования защитных реакций клеток.

Выявлена прямая связь между концентрацией
бензойных кислот и степенью ингибирования ро-
ста мицелия гриба С. sativus. СК, БК в концентра-
ции 0.5–7.0 мМ практически не влияют на рост
мицелия в течение семи суток культивирования.
Увеличение концентрации веществ до 10 мМ ве-
дет к 100%-му подавлению линейного роста мице-
лия гриба С. sativus. В отличие от СК и БК пГБК не
обладает фунгистатическими свойствами вплоть

до концентрации 10 мМ. Полное ингибирование
роста и развития мицелия патогена наблюдалось
при концентрации пГБК в среде 100 мМ, что в
10 раз превышает концентрацию СК и БК для по-
лучения такого же эффекта. Проведенные иссле-
дования показали, что в дополнение к своей роли
в качестве индукторов болезнеустойчивости экзо-
генные СК и БК могут препятствовать колониза-
ции тканей растений С. sativus, проявляя фунги-
статическую активность.
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Fungistatic and Inducing Activity of Benzoic Acids 
in the “Wheat – Cochliobolus sativus” Pathosystem

E. V. Popovaa,# and N. M. Kovalenkoa,##

a All-Russian Research Institute of Plant Protection, St. Petersburg, Russia
#e-mail: elzavpopova@mail.ru,
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The paper provides a comparative assessment of the fungistatic activity of SA, BA, and p-HBA, as well as their
ability to induce resistance to dark brown spot in the pathosystem “wheat – Cochliobolus sativus (the causative
agent of dark brown spot). It is shown that exogenous salicylic and benzoic acids in the concentration range of
0.2–5.0 mM increase the resistance of wheat plants to dark brown spot and their inducing efficiency correlates
with the concentration. The highest immunomodulatory activity of SA and BA is demonstrated at a concentra-
tion of 5 mM. p-HBA in the studied concentration range of 0.2–5 mM is less effective as a resistance inducer. It
has been demonstrated that the effect of exogenous SA, BA, and p-HBA in increasing the resistance of wheat
plants to C. sativus is associated with their ability to inhibit catalase during plant infection, which leads to the ac-
cumulation of peroxide, which is required to neutralize the phytopathogen in tissues, as well as to induce defense
reactions cells. A direct relationship was found between the concentration of benzoic acids and the degree of in-
hibition of the growth of the mycelium of the fungus C. sativus. SA, BA at a concentration of 0.5–7.0 mM prac-
tically do not affect the growth of mycelium during 7 days of cultivation. An increase in the concentration of sub-
stances to 10 mM leads to 100% suppression of the linear growth of the mycelium of the fungus C. sativus. p-
HBA, in contrast to SA and BA, does not exhibit fungistatic properties up to a concentration of 10 mM. Com-
plete inhibition of the growth and development of the pathogen mycelium was observed at a concentration of p-
HBA in the medium of 100 mM, which is 10 times higher than the concentration of SA and BA to obtain the
same effect. Studies have shown that, in addition to their role as inducers of disease resistance, exogenous SA
and BA can prevent the colonization of tissues of C. sativus plants, exhibiting fungistatic activity.

Keywords: benzoic acid, dark brown spotting, fungistatic activity, p-hydroxybenzoic acid, induced resistance,
salicylic acid, wheat
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MYCOLOGICAL HERITAGE OF JOHANN BUXBAUM.
1. FUNGI DESCRIBED IN THE FIRST “CENTURIA” ISSUE (1728)
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The mycological heritage of Johann Christian Buxbaum is still little explored, but this issue has not only a great
historical interest. In recent taxonomy, there is a tendency to splitting of “linneones” species complexes and in
some cases it becomes justified even to appeal to pre-Linnean authors. The corpus of remarkable Buxbaum’s
drawings is still waiting for monographs in mycology field. The purpose of opened notices series is draw an at-
tention of mycologists to figures of Buxbaum’s “Centuria”. In the first “Centuria” issue (1728) we can find de-
scriptions and illustrations of five fungal species: 1) Agaricus barbatus flavescens, 2) Agaricus gelatinosus, parte
prona erinaceus, 3) Fungus erinaceus parvus in conis Abietis deiectis nascens, 4) Fungus parvus albus deiectis abietis
nascens, 5) Lycoperdon magnum globosum, pulpa granulata, radice crassa. The analysis of descriptions and original
drawings made it possible to correlate these descriptions with 5 modern agaricomycetes species: Hericium cirrha-
tum, H. erinaceus, Auriscalpium vulgare, Baeospora myosura, and Lycoperdon excipuliforme. The nomenclature of
these taxa is presented and their homogeneity is preliminary estimated in the light of current data.

Keywords: Auriscalpium, agaricomycetes, Baeospora, botanists of the 18th century, drawings of fungi, Hericium,
Lycoperdon, morphology, nomenclature
DOI: 10.31857/S0026364821010128

Johann Christian Buxbaum (1693–1730), naturalist
and explorer of southeastern Europe, Asia Minor, and
the Caucasus, was the first academician botanist of the
St. Petersburg Academy of Sciences. He was born in
Merseburg (Saxony). In 1721, under the direction of
Heinrich Bernhard Ruppius (1688–1719), J.C. Bux-
baum published in Halle his pioneering work entitled
“Enumeratio plantarum precision in agro Hallensi
locisque vicinis crescentium”. This essay was com-
mended by experts, and therefore, when Peter the
Great turned to the venerable German physician Frie-
drich Hoffmann with a request to recommend a bota-
nist capable of studying the Russian f lora, J.C. Bux-
baum was named the most worthy. Invited by the
Medical College to St. Petersburg in the same 1721, the
28-year-old scientist took an active participation in or-
ganizing the botanical garden, lectured on botany to
medical students, and made extensive botanic excur-
sions collecting plants and fungi in St. Petersburg vi-
cinities.

As a physician and naturalist, Buxbaum went to
Constantinopolis in 1724 as part of the Russian embas-
sy under the command of Count Alexander Rumyant-
sev. According to the instructions by great physician
Laurence Blumentrost, he had to carry out thorough
research, paying particular attention to medicinal
plants. The full-time draftsman, painter Johann Chris-
tian Mattarnovi with his assistant apprentice was as-

signed to him. J.C. Buxbaum’s reports were published
in the proceedings of the Academy of Sciences “Com-
mentarii Academiae Scientiarum Petropolitanae”.

The report of the Academy of Sciences of August 27,
1727, proclaims: “Johann Christian Buxbaum, Profes-
sor of botany, the first centuria of new herbal species
collected in his Turkish foray submits under Academy
of Sciences attention; he also puts in order other things
and began to write the natural history of Prussia, Livo-
nia, and Ingria, concerning specially to the proper
herbs”.

A total of 5 “Centuria” (sets on 100 species) under
the title “Plantarum minus cognitarum centuria circa
Byzantium et in Oriente observatos” were published by
the St. Petersburg Academy of Sciences. Basically, they
describe and well illustrate the vascular plants associat-
ed with various habitats of North Africa, the Eastern
Mediterranean, and South Russia. But among these
several species of mosses, lichens, algae, and fungi were
scattered, whereas their drawings were made with
amazing for their time and sometimes almost photo-
graphic accuracy.

The archive of the Russian Academy of Sciences in
St. Petersburg contains materials that formed the
sources material for Buxbaum’s “Centuria” engraving.
First of all, these are drawings made directly during the
expedition by Johann Christian Mattarnovi. They are

УДК 581.52 : 582.284
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made in watercolors on paper without watermarks and
have a preliminary outline drawn in pencil. The image
of a shadow falling from a natural object is very charac-
teristic. Some of the sources were made in the form of
copies after the expedition. They are done in watercol-
ors using tempera and other pigments, usually on paper
already with watermarks. Apart from Johann Christian
Mattarnovi, this work could also have been done by
Dorothea Maria Gzell. The engravings from these
drawings on a copper plate, due to the imperfection of
this technique, in no way conveyed all the charm of the
original drawings when replicating, but they also accu-
rately captured the shape of objects of the plant world
(Sytin, 2004).

The mycological heritage of Johann Christian Bux-
baum is little explored till now, but this has not only a
great historical interest. In recent taxonomy, there is a
tendency splitting of “linneones” species complexes
and in some cases it becomes justified even to appeal to
pre-Linnean authors. The corpus of remarkable Bux-
baum’s drawings is still waiting for monographs in my-
cology field.

The purpose of the presented notice series is to draw
an attention of monographs to the corpus of drawings
of Buxbaum’s “Centuria”. In the first “Centuria” issue
(Buxbaum, 1728) we can find descriptions and illustra-
tions of 5 species of fungi (in pre-Linnean polynomial

nomenclature). This notice is devoted to the analysis of
these descriptions and illustrations (Fig. 1).

1. Agaricus barbatus flavescens – p. 35, tab. LVI, Fig. I.1

“Adnascitur castaneis mollis et spongiosus, interior
substantia albicans, superficies vero tota innumeris ac-
uleis concavis instar Fungi erinacei, multo tamen lon-
gioribus f lavescentibus cingitur. Cordiformis fere figu-
rae barbar aliquatenus refert, hinc nomen barbati im-
ponere plaquit. In Thracia prope pagum Belgrad
collegi Autumno”.

Сurrent status. Based on figure shape and descrip-
tion (laterally attached lingulate fruit body, covered
with teeth not only from the side of the hymenophore,
but also from the upperside, spongy consistency and
surface and tissue color), the hydnoid agaricomyete
Hericium cirrhatum (Agaricomycetes, Hericiaceae, Rus-
sulales), without any doubts, is presented here.

Post-linnean synonymy: Hericium cirrhatum (Pers.)
Nikol., Acta Inst. Bot. Acad. Sci. USSR Plant. Crypt.,
Ser. II 6: 343, 1950. ≡ Hydnum cirrhatum Pers., Neues
Mag. Bot. 1: 109, 1794. = H. corrugatum Fr., Observ.
mycol. 2: 269, 1818. = H. diversidens Fr., Syst. mycol.
1: 411, 1821. = H. paradoxum Schultz, Prodr. Fl. Starg.:
492, 1806.

1 Protologues refer to page and table number of the original de-
scription (Buxbaum, 1728).

Fig. 1. Engravings from drawings to Buxbaum’s “Centuria” I (Buxbaum, 1728) published within a book tables: a – Agaricus barbatus
flavescens (Hericium cirrhatum in modern taxonomy); b – Agaricus gelatinosus, parte prona erinaceus (Hericium erinaceus in modern
taxonomy); c – Fungus erinaceus parvus in conis Abietis deiectis nascens (Auriscalpium vulgare in modern taxonomy); d – Fungus parvus
albus ex conis Abietis deiectis nascens (Baeospora myosura in modern taxonomy); f – Lycoperdon magnum globosum, pulpa granulata,
radice crassa (Lycoperdon excipuliforme in modern taxonomy).

(а)

(b)

(c)

(d) (f)
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Modern monograph: Stalpers (1996).

Note. Possessing a known reserve of modification
variability, the species is quite stable at the micromor-
phology level. At present, no prerequisites for this tax-
on splitting are seen.

2. Agaricus gelatinosus, parte prona erinaceus –
p. 36, tab. LVI, Fig. II.

“Noti sunt Agarici lamellati, porosi et utrisque des-
tituti, qui vocantur membranacei. Hic exhibemus
aliam Agarici speciem, quae loco lamellarum aut popo-
rum appendiculis aculeatis instar linguae vitulinae ex-
asperatur, et Fungum erinaceum I. B. iuniorem refert.
Color est dilute coeruleus aut purpurascens antiqua-
rum Alnorum truncis adnascitur Autumno”.

Сurrent status. The characteristic capitate fruiting
body covered with downward-facing teeth, a rather
cartilaginous-fleshy-waxy consistency and variations
in the base of the marsh coloration (with a blue tinge or
purplish-brownish when cut), make it possible to un-
equivocally identify Hericium erinaceus (Agaricomyce-
tes, Hericiaceae, Russulales).

Post-Linnean synonymy: Hericium erinaceus
(Bull.) Pers., Comm. fung. clav. (Lipsiae): 27, 1797. ≡
Hydnum erinaceus Bull., Herb. Fr. 1: tab. 34, 1781. =
Martella echinus Scop., Annus hist.-nat. 4: 151, 1770. =
Manina cordiformis Scop., Diss. sci. nat., Edn 1: 97,
1772. = Hydnum hystricinum Batsch, Elench. fung.:
113, 1783. = H. caput-medusae Bull., Herb. Fr. 9: tab.
412, 1789. = Clavaria conferta Paulet, Traité champ. 2
(Index): 427, 1793. = Hericium hystrix Pers., Comm.
fung. clav.: 27, 1797. = Hericium grande Raf., Ann. Bot.
1: 237, 1813.

Modern monograph: Stalpers (1996).

Note. Like H. cirrhatum, the species is outwardly
polymorphic, but micromorphologically rather con-
stant. Many old authors used the noun as a species ep-
ithet (echinus, hystrix, erinaceus), and these names
were sanctioned by Fries (1821) as separate species.
The name Agaricus gelatinosus J.F. Gmel., Syst. Nat. 2
(2): 1429, 1792 is currently is connected to another
agaricomycete species, Crepidotus mollis (Schaeff.)
Staude, Schwämme Mitteldeutschl. 25: 71, 1857
(Agaricales, Crepidotaceae).

3. Fungus erinaceus parvus in conis Abietis deiectis
nascens – p. 36, tab. LVII, Fig. I.

“Fuscus est et hirsutus, cuius pediculus non in me-
diam insteritur capitulum, sed in margine, spinulae
molles albicantes loco lamellarum sub capitulo
prominent. Occurrit in cones deiectis Abietis ru-
brae Autumno”.

Сurrent status. A spiny hymenophore, hard consis-
tency, brown pubescent pileus and stipe, coupled with
a characteristic habitat on a fallen cone, undoubtedly
indicate on Auriscalpium vulgare (Agaricomycetes, Rus-
sulales, Auriscalpiaceae).

Post-Linnean synonymy: Auriscalpium vulgare
Gray, Nat. Arr. Brit. Pl. 1: 650, 1821. = Hydnum auri-

scalpium L., Sp. pl. 2: 1178, 1753. = Hydnum fechtneri
Velen., České Houby 4–5: 746, 1922.

Modern monograph: Stalpers (1996).

Note. Till now, no any prerequisites for splitting of
this taxon.

4. Fungus parvus albus ex conis Abietis deiectis na-
scens – p. 36–37, tab. LVII, Fig. II.

“Intra squimas putrescentis coni ex media costa, cui
squamae adherent, provenit ex multis radiculis fibro-
sis, deinde secundum squamae tractum flexus, quando
ex illa exit, se erigit, totus albus et tener, creberrimis
sultus instructus lamellis. Quae lamellae non statim
circa oras capituli incipiunt, sed marginem aliquem re-
linquunt, nec terminantur in pediculum et triplicis
sunt magnitudinis. Color capituli interdum subfuscus,
ut et in pediculo. Tortuosus nonnunquam radicibus
uncialibus aut longioribus instruitur, quae tamen in
cono terra operto radicantur. Occurrit passim Augusto”.

Сurrent status. The small-sized f leshy (not dry, like
in Marasmius s.l.) fruiting bodies, the convex, but not
bell-shaped (like in Mycena) and not funnel-shaped
(like in Omphalina s.l.) brownish pileus, coupled with
the habitat on the fallen cone, undoubtedly indicate on
Baeospora myosura (Agaricomycetes, Agaricales, Maras-
miaceae).

Post-Linnean synonymy: Baeospora myosura (Fr.)
Singer, Revue Mycol., Paris 3: 193, 1938. ≡ Agaricus
myosurus Fr., Observ. mycol. 2: 129, 1818. = Marasmius
varicosus Fr., Epicr. syst. mycol.: 376, 1838. = Collybia
friesii Bres., Iconogr. Mycol. 5: tab. 214, 1928.

Modern monograph: Maas Geesteranus, Horak
(1995).

Note. According some data (Hutchinson et al.,
2012), here can be hidden the species complex.

5. Lycoperdon magnum globosum, pulpa granulata,
radice crassa – p. 37, tab. LVIII.

“Radix solida, lutea, multis soveis nigricante mu-
core repletis distincta, inferius in ramos spongiosos et
tandem in reticulum definit. Huic radici insistit globus
magnus, coloris nigricantis fusco permixti, valde sordi-
dus, cuius pulpa, si nempe iunior, tota ex granis albi-
cantibus, materia mucida nigro fusco colore digitos in-
ficiente turgidis, constat. Fatiscit tandem in pulverem
more reliquorum Lycoperdorum, folidiorem tamen et
magis compactum, qui quadantenus pulverem sternu-
tatorium Hispanicum in pyxide adhuc compressum re-
fert. Sub arena primo latet, uti Tubera, deinde pro-
rumpit et cum parte radicie eminet. Scrobium arenosa-
rum margines amat Octobri. Collegi propi
Astracanum, occurrit etiam in Ingria”.

Сurrent status. Somewhat swollen base of the fruit
body, together with a pronounced head, a characteris-
tic longitudinal depressions, the color range of the me-
dial stages of peridium degradation, clearly indicate on
Lycoperdon excipuliforme (Agaricomycetes, Agaricales,
Lycoperdaceae).
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Post-Linnean synonymy: Lycoperdon excipuliforme
(Scop.) Pers., Syn. meth. fung. 1: 143, 1801. ≡ L. poly-
morphum var. excipuliforme Scop., Fl. Carniol. 2: 488,
1772. = L. boletiforme Batsch, Elench. fung.: 149, 1783.
= L. saccatum Vahl, Fl. Danic. 7: tab. 1139, 1794.

Modern monograph: Moyersoen, Demoulin
(1996).

Note. This is a moderately variable, rather a good
species with stable nomenclature. However its generic
position stays unstable till now.

Subsequent notes will focus on mycological materi-
al of “Centuria” II–V.

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.
1. Грибы, описанные в первой “Центурии” (1728)
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a Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН, Санкт-Петербург, Россия
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Микологическое наследие Иоганна Христиана Буксбаума еще мало освоено, но оно представляет не
только исторический интерес. В настоящее время наметилась тенденция дробления видов-линнеонов
и в некоторых номенклатурных ситуациях становится оправданным обращение к работам долиннеев-
ских авторов. Корпус замечательно исполненных рисунков Буксбаума до сих пор ждет микологов-мо-
нографов. Целью учреждаемой серии заметок является привлечение внимания к корпусу рисунков, ил-
люстрирующих “сотницы” (центурии) Буксбаума. В первой центурии (1728) можно найти описания и
иллюстрации пяти видов грибов: 1) Agaricus barbatus flavescens, 2) Agaricus gelatinosus, parte prona erinaceus,
3) Fungus erinaceus parvus in conis Abietis deiectis nascens, 4) Fungus parvus albus ex conis Abietis deiectis nascens,
5) Lycoperdon magnum globosum, pulpa granulata, radice crassa. Проведенный анализ описаний и ориги-
нальных рисунков позволил соотнести эти описания с пятью видами агарикомицетов: Hericium cirrha-
tum, H. erinaceus, Auriscalpium vulgare, Baeospora myosura, Lycoperdon excipuliforme. Представлена номен-
клатура этих таксонов и предварительно оценена их гомогенность в свете современных данных.

Ключевые слова: агарикомицеты, ботаники XVIII в., морфология, номенклатура, рисунки грибов, Auri-
scalpium, Baeospora, Hericium, Lycoperdon
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О СОЗДАНИИ НОВОГО ЭЛЕКТРОННОГО АРХИВА НАУЧНЫХ 
ПУБЛИКАЦИЙ ПО ТЕМАТИКЕ “ХИМИЯ, БИОЛОГИЯ И ФИЗИОЛОГИЯ”

On foundation of new electronic archive of scientific publications 
“Chemistry, Biology, and Physiology”

DOI: 10.31857/S0026364821010098

В целях поддержки продвижения научных жур-
налов в 2020 г. Министерство науки и высшего об-
разования РФ объявило конкурсы на создание се-
ми электронных архивов выпусков журналов по
математике, медицине, химии, общественным и
ряду других наук.

Конкурсы объявлены в рамках федеральной
целевой программы (ФЦП) “Исследования и раз-
работки по приоритетным направлениям разви-
тия научно-технологического комплекса России
на 2014–2020 годы”.

Институт физической химии и электрохимии
им. А.Н. Фрумкина РАН выиграл конкурс по со-
зданию архива по тематическому направлению
“Химия, биология и физиология”. Основой дан-
ного архива станет коллекция выпусков ведущих
журналов Российской академии наук за период с
2000 по 2008 гг.: “Доклады академии наук”, “Жур-
нал физической химии”, “Физикохимия поверх-
ности и защита материалов”, “Радиохимия”,
“Электрохимия”, “Коллоидный журнал”, “Неф-
техимия”, “Журнал прикладной химии”, “Высо-
комолекулярные соединения. Серия А”, “Высоко-
молекулярные соединения. Серия B”, “Высоко-
молекулярные соединения. Серия C”.

Основными целями создания открытого элек-
тронного архива в соответствии с заданием Мини-
стерства являются: распространение научных зна-
ний и создание научно-популярного, информа-
ционного издания, объясняющего общественную
ценность научной деятельности; вовлечение рос-
сийского общества в изучение текущих и про-

шлых достижений российской науки; раскрытие
богатства и многообразия научной жизни России;
в популярном, понятном виде создание коллек-
ций докладов на научных конференциях, учебных
курсах, лекциях российских и зарубежных ученых
на проходящих в России научных мероприятиях;
демонстрация научных комментариев к событиям
и явлениям в природе и обществе.

Актуальность создания открытого электронно-
го архива связана с растущей востребованностью
библиографических баз данных о публикациях в
научных журналах, серийных изданиях и книгах,
материалов научных мероприятий. Однако суще-
ствующие тематические ресурсы в конкретных
предметных областях обычно содержат чрезвы-
чайно ограниченный объем информации. Отсут-
ствуют оцифрованные данные о большинстве на-
учных публикаций на русском языке ведущих ака-
демических изданий, представляющих особую
ценность для мировой науки.

В рамках данного проекта будет создан архив из
скан-копий российских журналов и материалов
научных мероприятий по тематическим направ-
лениям в области химии, биологии и физиологии.
Таким образом, на основе коллекции электрон-
ных версий ведущих научных журналов будут
сформированы профильные ресурсы научного и
научно-популярного характера в свободном до-
ступе.

Работа по созданию архива должна быть завер-
шена к концу 2020 г. Каталог архива будет разме-
щен на сайте PhysChemBio.ru.

ХРОНИКА
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Аветисян Г.А., Аветисян Т.В. Особенности формирования гало на пораженных мучнистой росой листьях пше-

ницы при окислительном стрессе 1 16
Аветисян Т.В. см. Г.А. Аветисян, Т.В. Аветисян 1 16
Аветисян Т.В. см. A.В. Бабоша, Т.В. Аветисян 3 183
Агишев В.С. см. М.М. Хотамов, В.С. Агишев, И.Г. Ахмеджанов 5 340
Асылбек А.М. см. Е.В. Рахимова, Б.Д. Ермекова, Л.А. Кызметова, А.М. Асылбек 2 116
Ахмеджанов И.Г. см. М.М. Хотамов, В.С. Агишев, И.Г. Ахмеджанов 5 340
Бабоша A.В., Аветисян Т.В. Влияние метаболических ингибиторов на размеры и структуру гало, индуцирован-

ных возбудителем мучнистой росы Blumeria graminis f. sp. tritici на листьях пшеницы 3 183
Бакулина А.В. см. И.Г. Широких, А.В. Бакулина, Я.И. Назарова, А.А. Широких, Л.М. Козлова 1 59
Балабко П.Н. см. Д.Ю. Рязанцев, Е.М. Чудинова, Л.Ю. Кокаева, С.Н. Еланский, П.Н. Балабко, Г.Л. Белов, 

С.К. Завриев 1 42
Белов Г.Л. см. Д.Ю. Рязанцев, Е.М. Чудинова, Л.Ю. Кокаева, С.Н. Еланский, П.Н. Балабко, Г.Л. Белов, 

С.К. Завриев 1 42
Берестецкий А.О., Григорьева Е.Н., Петрова М.О., Сендерский И.В., Степанычева Е.А. Влияние состава пита-

тельного субстрата на спектр биологической активности экстрактов из культур различных изолятов гриба 
Bipolaris sorokiniana 3 195

Биланенко Е.Н. см. Е.И. Корниенко, Л.Ю. Кокаева, Е.Н. Биланенко, В.Л. Мокеева, Т.С. Шаркова, А.А. Осмо-
ловский 3 206

Бобир С.Ю. см. К.В. Сазанова, М.С. Зеленская, С.Ю. Бобир, Д.Ю. Власов 5 329
Бобырева Т.В. см. А.А. Кривушина, Т.В. Бобырева, В.Л. Мокеева 2 143
Богачева А.В., Бухарова Н.В. Весенние грибы елово-пихтовых лесов Ботчинского заповедника (Хабаровский 

край) 3 157
Богданова Т.В. см. И.А. Рябинин, Н.В. Васильева, Т.В. Богданова 6 436
Бойко Н.И. см. Е.С. Сколотнева, В.Н. Кельбин, А.И. Моргунов, Н.И. Бойко, В.П. Шаманин, 

Е.А. Салина
 

1 49
Большаков С.Ю., Калинина Л.Б., Волобуев С.В., Ребриев Ю.А., Ширяев А.Г., Химич Ю.Р., Власенко В.А., 

Леострин А.В., Шахова Н.В., Власенко А.В., Дэжидмаа Т., Ежов О.Н., Змитрович И.В. Новые виды для 
микобиот регионов России. 5. Информационное сообщение – 2020 6 404

Бондарцева М.А., Змитрович И.В. Род Sistotrema (Cantharellales, Hydnaceae) в России 1  3
Бондарцева М.А., Змитрович И.В. Род Сlavulina (Cantharellales, Hydnaceae) в России 6  414
Боталов В.С., Переведенцева Л.Г. Мониторинг агарикоидных подстилочных сапротрофов в сосновых лесах 

Пермского края 6 426
Булах Е.М. см. Ю.А. Ребриев, Е.М. Булах, Н.А. Сазанова, А.Г. Ширяев 4 278
Бухарова Н.В. см. А.В. Богачева, Н.В. Бухарова 3 157
Валиулина А.Ф. см. Т.И. Голованова, Н.А. Гаевский, А.Ф. Валиулина, Ю.А. Литовка 2 134
Васильева Н.В. см. И.А. Рябинин, Н.В. Васильева, Т.В. Богданова 6 436
Власенко А.В. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 

В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Власенко В.А. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 

В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Власов Д.Ю. см. К.В. Сазанова, Д.Ю. Власов 3  214
Власов Д.Ю. см. К.В. Сазанова, М.С. Зеленская, С.Ю. Бобир, Д.Ю. Власов 5  329
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Волкова Г.В., Матвеева И.П., Кудинова О.А. Вирулентность популяции возбудителя желтой ржавчины пше-
ницы в Северо-Кавказском регионе России 1

 
33

Волобуев С.В. Афиллофороидные грибы национального парка “Самурский” (Дагестан) 4  235
Волобуев С.В. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 

В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Волобуев С.В. см. Н.В. Шахова, С.В. Волобуев 6  446
Гаврилова О.П. см. Т.Ю. Гагкаева, А.С. Орина, О.П. Гаврилова 5  347
Гаврилова О.П. см. А.С. Орина, О.П. Гаврилова, Т.Ю. Гагкаева, Ф.Б. Ганнибал 5  365
Гагкаева Т.Ю., Орина А.С., Гаврилова О.П. Разнообразие грибов рода Microdochium, выявленных на зерновых 

культурах в России 5
 
347

Гагкаева Т.Ю. см. А.С. Орина, О.П. Гаврилова, Т.Ю. Гагкаева, Ф.Б. Ганнибал 5  365
Гаевский Н.А. см. Т.И. Голованова, Н.А. Гаевский, А.Ф. Валиулина, Ю.А. Литовка 2  134
Ганнибал Ф.Б. см. А.С. Орина, О.П. Гаврилова, Т.Ю. Гагкаева, Ф.Б. Ганнибал 5  365
Ганнибал Ф.Б. см. М.М. Гомжина, Ф.Б. Ганнибал 6  452
Глинушкин А.П. см. Г.Д. Соколова, А.П. Глинушкин 6  391
Гмошинский В.И. см. Н.А. Федорова, Ю.К. Новожилов, В.И. Гмошинский 4  288
Голованова Т.И., Гаевский Н.А., Валиулина А.Ф., Литовка Ю.А. Влияние спор Trichoderma asperellum и мета-

болитов Fusarium sporotrichioides на ростовые процессы и фотосинтетический аппарат пшеницы 2
 
134

Голубев В.И. Микоциногения у делящихся дрожжей 2  150
Гомжина М.М., Ганнибал Ф.Б. Фомоидные грибы на растениях семейства Asteraceae в микологическом герба-

рии ВИЗР (LEP) 6
 
452

Григорьева Е.Н. см. А.О. Берестецкий, Е.Н. Григорьева, М.О. Петрова, И.В. Сендерский, 
Е.А. Степанычева 3

 
195

Гультяева Е.И., Шайдаюк Е.Л. Вирулентность российских популяций возбудителя желтой ржавчины пше-
ницы 4

 
299

Долгих А.В. см. М.В. Корнейкова, Д.А. Никитин, А.В. Долгих, А.С. Сошина 4  264
Дудка В.А. см. И.В. Змитрович, С.В. Шевчук 4  305
Дудка В.А. см. И.В. Змитрович, В.А. Дудка 5  384
Дудка В.А., Змитрович И.В. Микромицеты России: географические и таксономические заметки. 

3. Exobasidium sundstroemii (Exobasidiales, Basidiomycota) – новая находка на территории Ленинградской 
области 6

 

462
Дурягина К.А. см. А.И. Иванов, К.А. Дурягина 4  254
Дэжидмаа Т. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 

В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Ежов О.Н. К 15-летию изучения афиллофоровых грибов заповедника “Пинежский”: история 

и новые данные 5
 
320

Ежов О.Н. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, 
Ю.Р. Химич, В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Еланский С.Н. см. Д.Ю. Рязанцев, Е.М. Чудинова, Л.Ю. Кокаева, С.Н. Еланский, П.Н. Балабко, Г.Л. Белов, 

С.К. Завриев 1 42
Ермекова Б.Д. см. Е.В. Рахимова, Б.Д. Ермекова, Л.А. Кызметова, А.М. Асылбек 2  116
Железняков С.В. см. Л.М. Якоби, С.В. Железняков, В.К. Лебедева, Р.В. Сметанин 3  174
Завриев С.К. см. Д.Ю. Рязанцев, Е.М. Чудинова, Л.Ю. Кокаева, С.Н. Еланский, П.Н. Балабко, 

Г.Л. Белов, С.К. Завриев 1
 
42

Зеленская М.С. см. К.В. Сазанова, М.С. Зеленская, С.Ю. Бобир, Д.Ю. Власов 5  329
Землянская И.В., Новожилов Ю.К. Миксомицеты (Myxomycetes = Myxogastrea) Индерского солянокупольного 

района (Западный Казахстан) 4
 
244

Змитрович И.В. см. М.А. Бондарцева, И.В. Змитрович 1  3
Змитрович И.В., Калиновская Н.И., Мясников А.Г. Дополнительные сведения о микобиоте заказника 

“Северное побережье Невской губы”: ксилотрофные базидиомицеты парка при усадьбе “Ближние Дубки” 
3

 

228
Змитрович И.В., Дудка В.А., Шевчук С.В. Микромицеты России: географические и таксономические заметки. 

1. Chrysomyxa succinea (Pucciniales, Basidiomycota) – новая находка в Санкт-Петербурге и европейской России 4
 
305
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Змитрович И.В., Дудка В.А. Микромицеты России: географические и таксономические заметки. 
2. Melampsora arctica (Pucciniales, Basidiomycota) – вариабельность образцов из европейского и сибирского 
секторов Арктики 5

 

384
Змитрович И.В. см. В.А. Дудка, И.В. Змитрович 6  462
Змитрович И.В. см. М.А. Бондарцева, И.В. Змитрович 6  414
Змитрович И.В. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. 

Химич, В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа,
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404

Зуев А.Г. Микромицеты гифосферы макромицетов: фракционирование стабильных изотопов (13C/12C, 
15N/14N) и структура сообщества 2 79

Иванов А.И., Дурягина К.А. Накопление хрома плодовыми телами агарикомицетов в условиях Пензенской 
области 4

 
254

Игнатова Н.И. см. Е.М. Серба, П.Ю. Таджибова, Л.В. Римарева, М.Б. Оверченко, Н.И. Игнатова 1  23
Исиков В.П. Ксилотрофные базидиомицеты, вызывающие комлевые и корневые гнили деревьев и кустарни-

ков Крыма 2
 
86

Казарцев И.А., Леднев Г.Р., Левченко М.В. Видовое и внутривидовое разнообразие грибов рода Beauveria в 
бореальных лесах на Северо-Западе России 3

 
162

Калинина Л.Б. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 
В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Калиновская Н.И. см. И.В. Змитрович, Н.И. Калиновская, А.Г. Мясников 3  228
Камилов Ш.Г., Нуралиев Х.Х., Саттарова Р.К., Хакимов А.А. История развития микологических и фитопато-

логических исследований в Узбекистане 5
 
313

Кельбин В.Н. см. Е.С. Сколотнева, В.Н. Кельбин, А.И. Моргунов, Н.И. Бойко, В.П. Шаманин, Е.А. Салина 
1

 
49

Козлова Л.М. см. И.Г. Широких, А.В. Бакулина, Я.И. Назарова, А.А. Широких, Л.М. Козлова 1  59
Кокаева Л.Ю. см. Д.Ю. Рязанцев, Е.М. Чудинова, Л.Ю. Кокаева, С.Н. Еланский, П.Н. Балабко, Г.Л. Белов, 

С.К. Завриев 1
 
42

Кокаева Л.Ю. см. Е.И. Корниенко, Л.Ю. Кокаева, Е.Н. Биланенко, В.Л. Мокеева, Т.С. Шаркова, А.А. Осмо-
ловский 3

 
206

Корнейкова М.В., Никитин Д.А., Долгих А.В., Сошина А.С. Микобиота почв города Апатиты (Мурманская 
область) 4

 
264

Корниенко Е.И., Кокаева Л.Ю., Биланенко Е.Н., Мокеева В.Л., Шаркова Т.С., Осмоловский А.А. Sarocladium 
strictum – перспективный продуцент протеолитических ферментов с выраженной фибринолитической 
активностью 3

 

206
Кривушина А.А., Бобырева Т.В., Мокеева В.Л. Способность к развитию в авиационном топливе штаммов 

“керосинового гриба” Amorphotheca resinae, выделенных из разных местообитаний 2
 
143

Кудинова О.А. см. Г.В. Волкова, И.П. Матвеева, О.А. Кудинова 1  33
Кузина Е.В. см. Г.Ф. Рафикова, Е.В. Кузина, Е.А. Столярова, С.Р. Мухаматдьярова, О.Н. Логинов 2  107
Кызметова Л.А. см. Е.В. Рахимова, Б.Д. Ермекова, Л.А. Кызметова, А.М. Асылбек 2  116
Лебедева В.К. см. Л.М. Якоби, С.В. Железняков, В.К. Лебедева, Р.В. Сметанин 3  174
Левченко М.В. см. И.А. Казарцев, Г.Р. Леднев, М.В. Левченко 3  162
Леднев Г.Р. см. И.А. Казарцев, Г.Р. Леднев, М.В. Левченко 3  162
Леострин А.В. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 

В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Литовка Ю.А. см. Т.И. Голованова, Н.А. Гаевский, А.Ф. Валиулина, Ю.А. Литовка 2  134
Логинов О.Н. см. Г.Ф. Рафикова, Е.В. Кузина, Е.А. Столярова, С.Р. Мухаматдьярова, О.Н. Логинов 2  107
Матвеева И.П. см. Г.В. Волкова, И.П. Матвеева, О.А. Кудинова 1  33
Мелькумов Г.М. Памяти Валентины Николаевны Алфёровой (1939–2019) 4  309
Мерад Д. см. Т. Мехамдия, Д. Мерад, Л. Тишати 3  221
Мехамдия Т., Мерад Д., Тишати Л. Чувствительность изолятов Pyrenophora tritici-repentis (восточный Алжир) к 

фунгицидам триазолу и стробилурину 3
 
221

Мокеева В.Л. см. А.А. Кривушина, Т.В. Бобырева, В.Л. Мокеева 2  143
Мокеева В.Л. см. Е.И. Корниенко, Л.Ю. Кокаева, Е.Н. Биланенко, В.Л. Мокеева, Т.С. Шаркова, А.А. Осмо-

ловский 3
 
206

Моргунов А.И. см. Е.С. Сколотнева, В.Н. Кельбин, А.И. Моргунов, Н.И. Бойко, В.П. Шаманин, Е.А. Салина 1  49
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Мухаматдьярова С.Р. см. Г.Ф. Рафикова, Е.В. Кузина, Е.А. Столярова, С.Р. Мухаматдьярова, 
О.Н. Логинов 2

 
107

Мясников А.Г. см. И.В. Змитрович, Н.И. Калиновская, А.Г. Мясников 3  228
Назарова Я.И. см. И.Г. Широких, А.В. Бакулина, Я.И. Назарова, А.А. Широких, Л.М. Козлова 1  59
Нанагюлян С.Г. К юбилею академика НАН Республики Армения Лии Левоновны Осипян 2  153
Нестерова С.В. см. Н.А. Павлюк, О.М. Шелехова, С.В. Нестерова 5  378
Никитин Д.А. см. М.В. Корнейкова, Д.А. Никитин, А.В. Долгих, А.С. Сошина 4  264
Новожилов Ю.К. см. И.В. Землянская, Ю.К. Новожилов 4  244
Новожилов Ю.К. см. Н.А. Федорова, Ю.К. Новожилов, В.И. Гмошинский 4  288
Нуралиев Х.Х. см. Ш.Г. Камилов, Х.Х. Нуралиев, Р.К. Саттарова, А.А. Хакимов 5  313
Оверченко М.Б. см. Е.М. Серба, П.Ю. Таджибова, Л.В. Римарева, М.Б. Оверченко, Н.И. Игнатова 1  23
Орина А.С. см. Т.Ю. Гагкаева, А.С. Орина, О.П. Гаврилова 5  347
Орина А.С., Гаврилова О.П., Гагкаева Т.Ю., Ганнибал Ф.Б. Микромицеты Alternaria spp. и Bipolaris sorokiniana 

и микотоксины в зерне, выращенном в Уральском Федеральном округе 5
 
365

Осмоловский А.А. см. Е.И. Корниенко, Л.Ю. Кокаева, Е.Н. Биланенко, В.Л. Мокеева, Т.С. Шаркова, А.А. Осмо-
ловский 3

 
206

Павлова Л.М. см. Л.П. Шумилова, Л.М. Павлова 2  124
Павлюк Н.А., Шелехова О.М., Нестерова С.В. Pucciniostele mandschurica – возбудитель ржавчины сортовых 

астильбе 5
 
378

Паламарчук М.А. Новые сведения об агарикоидных базидиомицетах (Agaricomycetes, Basidiomycota) Республики 
Коми 2

 
98

Переведенцева Л.Г. см. В.С. Боталов, Л.Г. Переведенцева 6  426
Петрова М.О. см. А.О. Берестецкий, Е.Н. Григорьева, М.О. Петрова, И.В. Сендерский,

Е.А. Степанычева 3
 
195

Рафикова Г.Ф., Кузина Е.В., Столярова Е.А., Мухаматдьярова С.Р., Логинов О.Н. Комплексы микромицетов 
выщелоченного чернозема при загрязнении нефтью и внесении микроорганизмов-нефтедеструкторов 

2

 

107
Рахимова Е.В., Ермекова Б.Д., Кызметова Л.А., Асылбек А.М. Новые данные для микобиоты Сюгатинских гор 

(Казахстан) 2
 
116

Ребриев Ю.А., Булах Е.М., Сазанова Н.А., Ширяев А.Г. Новые для регионов Российского Дальнего Востока 
виды макромицетов. 1 4

 
278

Ребриев Ю.А. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 
В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Римарева Л.В. см. Е.М. Серба, П.Ю. Таджибова, Л.В. Римарева, М.Б. Оверченко, Н.И. Игнатова 1  23
Рябинин И.А., Васильева Н.В., Богданова Т.В. Белки Penicillium chrysogenum, выявляемые при MALDI-TOF-

масс-спектрометрии клеточного экстракта 6
 
436

Рязанцев Д.Ю., Чудинова Е.М., Кокаева Л.Ю., Еланский С.Н., Балабко П.Н., Белов Г.Л., Завриев С.К. Детек-
ция Colletotrichum coccodes с помощью ПЦР в реальном времени 1

 
42

Сазанова К.В., Власов Д.Ю. Изменение ацидофицирующей активности штаммов Aspergillus niger при адапта-
ции к стрессу 3

 
214

Сазанова К.В., Зеленская М.С., Бобир С.Ю., Власов Д.Ю. Микромицеты в биопленках на каменных памятни-
ках Санкт-Петербурга 5

 
329

Сазанова Н.А. см. Ю.А. Ребриев, Е.М. Булах, Н.А. Сазанова, А.Г. Ширяев 4  278
Салина Е.А. см. Е.С. Сколотнева, В.Н. Кельбин, А.И. Моргунов, Н.И. Бойко, В.П. Шаманин, 

Е.А. Салина 1
 
49

Саттарова Р.К. см. Ш.Г. Камилов, Х.Х. Нуралиев, Р.К. Саттарова, А.А. Хакимов 5  313
Сендерский И.В. см. А.О. Берестецкий, Е.Н. Григорьева, М.О. Петрова, И.В. Сендерский, 

Е.А. Степанычева 3
 
195

Серба Е.М., Таджибова П.Ю., Римарева Л.В., Оверченко М.Б., Игнатова Н.И. Получение пептидно-амино-
кислотных ингредиентов на основе грибной биомассы Aspergillus oryzae 1

 
23

Сколотнева Е.С., Кельбин В.Н., Моргунов А.И., Бойко Н.И., Шаманин В.П., Салина Е.А. Расовый состав 
новосибирской популяции Puccinia graminis f. sp. tritici 1

 
49

Сметанин Р.В. см. Л.М. Якоби, С.В. Железняков, В.К. Лебедева, Р.В. Сметанин 3  174
Соколова Г.Д., Глинушкин А.П. Механизмы устойчивости к фунгицидам фитопатогенного гриба Fusarium 

graminearum 6
 
391

Сошина А.С. см. М.В. Корнейкова, Д.А. Никитин, А.В. Долгих, А.С. Сошина 4  264
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Степанычева Е.А. см. А.О. Берестецкий, Е.Н. Григорьева, М.О. Петрова, И.В. Сендерский, 
Е.А. Степанычева 3

 
195

Столярова Е.А. см. Г.Ф. Рафикова, Е.В. Кузина, Е.А. Столярова, С.Р. Мухаматдьярова, О.Н. Логинов 2  107
Таджибова П.Ю. см. Е.М. Серба, П.Ю. Таджибова, Л.В. Римарева, М.Б. Оверченко, Н.И. Игнатова 1  23
Тишати Л. см.Т. Мехамдия, Д. Мерад, Л. Тишати 3  221
Федорова Н.А., Новожилов Ю.К., Гмошинский В.И. Разнообразие миксомицетов (Myxomycetes = Myxogastrea) 

в горных тропических лесах заповедника Фиаоак (Северный Вьетнам), выявленное методом влажной 
камеры 4 288

Хакимов А.А. см. Ш.Г. Камилов, Х.Х. Нуралиев, Р.К. Саттарова, А.А. Хакимов 5  313
Химич Ю.Р. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, 

Ю.Р. Химич, В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа,
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Хотамов М.М., Агишев В.С., Ахмеджанов И.Г. Влияние заражения вертициллезным вилтом на функциональ-

ную активность фотосинтетического аппарата хлопчатника 5
 
340

Чудинова Е.М. см. Д.Ю. Рязанцев, Е.М. Чудинова, Л.Ю. Кокаева, С.Н. Еланский, П.Н. Балабко, Г.Л. Белов, 
С.К. Завриев 1

 
42

Шайдаюк Е.Л. см. Е.И. Гультяева, Е.Л. Шайдаюк 4  299
Шаманин В.П. см. Е.С. Сколотнева, В.Н. Кельбин, А.И. Моргунов, Н.И. Бойко, В.П. Шаманин, Е.А. Салина 1  49
Шаркова Т.С. см. Е.И. Корниенко, Л.Ю. Кокаева, Е.Н. Биланенко, В.Л. Мокеева, Т.С. Шаркова, А.А. Осмо-

ловский 3
 
206

Шахова Н.В. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 
В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Шахова Н.В., Волобуев С.В. Культуральные характеристики и ферментативная активность штаммов Sarcodon-

tia crocea (Basidiomycota) с территории Среднерусской возвышенности 6 446
Шевчук С.В. см. И.В. Змитрович, С.В. Шевчук 4  305
Шелехова О.М. см. Н.А. Павлюк, О.М. Шелехова, С.В. Нестерова 5  378
Широких А.А. см. И.Г. Широких, А.В. Бакулина, Я.И. Назарова, А.А. Широких, Л.М. Козлова 1  59
Широких И.Г., Бакулина А.В., Назарова Я.И., Широких А.А., Козлова Л.М. Влияние Streptomyces castelarensis 

A4 на заболеваемость и урожайность зерновых культур полевого севооборота 1
 
59

Ширяев А.Г. см. Ю.А. Ребриев, Е.М. Булах, Н.А. Сазанова, А.Г. Ширяев 4  278
Ширяев А.Г. см. С.Ю. Большаков, Л.Б. Калинина, С.В. Волобуев, Ю.А. Ребриев, А.Г. Ширяев, Ю.Р. Химич, 

В.А. Власенко, А.В. Леострин, Н.В. Шахова, А.В. Власенко, Т. Дэжидмаа, 
О.Н. Ежов, И.В. Змитрович 6

 

404
Шумилова Л.П., Павлова Л.М. Видовое разнообразие культивируемых микромицетов в буро-таежных почвах 

северо-востока Амурской области 2
 
124

Якоби Л.М., Железняков С.В., Лебедева В.К., Сметанин Р.В. Изучение структурно-функциональной 
организации арбускулярной микоризы у исходной и мутантной линий люцерны хмелевидной (Medicago lupu-
lina) при разных способах инокуляции грибом Rhizophagus irregularis 3 174


