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В связи с чутким откликом полярных экосистем на глобальное изменение климата стали особенно ак-
туальны исследования микроорганизмов Антарктиды. Суровые климатические условия материка при-
вели к формированию уникальных биогеоценозов без цветковых растений, но с доминированием ми-
кобиоты в почвах. Антарктические грибы выполняют не только свои классические экосистемные
функции, но и являются основой существования местных сообществ, представленных эндолитами,
микробными матами и т.д. Кроме того, антарктические грибы – ведущая сила в преобразовании гор-
ных пород in situ и переводе биоэлементов в доступную для других организмов форму. Поэтому мико-
биота играет решающую роль для поддержания равновесия экосистем в Антарктиде. Среди грибов ма-
терика доминирует Ascomycota (77.1%), а не Basidiomycota (9.1%), как на других континентах. По ряду
причин в некоторых биотопах Антарктиды дрожжи и дрожжеподобные микромицеты (преимуще-
ственно базидиального аффинитета) являются более устойчивой к экстремальным воздействиям груп-
пой микобиоты, чем мицелиальные грибы. Есть ряд предпосылок считать, что мицелиальные грибы и
дрожжи адаптированы к существованию в биогеоценозах с чрезвычайно низкой температурой лучше,
чем другие микроорганизмы. Поскольку Антарктида длительное время была изолирована от других
континентов, эволюция здесь шла особым путем, приведшим к появлению многих эндемичных таксо-
нов грибов. Присутствие эвритопов на материке связывают с глобальным потеплением климата и уси-
ленным антропогенным воздействием. В обзоре рассмотрено современное состояние исследований
структуры сообществ микобиоты антарктических субаэральных и субаквальных биотопов, экологиче-
ская роль мицелиально-дрожжевого диморфизма для грибов Антарктиды, проблема эндемизма мико-
биоты материка, экологические и физиологические адаптации грибов к низким температурам, обосно-
вана необходимость поиска вторичных метаболитов у психрофильных микромицетов.

Ключевые слова: биомасса, грибы, дрожжи, криоконит, метаболическая активность, психрофилия, су-
прагляциальные органоминеральные системы, таксономическое разнообразие, экстремальные экоси-
стемы, экология
DOI: 10.31857/S0026364821020070

ВВЕДЕНИЕ

В связи с чутким откликом полярных экоси-
стем на глобальное изменение климата стали осо-
бенно актуальны исследования микрооганизмов
Антарктиды (Rosa et al., 2019). Биогеоценозы ма-
терика уникальны, поскольку характеризуются
чрезвычайно суровым климатом и, как следствие,
практически полным отсутствием цветковых рас-
тений (Singh et al., 2018; Schultz, Rosado, 2019).
Установлено, что по показателю биомассы в ан-
тарктических почвах и грунтах преобладают грибы
(Selbmann et al., 2014; Lysak et al., 2018; Gomes et al.,
2019), изучению которых в этом регионе уделено
пока значительно меньше внимания, чем прока-
риотам. Микобиота Антарктиды выполняет не
только свои классические экосистемные функции –
разложение органического вещества любой слож-

ности и происхождения – но является основой су-
ществования для других организмов и даже сооб-
ществ, представленных лишайниками, эндолита-
ми, микробными матами и т.д. (Brunati et al., 2009;
Furbino et al., 2014; Archer et al., 2017; Coleine et al.,
2018, 2020; Meslier, DiRuggiero, 2019). Антарктиче-
ские грибы выполняют функцию ранней колони-
зации скальных обнажений, переводят биоэле-
менты горных пород в доступную для других орга-
низмов форму, способствуют структурированию
местных почв со слаборазвитым профилем (Mer-
gelov et al., 2012; Onofri et al., 2014; Yeager, 2019).
Поэтому грибы имеют решающее значение для
поддержания равновесия экосистем в Антарктиде
(Arenz et al., 2014; Rosa et al., 2019). Особенности
метаболизма антарктических штаммов грибов
позволяют им быть устойчивыми к широкому
спектру стрессов местных условий и колонизиро-
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вать все доступные экологические ниши (Ruisi et al.,
2007; Coleine et al., 2018; da Silva et al., 2019; Coleine
et al., 2020). Для Антарктиды характерно широкое
распространение грибов с мицелиально-дрожже-
вым диморфизмом, что, видимо, также служит
для их лучшей адаптации к экстремальным усло-
виям (Gorbushina et al., 2003; Boyce, Andrianopou-
los, 2015; Rosa et al, 2019). До настоящего времени
исследования микобиоты касались преимуще-
ственно разнообразия микромицетов на различ-
ных субстратах материка (Marfenina et al., 2016;
Gomes et al., 2019; de Carvalho et al., 2019; Oliveira et al.,
2019; da Silva et al., 2019; Gomes et al., 2019; Kochki-
na et al., 2019) в то время, как экологической и
функциональной структуры микоценозов уделя-
лось меньше внимания.

КАЧЕСТВЕННЫЕ И КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ 
ХАРАКТЕРИСТИКИ МИКОБИОТЫ 

АНТАРКТИДЫ

Изучение микобиоты Антарктиды началось в
1960-х гг. (Ruisi et al., 2007; Kochkina et al., 2014;
Rosa et al., 2019), а прокариот – с начала XX века
(Bratchkova, Ivanova, 2011), поэтому грибы матери-
ка менее исследованы. Наибольшее внимание
уделялось изучению лихенезированной и лихено-
фильной микобиоты Антарктиды (Santiago et al.,
2015; de Carvalho et al., 2019). Большинство работ
по свободноживущей (не связянной с лишайни-
ками) микобиоте сделано с помощью метода мик-
робиологического посева, зачастую, с молекуляр-
ной идентификацией культур (табл. 1). К настоя-
щему времени в Антарктиде выявлены следующие
таксоны микобиоты: Ascomycota, Basidiomycota,
Mucoromycota, Chytridiomycota и Glomeromycota, а
также отмечены грибоподобные Oomycota и Myce-
tozoa (Kirk et al, 2008; Arenz, Blanchette, 2011; Puda-
saini et al, 2017; Duarte et al., 2019; Rosa et al, 2019).
Преобладают Ascomycota (77.1%); значительно
меньше Basidiomycota (9.1%); совсем мало Mucoro-
mycota и др. (Rosa et al, 2019). В первую очередь,
это связано с практически полным отсутствием
сосудистых растений, с которыми обычно форми-
руют симбиозы, в том числе микоризы (Ludleya,
Robinson, 2008; Frisvad, 2008; Smith, Read, 2010).
Наблюдения показывают, что в высоких широтах
доминирует Ascomycota, а в умеренном климате –
Basidiomycota (Zumsteg et al., 2012). В континен-
тальной Антарктиде из базидиомицетов присут-
ствуют только дрожжи (Onofri et al., 2007) и нет
микоризных грибов (Smith, Read 2002; Harrington,
Mitchell, 2002; Cripps, Eddington 2005). Низкое
разнообразие и численность Mucoromycota воз-
можно связано со строением их ценоцитного ми-
целия, где редкие септы не могут обеспечить
устойчивость организма к разрыву клеток при от-
рицательных температурах (Frisvad, 2008; Maggi et al.,
2013).

Отдел Ascomycota в Антарктиде представлен
12 семействами: Arthrodermataceae, Chaetomiaceae,
Hypocreaceae, Lasiosphariaceae, Microascaceae, Myx-
otriaceae, Orbiliaceae, Saccharomycetaceae, Sclerotini-
aceae, Thelobolaceae, Trichocomaceae, Trichosphearia-
ceae. И порядками Eurotiales, Hypocreales, Leotiales,
Microascales, Onygenales, Pezizales, Saccharomy-
cetales, Sordariales и Trichosphaeriales (Frisvad, 2008).
В отделе Basidiomycota преобладают 2 класса –
Tremellomycetes и Cystobasidiomycetes (Hassan et al.,
2016), а в Mucoromycota – Mortierellaceae (Onori et al.,
2007). Наиболее распространенные порядки гри-
бов в Антарктиде: Onygenales, Eurotiales, Mortierel-
lales, Mucorales, Saccharomycetales, Thelebolales и
Helotiales (Newsham et al., 2018). Характерными ви-
дами антарктических субстратов являются: Antarc-
tomyces pellizariae, Antarctomyces psychrotrophicus, As-
pergillus niger, A. versicolor, Aureobasidium pullulans,
Cadophora fastigiata, C. luteo-olivacea, Cadophora
malorum, Cladosporium herbarum, C. sphaerospermum,
Cryptococcus albidus, C. antarcticus, C. friedmannii,
C. victoriae, C. vishniacii, C. wieringae, Glaciozyma
watsonii, Goffeauzyma gilvescens, Mortierella amoe-
boidea, M. antarctica, M. alpina, Mrakia frigida, Para-
phoma fimeti, Phoma herbarum, Penicillium antarcti-
cum, P. funiculosum, P. chrysogenum, P. roqueforti,
P. verrucosum, Pseudogymnoascus panorrum, Rhodotor-
ula mucilaginosa, Thelebolus globosus, Th. microsporus
(Arenz, Blanchette 2011; Alias et al., 2013; Arenz et al.,
2014; Marfenina et al., 2016; Gomes et al., 2019; Koch-
kina et al., 2019; Rosa et al., 2019). Самым распро-
страненным родом в Антарктиде является аско-
мицет Thelebolus и его анаморфа Hyphozyma
(Brunati et al., 2009). С экологической точки зре-
ния, для антарктических изолятов микромицетов
отмечают приуроченность к тем или иным биото-
пам. Так, в донных осадках морей Антарктиды ос-
новные роды – Cylindrocarpon, Glomerella, Golovino-
myces, Penicillium, Phoma (Lai et al., 2007; Singh et al.,
2014;); в озерах материка доминирующие виды –
Cadophora luteo-olivacea, C. malorum, Geomyces pan-
norum, Thelebolus spp. (Brunati et al., 2009; Gon-
çalves et al., 2012); на морских водорослях (Adeno-
cystis utricularis, Desmarestia anceps, Palmaria decipi-
ens) – Antarctomyces psychrotrophicus, Geomyces pan-
norum, Metschnikowia australis (Loque et al., 2010;
Furbino et al., 2014); на лишайниках – Antarctomyces
psychrotrophicus, Pseudogymnoascus sp., Thelebolus sp.,
(Santiago et al., 2015); во мхах – Сadophora malorum,
Geomyces pannorum, Phoma herbarum (Tosi et al.,
2002; Frisvad, 2008); на цветковых растениях – Al-
ternaria spp., Phaeoshaeria spp. (Rosa et al., 2009); в
почвах – Antarctomyces psychrotrophicus, Phoma spр.,
Thelebolus microsporus (Arenz et al., 2006; Connell et al.,
2006; Loque et al., 2010; Arenz, Blanchette 2011); на
птичьих базарах – Thelebolus globosus, Th. ellipsoide-
us, Th. microsporus (Alias et al., 2013), а также Apio-
sordaria antarctica, Thielavia antarctica, Hypocrea psy-
chrophila, Microascus caviariformis, Myriosclerotinia
borealis (Frisvad, 2008); на скалах и камнях – чер-
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ные меристематические грибы родов Friedmanno-
myces и Dioszegia (Connell et al., 2006; Selbmann et al.,
2014) (Табл. 2).

В Антарктиде отмечена географическая зо-
нальность микобиоты. Так, в Субантарктике
(табл. 2) доминантами среди микромицетов явля-
ются Antarctomyces psychrotrophicus, Geomyces panno-
rum, Exophiala sp. (Rosa et al., 2019); на Антарктиче-
ском полуострове – Geomyces pannorum, Thelebolus
microsporus и Mortierella spp. (Arenz, Blanchette,
2011; Gonçalves et al., 2012); в одних из самых суро-
вых по климатическим условиям районов Антарк-
тиды Земле Виктории и в сухих долинах МакМер-

до преобладают Cadophora luteo-olivacea, C. malo-
rum, Dioszegia sp., Geomyces pannorum, Mortierella
alpina, Phoma herbarum, Thelebolus microsporus
(Arenz, Blanchette, 2011) (табл. 2). Тем не менее,
несмотря на разный таксономический состав
группировок микромицетов в разных районах,
есть общие тенденции для Антарктиды в целом.
Повсюду на материке велика численность и оби-
лие Geomyces pannorum, характерного для экстре-
мально холодных местообитаний (Ozerskaya et al.,
2009; Cox et al., 2019); Thelebolus microsporus часто
встречается на птичьих базарах побережья и ост-
ровах у материка; Antarctomyces psychrotrophicus от-
мечают, в основном, для Субантарктики, а в се-

Таблица 2. Таксономическое разнообразие микобиоты различных биотопов Антарктиды

Таксон Биотоп Библиографическая ссылка

Cylindrocarpon, Glomerella, Golovinomyces, Penicillium, 
Phoma

моря и их донные 
осадки

Lai et al. (2007); Singh et al. (2014)

Cadophora luteoolivacea, C. malorum, Geomyces pannorum, 
Thelebolus globosus и T. ellipsoideus

озера, альгобактери-
альные маты

Ruisi et al. (2007); Brunati et al. 
(2009); Goncalves et al. (2012)

Antarctomyces psychrotrophicus, Geomyces pannorum, Met-
schnikowia australis

морские макроводо-
росли

Loque et al. (2010); Furbino et al. (2014)

Antarctomyces psychrotrophicus, Pseudogymnoascus sp., 
Thelebolus sp.

лишайники Santiago et al. (2015)

Cadophora malorum, Geomyces pannorum, Phoma herbarum мхи Tosi et al. (2002); Frisvad (2008)
Alternaria, Phaeoshaeria цветковые растения 

(Deschampsia antarc-
tica и Colobanthus 
quitensis)

Rosa et al. (2009)

Alternaria, Botrytis, Cladosporium, Fusarium, Penicillium, 
Phaeosphaeria, Phoma

растения (мохообраз-
ные и цветковые) и 
лишайники

Rosa et al. (2019)

Apiosordaria antarctica, Thielavia antarctica, Hypocrea psy-
chrophila, Microascus caviariformis, Myriosclerotinia borea-
lis, Thelebolus globosus, T. ellipsoideus, T. microsporus

птичьи базары Alias et al. (2013); Frisvad (2008)

Antarctomyces psychrotrophicus, Phoma spр., Thelebolus 
microsporus

почвы Arenz et al. (2006); Connell et al. 
(2006); Loque et al. (2010); Arenz, 
Blanchette (2011)

Friedmannomyces endolithicus, Cryomyces spp., Dioszegia spp. скалы, эндолиты Connell et al. (2006); Ruisi et al. 
(2007); Selbmann et al. (2014)

Metschnikowia australis, Antarctomyces psychrotrophicus, 
A. pellizariae, Cryomyces antarcticus, Friedmanniomyces 
simplex, F. endolithicus, Mortierella antarctica, Penicil-
lium antarcticum, P. tardochrysogenum, Thelebolus glo-
bosus, T. ellipsoideus, T. balaustiformis, T. spongiae

разнообразные суб-
страты Антарктиды

Rosa et al. (2019)

Aspergillus, Cryptococcus, Paramicrosporidium, Penicillium снег Antony et al. (2016)
Leucosporidium, Curvibasidium криокониты Sanyal et al. (2018)
A. pellizariae, Bannozyma yamatoana, Cryptococcus spp., Cys-

tobasidium pallidum, Glaciozyma antarctica, Hamamotoa 
singularis, Holtermanniella nyarrowii, Leucosporidium spp., 
Phenoliferia spp., Phaeococcomyces sp., Rhodotorula muci-
laginosa, Vishniacozyma victoriae, Mrakia frigida

снег Thomas-Hall, Watson (2002); Guffogg 
et al. (2004); Thomas-Hall et al. 
(2010); de Menezes et al. (2017, 2019)



МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 55  № 2  2021

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ГРИБОВ АНТАРКТИДЫ 87

верных широтах (кроме высокой Арктики) и в
континентальной части Антарктиды этот вид ре-
док (Cox et al., 2019).

Численность КОЕ грибов в полярных почвах
уменьшается лишь на порядок по сравнению с зо-
нальными почвами умеренного и даже тропиче-
ского климата (Timling et al., 2014). Так, значения
этого показателя для культивируемых микроми-
цетов в почвах Антарктиды колеблются от 102 до
105 КОЕ/г почвы, и лишь в некоторых антропо-
генных субстратах возрастают до 106 КОЕ/г суб-
страта (Arenz, Blanchette, 2011; Cowan, 2014).
В арктических почвах численность обычно такая
же, и лишь редко на порядок больше (Cox et al.,
2016). С одной стороны, эти факты могут доказы-
вать высокий адаптивный потенциал микобиоты
полярных регионов. Однако многие из прораста-
ющих на питательных средах клеток находятся в
антарктических субстратах в покоящемся состоя-
нии (Kochkina et al., 2014). Значительная часть та-
ких пропагул относится к термотолерантным и
термофильным видам, способным расти при
45°С, и потенциально опасным для животных и
человека (например, Acremonium spp., Aspergillus fu-
migatus, Debaryomyces hansenii, Penicillium chrysogenum,
P. citrinum, P. tardochrysogenum и Rhodotorula muci-
laginosa), вероятно, занесенным в Антарктиду из
других регионов и не приспособленным к сурово-
му климату (Vlasov et al., 2012; Vincent, 2000;
Gonçalves et al., 2015; de Sousa et al., 2017; Alves et al.,
2019). Большая часть термофильных штаммов вы-
деляют из орнитогенных почв птичьих базаров
(Roser et al., 1993, 2012), температура которых ча-
сто выше, чем для оркужающих грунтов. Поэтому
вопрос о жизнеспособности конкретных грибных
таксонов в антарктических субстратах пока оста-
ется открытым. В полярных биотопах часто отме-
чают супердоминантность одного или малого ко-
личества видов (Kirtsideli, 2010; Matveeva et al.,
2015), что подтверждает гипотезу о структурной
примитивности сообществ этих местообитаний.
Если численность грибов небольшая, то выражен-
ной доминантности нет – всех видов очень мало
(Kochkina et al., 2011). Часто для субстратов экс-
тремально холодных местообитаний выявляется
тенденция к микроочаговости развития микроми-
цетов, которая обычно приурочена к наличию ор-
ганики в конкретном локусе (Kochkina et al., 2011).

Большинство микологических исследований в
Антарктиде сделано методами микробиологиче-
ского посева (Rosa et al., 2009, 2019; Arenz, Blanch-
ette, 2011; Godinho et al., 2013; Connell et al., 2018) с
целью выявления таксономического разнообра-
зия и выделения штаммов, продуцирующих цен-
ные метаболиты. Несмотря на совершенствова-
ние методов культивирования, ими выделяется
10–30% всей микобиоты (Magnuson, Lasure 2002),
поэтому наши знания об экологии микобиоты Ан-
тарктиды остаются недостаточным (Duarte et al.,

2019; Pulschen et al., 2017). Значительная часть
грибных пропагул в экстремально холодных эко-
системах находится в покоящемся и трудно-/не-
культивируемом состоянии (Frisvad, 2008; Duarte
et al., 2019). Поэтому антарктическую микобиоту
стали исследовать другими методами, включая
прямую (Coleine et al., 2018a), сканирующую элек-
тронную (Yung et al., 2014; Archer et al., 2017) и лю-
минесцентную микроскопию (Wierzchos et al.,
2004; D’elia et al., 2009; Marfenina et al., 2016; Niki-
tin et al., 2017; Lysak et al., 2018), анализ микрочи-
пов (Chan et al., 2013; Wei et al., 2016) и количе-
ственное определение фосфолипидов по эргосте-
ролу методом высокоэффективной жидкостной
хроматографии – ВЭЖХ (Velázquez et al., 2016).
В последние десятилетия разработка новых моле-
кулярных методов, таких как ПЦР-амплифика-
ция областей гена рРНК в сочетании с методами
“Finger-print” (Lawley et al., 2004; Yergeau et al.,
2007; Rao et al., 2012; Kochkina et al., 2012; Dreesens
et al., 2014; Selbmann et al., 2017), библиотеки кло-
нов (Lawley et al., 2004; Antony et al., 2016), количе-
ственной ПЦР (Ji et al., 2016) РНК экстракция с
последующим секвенированием рДНК (Rao et al.,
2012), позволили получать информацию о некуль-
тивируемой микобиоте Антарктиды (Duarte et al.,
2019). Поэтому в настоящее время эти подходы ак-
тивнее (по сравнению с классическими методами)
используются для изучения микобиоты материка.
Недавно подходы секвенирования следующего
поколения (NGS) стали доступнее и широко ис-
пользуются в исследованиях грибов Антарктиды
(Dreesens et al., 2014; Newsham et al., 2018; Baeza et al.,
2017; Borruso et al., 2018). Изучение разнообразия
микобиоты материка на основе NGS проводились
с использованием платформ секвенирования Ti-
tan 454 FLX (Dreesens et al., 2014; Newsham et al.,
2018; Ji et al., 2016; Pudasaini et al., 2017; Brady et al.,
2018), Illumina MiSeq (Czechowski et al., 2016; Rojas-
Jimenez et al., 2017; Borruso et al., 2018; Coleine et al.,
2018) и Ion Torrent (Baeza et al., 2017). В результате
применения классических и молекулярно-биоло-
гических методов для антарктических почв уда-
лось показать соотношение долей родов микобиоты
(Pudasaini et al., 2017) (рис. 1). Несмотря на разли-
чия в результатах по разным методам, некоторые
роды одинаковые, а работ с применением методов
метабаркодинга по микобиоте Антарктиды пока
очень мало. В связи с этим, пока не стоит экстра-
полировать результаты по данному методу на весь
материк. Справедливости ради отметим, что до-
минирующие роды грибов в Антарктиде (Antarcto-
myces, Aureobasidium, Cadophora, Cladosporium,
Cryptococcus, Exophiala, Geomyces, Phoma, Rhodotorula,
Thelebolus) культивируемы, поэтому хорошо выяв-
ляются не только с помощью метабаркодинга, но
и при использовании микробиологического посе-
ва (Cowan, 2014; Marfenina et al., 2016; Pudasaini et al.,
2017). Однако, практически все молекулярно-био-
логические исследования Антарктиды посвяще-
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ны изучению состава микобиоты снега, льдов и
многолетнемерзлых пород (Knowlton et al., 2013;
Choudhari et al., 2014; Cameron et al., 2015; Simon et al.,
2009; Michaud et al., 2015; Rivkina et al., 2016), а не
почвы – одному из наиболее богатых грибами суб-
страту.

Ввиду относительной дороговизны молекуляр-
ных методов и невозможности выявления ими
структуры биомассы (соотношения: живые/мерт-
вые, мицелий/споры и др.), важную для характе-
ристики активности микобиоты in situ, наиболее
актуальным методом изучения грибов Антаркти-
ды стала люминесцентная микроскопия (Marfeni-
na et al., 2016; Nikitin et al., 2017; Lysak et al., 2018).
Нам удалось найти показательную работу по
оценке грибной биомассы методом люминесцент-
ной микроскопии для оазисов Холмы Ларсеманн
и Холмы Тала (Marfenina et al., 2016; Nikitin et al.,
2017; Lysak et al., 2019). Более масштабные по охва-
ту территории исследования запасов грибной био-
массы в Антарктиде проводились только в Субан-
тарктике, где климат значительно мягче, а почвы,
преимущественно, орнитогенные (Abakumov,
2014; de Sousa et al., 2017). Так, на островах Винд-
милл были попытки оценить общую микробную
биомассу (в том числе и микобиоты) по субстрат
индуцированному дыханию, содержанию адено-
зин трифосфата (АТФ) и активности ферментов
группы эстераз – ФДА (Roser et al., 1993). Однако
авторам не удалось увидеть практически ни одной
грибной гифы при использовании метода люми-
несцентной микроскопии, что ставит под сомне-
ние точность результатов работы. Кроме того,
почвы, сформированные под птичьими базарами,
весьма специфичны и не являются типичными
для материка (Goryachkin et al., 2012). В другой
статье (Malosso et al., 2004) анализировали гриб-
ную биомассу в почвах Субантарктики по содер-
жанию специфических нейтральных фракций
фосфолипидов и эргостеролу. Работа проводилась
в “оживляемых” образцах, в условиях микробной
сукцессии при 4°С. В нативных же образцах эти

показатели не оценивались. Важно отметить, что в
данной статье результаты оказались сопоставимы
с погрешностями приборов, что отмечают и дру-
гие микологи, использующие эти методы для бес-
плодных почв с низкой биологической активно-
стью (Gutarowska, Żakowska, 2009). Таким обра-
зом, поскольку данный метод низкочувствителен,
а обилие грибов в субстратх Антарктиды относи-
тельно низко, очевидно, что по эргостеролу и ли-
пидным фракциям запасы биомассы микобиоты в
Антарктиде анализировать не корректно. Уровень
биомассы микробиоты континентальных антарк-
тических почв по эмиссии CO2 оценивался только в
двух работах: в долине МакМердо – 47 мкмоль/м2 ×
× мин (Gregorich et al., 2006) и оазиса Холмы Лар-
семанн – 0.470–2.90 ммоль/м2×час (Ding et al.,
2013).

ДРОЖЖИ И ДРОЖЖЕПОДОБНЫЕ
ГРИБЫ АНТАРКТИДЫ

Дрожжи – жизненная форма грибов, преиму-
щественно с одноклеточным строением, у кото-
рых при бесполом размножении преобладает поч-
кование, а при половом не формируются плодо-
вые тела (Kurtzman et al., 2011). Дрожжи в
антарктических субстратах в основном представ-
лены базидиомицетовым, а не аскомицетовым
аффинитетом (Shivaji, Prasad, 2009; Connell et al.,
2014). К 2012 г. в Антарктиде обнаружено 70 видов
дрожжей – 13 аскомицетов и 57 базидиомицетов
(Buzzini et al., 2012). Наиболее обильными для ан-
тарктических субстратов являются роды Bullera,
Bulleromyces, Candida, Cryptococcus, Cystofilobasidi-
um, Dioszegia, Hyphozyma, Leucosporidiella, Leuco-
sporidium, Mrakia, Rhodotorula, Sporobolomyces и
Trichosporon (Frisvad, 2008; Shivaji, Prasad, 2009;
Connell et al., 2014; Buzzini et al., 2012; Zhang et al.,
2013). Особенно часто в экстремально холодных
экосистемах доминируют (до 30% обилия) пред-
ставители рода Cryptococcus: C. albidus, C. antarcti-
cus, C. consortionis, C. friedmannii, C. laurentii, C. lupi,

Рис. 1. Доли доминантных таксонов микобиоты Антарктиды различными методами: а – молекулярно-биологическими
(Pudasaini et al., 2017); б – микробиологическим посевом (Arenz et al., 2014; Ruisi et al., 2017).
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C. socialis и C. vishniacii (Buzzini et al., 2012; Frisvad,
2008), а также Candida (С. frigida, C. gelida и C. niva-
lis). Сходное по сравнению с антарктическими
экосистемами разнообразие дрожжей отмечают в
высокой Арктике (Butinar et al., 2007; Shivaji,
Prasad, 2009), ледниках Европы (Branda et al., 2010;
Turchetti et al., 2011), горах и высокогорьях (Tur-
chetti et al., 2010), а также в глубоководных морях
(Nagano et al., 2014). Численность дрожжей в Ан-
тарктиде очень высока для большинства исследо-
ванных биотопов – до 105 КОЕ/г и они, преиму-
щественно, приурочены к аквальным экосисте-
мам или растительности (табл. 3).

Большинство работ по дрожжам в Антарктиде
посвящено их разнообразию на различных суб-
стратах: морской воде (Singh, Raghukumar, 2014;
Nagano et al., 2014), макроводорослям (Loque et al.,
2010), цветковым растениям (Zhang et al., 2013),

мхам (Tosi et al., 2002; Zhang et al., 2013). Почвен-
ным антарктическим дрожжам уделялось меньше
внимания (Arenz, Blanchette, 2011; Connell et al.,
2014). За последние годы в Антарктиде обнаруже-
но несколько новых видов дрожжей – Cryptococcus
adeliensis (Scorzetti et al., 2000), C. antarcticus (Vish-
niac, Onofri, 2002), Glaciozyma antarctica, Mrakia
robertii (Turchetti et al., 2011). Географическая изо-
ляция и суровый климат обуславливают особый
ход эволюции организмов на материке, поэтому
вероятно обнаружение и других, ранее не извест-
ных, таксонов микобиоты (Gostinčar et al., 2010).

В экстремально холодных экосистемах дрожжи
могут являться самой устойчивой группой мико-
биоты (Margesin, Miteva 2011). Во-первых, у них
есть широкий спектр ферментов для разложения
разнообразных субстратов (Vaz et al., 2011; Carras-
co et al., 2012), поэтому они могут существовать да-

Таблица 3. Таксономическое разнообразие дрожжей различных биотопов Антарктиды

Таксон Биотоп Библиографическая ссылка

Candida frigida, C. gelida, C. nivali, Cryptococcus albidus, C. antarcti-
cus, C. consortionis, C. friedmannii, C. laurentii, C. lupi, C. socialis, 
C. vishniacii

моря и их донные 
осадки

Lai et al. (2007); Singh et al. 
(2014); Singh, Raghukumar 
(2014); Nagano et al. (2014)

Aureobasidium pullulans, Cryptococcus carnescens, Leucosporidium, 
Metschnikowia australis, Rhodotorula mucilaginosa

морские макрово-
доросли

Loque et al. (2010)

Bensingtonia yamatoana, Candida davisiana, Candida parapsilosis, Crypto-
coccus antarcticus, C. aquaticus, C. friedmannii, C. gilvescens, C. lauren-
tii, C. terricola, C. victoriae, Debaryomyces hansenii, Exophiala sp., 
Friedmanniomyces endolithicus, Goffeauzyma gilvescens, Leucosporidiella 
creatinivora, Mrakia frigid, Mrakiella aquatica, Naganishia friedmannii, 
Rhodotorula arctica, Rh. glacialis, Rh. laryngis, Rh. mucilaginosa, Soli-
coccozyma terricola, Vishniacozyma victoriae, Yarrowia lipolytica

лишайники Santiago et al. (2015); Rosa et 
al. (2019)

Candida oleophila, Cryptococcus albidus, C. fildesensis, C. humicolus, C. 
laurentii, Cystobasidium laryngis, Epicoccum nigrum, Mrakia sp., 
Naganishia albida, Papiliotrema laurentii, Rhodotorula minuta, Rh. 
mucilaginosa, Sporidiobolales sp., Zygosaccharomyces sp.

мхи Tosi et al. (2002); Zhang et al. 
(2013b); Rosa et al. (2019)

Cystobasidium laryngis, Leucosporidium aff. golubevii, Rhodotorula 
mucilaginosa, Vishniacozyma victoriae

цветковые расте-
ния (Deschamp-
sia antarctica и 
Colobanthus 
quitensis)

Rosa et al. (2009, 2019)

Cryptococcus curvatus, C. arrabidensis почвы Fell et al. (2006); Arenz, 
Blanchette (2011); Connell 
et al. (2014)

представители родов Aureobasidium, Dioszegia, Exophiala, Fried-
manniomyces, Hortaea

скалы, эндолиты Selbmann et al. (2014); 
Meslier, DiRuggiero (2019); 
Oliveira et al. (2019); Cole-
ine et al. (2020)

Bannozyma yamatoana, Cystobasidium pallidum, Glaciozyma antarc-
tica, Hamamotoa singularis, Holtermanniella nyarrowii, Leucosporid-
ium fragarium, L. golubevii, Mrakia frigida, Phenoliferia glacialis, P. 
psychrophenolica, Phaeococcomyces sp., Rhodotorula mucilaginosa, 
Vishniacozyma victoriae

снег Thomas-Hall, Watson (2002); 
Thomas-Hall et al. (2010); 
de Menezes et al. (2019)
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же в олиготрофных условиях (Buzzini et al., 2012;
Maggi et al., 2013; Nagano et al., 2014; Godinho et al.,
2015). Во-вторых, большинство дрожжей относи-
тельно быстро растет при низких температурах
(Mazur, 1980; Nagano et al., 2014; Panikov, 2014). У
них есть ряд криопротекторов, накапливающихся
в значительных количествах (Maggi et al., 2013;
Panikov, 2014). В дрожжевых клетках, зачастую,
более высокое по сравнению с мицелиальными
грибами содержание насыщенных жирных кислот
и трегалозы – основных агентов, препятствующих
замерзанию клеток (Buzzini et al., 2012; Gupta et al.,
2015). Дрожжи могут быстрее регулировать содер-

жание этих веществ в клетках, чем мицелиальные
грибы, поэтому они лучше адаптированы к резким
перепадам температуры (Buzzini et al., 2012; Maggi
et al., 2013; Boyce, Andrianopoulos, 2015). В-тре-
тьих, многие дрожжи являются осмофилами и га-
лофилами, что позволяет им легче переносить
низкую активность воды в Антарктиде (Roth-
schild, Mancinell, 2001; Connell et al., 2014). В-чет-
вертых, некоторые дрожжи устойчивы к ультра-
фиолетовому излучению за счет синтеза и накоп-
ления каротиноидов и меланинов (Selbmann et al.,
2014; Villarreal et al., 2016). Кроме того, у многих
психрофильных видов дрожжей одновременно
действуют все механизмы адаптаций к суровому
климату Антарктиды (рис. 2): они обладают белка-
ми-антифризами, ферментами, активными при
низких температурах (Vaz et al., 2011; Carrasco et al.,
2012), повышенным содержанием насыщенных
жирных кислот и липидов для понижения темпе-
ратуры замерзания клеток и т.п. (Connell et al.,
2014; Boyce, Andrianopoulos, 2015; Villarreal et al.,
2016). Также необходимо отметить, что часть изо-
лятов антарктических дрожжей при определенных
условиях формируют мицелий (явление мицели-
ально-дрожжевого диморфизма), с помощью ко-
торого им легче колонизировать доступные орга-
нические вещества (Branda et al., 2010; Buzzini et al.,
2012; Boyce, Andrianopoulos, 2015). Причины ми-
целиально-дрожжевого диморфизма не ясны. Не-
которые исследования показали прямую зависи-
мость между содержанием рамнозы в клетках и их
переходом в дрожжевую фазу у микромицетов с
бластическим конидиогенезом (Boyce, Andrianopou-
los, 2015). Вероятно, экологическая значимость
этого феномена значительно больше, чем мы
предполагаем (Branda et al., 2010). Ведь при иссле-
довании грибного пула различных экосистем
обычно применяют методы, не выявляющие фор-
му жизни микромицета (находится он в природе в
виде мицелия, спор или дрожжей). Множество
дрожжеподобных грибов обнаружено в экстре-
мальных местообитаниях – скалах, эндолитах, по-
лярных пустынях Арктики и Антарктики (Merge-
lov et al., 2012; Onofri et al., 2014; Selbmann et al.,
2014; Meslier, DiRuggiero, 2019; Oliveira et al., 2019;
Coleine et al., 2020). Однако появляется все больше
данных о находках этих организмов в биотопах с
умеренным климатом (Wei et al., 2015).

В высоких широтах дрожжи наземных экоси-
стем, по-видимому, могут применять одну из двух
стратегий выживания. Либо являться эфемерами,
быстро развивающимися на легкодоступных суб-
стратах (обычно на мхах или высших растениях) в
летний сезон при оттаивании верхних слоев поч-
вы, или продолжать медленный рост круглогодич-
но (Chernov, Marfenina, 2010; da Silva et al., 2019).
Это приемлемо для дрожжей, поскольку они од-
ноклеточны, что позволяет уменьшить, по сравне-
нию с мицелиальными формами, вероятность

Рис. 2. Мицелиально-дрожжевой диморфизм Cryomy-
ces antarcticus по Selbmann et al. (2014). Буквами на ри-
сунке обозначены: а – Cryomyces antarcticus, растущий
на различных средах; б – дрожжеподобная организа-
ция; в – монилиоидные гифы.
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разрыва клеток при отрицательных температурах
(Maggi et al., 2013; Boyce, Andrianopoulos, 2015).

В последнее время выделена специфическая
экологическая группа “черных дрожжей”, харак-
терная исключительно для экстремальных место-
обитаний и открытая совсем недавно (Selbmann et al.,
2013, 2014; Onofri et al., 2014). У “черных дрожжей”
есть ряд специфических признаков, характерных
только для этой группы. Они одновременно фор-
мируют как мицелий, так и дрожжеподобные
клетки (рис. 2); имеют меристематический (деле-
ние клеток в разных плоскостях) мицелий; часто
не образуют ни бесполых (конидиеносные струк-
туры), ни половых (аски) органов размножения;
синтезируют много меланинов; олиготрофны, мо-
гут достаточно долго жить в среде, содержащей
мало азота, за счет накопленных запасов; синтези-
руют широкий набор ферментов, чтобы потреб-
лять трудно разлагаемые субстраты; накапливают
высокий уровень трегалозы, многоатомных спир-
тов и сахаров, как осмопротекторов для пережива-
ния засушливых условий; выдерживают высокие
и низкие температуры, а также резкие перепады
температур, метаболизируя даже при –17°С (Selb-
mann et al., 2014; Onofri et al., 2014). Черные лито-
бионтные грибы – экстремотолерантная группа
организмов, часто встречающихся в высокого-
рьях, пустынях, полярных областях, на бесплод-
ных горных породах. Они являются одними из
“пионерных организмов”, участвующих в форми-
ровании первичных почв (Мергелов и др., 2012;
Onofri et al., 2014). Эта группа микромицетов в Ан-
тарктиде распространена в почвах сухих долин и
горных породах, представлена родами Aureobasidi-
um, Dioszegia, Exophiala, Friedmanniomyces, Hortaea
и др. (Connell et al., 2006; Selbmann et al., 2013).
“Черные дрожжи” переходят в дрожжевую или в
мицелиальную стадию в зависимости от условий
среды – при резком изменении температуры или
рН, при сильном облучении УФ или другой иони-
зирующей радиацией. Среди черных литобионт-
ных грибов много психро- и термотолерантов.
Предположительная экологическая роль “черных
дрожжей” состоит в защите других членов эндо-
литных сообществ от негативных факторов – пе-
репады температур, УФ, высыхание и др.) (Selb-
mann et al., 2014; Meslier, DiRuggiero, 2019; Oliveira
et al., 2019; Coleine et al., 2020). Часто они являются
основной составной частью эндолитных сооб-
ществ, формируя мутуалистические связи с бакте-
риями и водорослями (Wei et al., 2015; Meslier, Di-
Ruggiero, 2019; Oliveira et al., 2019; Coleine et al.,
2020).

ПРОБЛЕМА ЭНДЕМИЗМА
МИКОБИОТЫ АНТАРКТИДЫ

Поиск новых для науки микроорганизмов в
Антарктиде вполне обоснован, так как материк

длительное время был изолирован от других кон-
тинентов, имеет чрезвычайно суровые климатиче-
ские условия, и эволюция здесь шла особым путем
(Vincent, 2000; Onofri et al., 2007; Brunati et al.,
2009; Hassan et al., 2016; Cox et al., 2019). В Палео-
зое и Мезозое, когда Антарктида была близка к эк-
ватору, разнообразие грибов материка, по-види-
мому, было значительно выше, чем сейчас и мак-
симально за всю историю Земли (Arenz et al.,
2014). Согласно сегодняшним прогнозам, в связи
с глобальным потеплением климата, разнообра-
зие микобиоты в Антарктиде возрастет на 20–27%
(Newsham et al., 2015). В последнее время молеку-
лярными методами подтверждено наличие в Ан-
тарктиде новых эндемичных видов и даже родов
микобиоты (рис. 3): Antarctomyces pellizariae, A. psy-
chrotrophicus, Cryomyces antarcticus, Friedmanniomy-
ces simplex, F. endolithicus, Metschnikowia australis,
Mortierella antarctica, Penicillium antarcticum, P. tar-
dochrysogenum, Thelebolus balaustiformis, T. ellipsoide-
us, T. globosus, и T. spongiae (Rosa et al, 2019).

В то же время недавно появились данные об об-
наружении многих антарктических эндемиков в
удаленных друг от друга регионах мира с очень хо-
лодным климатом (Арктике, высокогорьях и т.д.)
(Vincent, 2000). Так, из субстратов Гималаев выде-
лены: Penicillium antarcticum, P. luteum, P. olivaceum,
Thelebolus ellipsoideus, T. globosum, T. microsporus,
T. psychrophilum (Anupama et al., 2011; Hassan et al.,
2016); из Тибета и высокогорий Китая – Cadophora
luteo-olivacea, Psychrophila antarctica (Wang et al.,
2015); из льдов Шпицбергена – Cryptococcus ade-
liensis (Butinar et al., 2007), а из морских вод у Ко-
реи – Penicillium antarcticum (Park et al., 2014). По-
этому эндемичными эти виды формально назы-

Рис. 3. Грибы – эндемики Антарктиды: а – Antarctomy-
ces pellizariae по de Menezes et al. (2017); б – Friedman-
niomyces simplex по Selbmann et al. (2014); в – Thelebolus
microsporus по Anupama et al. (2011); г – Penicillium ant-
arcticum по Park et al. (2014).
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вать уже нельзя. С другой стороны, есть факты,
свидетельствующие об ограниченности ареалов
распространения многих психротолерантных
микроорганизмов (Taylor et al., 2006; Adams et al.,
2013). Часть микробиологов полагают лимитиро-
вать их полярными областями, поэтому в послед-
нее время формулируется концепция “биполярно-
го эндемизма” (Cox et al., 2016, 2019). Исследование
таксономического разнообразия микроорганиз-
мов, обитающих в изолированных друг от друга,
но имеющих сходный климат регионах (напри-
мер, Арктики и Антарктики) поможет выявить
наиболее интересные и простые закономерности
их биогеографии (Cowan Don, 2014; Cox et al.,
2016; Pinseel et al., 2017). Подобие структуры по-
лярных экосистем и колоссальные расстояния
между ними обеспечат возможность проверить
эффекты экологической фильтрации и ограниче-
ние распространения микроорганизмов в природе
(Cox et al., 2016), а также выявить сходство или
различия микробных сообществ (Ricklefs, 2004).

В связи с изменением климата, ветры и тече-
ния, а также пути миграции птиц, морских млеко-
питающих и рыб становятся другими (Vincent,
2000; Furbino et al., 2014; Cox et al., 2019; Kochkina
et al., 2019). Кроме того, влияние людей на Ан-
тарктиду год от года все интенсивней и шире. Вме-
сте с ними на континент заносятся инвазивные
виды (Vincent, 2000; Kochkina et al., 2019). Так, в
последние годы в составе грибных сообществ ма-
терика, преимущественно, в антропогенных суб-
стратах, выявляют все большее количество космо-
политных таксонов (Власов и др., 2012; Kochkina
et al., 2019; Cox et al., 2019). Aspergillus обнаружива-
ют на материке в орнитогенных почвах и на расте-
ниях (Arenz et al. 2014; Godinho et al., 2015); Clado-
sporium – в почвах сухих долин Мак-Мердо (Arenz
et al., 2014); Mortierella – приурочены к антаркти-
ческим мхам (Tosi et al., 2002; Melo et al., 2014) и
ризосфере единственных цветковых растений
(Gomes et al., 2019); Pseudogymnoascus – имеет ши-
рокое географическое распространение в холод-
ных экосистемах, включая антарктические почвы
(Arenz, Blanchette, 2011; Godinho et al., 2015;
Gonçalves et al., 2015; Gomes et al., 2019). Однако,
ввиду преобладания низких температур, факт об-
наружения еще не доказывает развитие космопо-
литных микромицетов в Антарктиде in situ. Впол-
не возможно, что на материке происходит лишь
сохранение жизнеспособности пропагул занос-
ных видов. Это предположение основано на двух
фактах. Во-первых, существуют работы (Adams et al.,
2013), показывающие возможность длительного
сохранения в воздухе пропагул мелкоспоровых
грибов, которые, зачастую и являются эвритоп-
ными. Во-вторых, температурные оптимумы по-
чти всех инвазивных видов, которые часто мелко-
споровые, обычно не ниже 20°С (Vincent, 2000;
Kochkina et al., 2014). В Антарктиде же такие тем-

пературы встречаются достаточно редко и их про-
должительность невелика (Abramov et al., 2011).
Поэтому мы можем допустить, что заносные мик-
ромицеты, в отличие от психротолерантных сте-
нотопных видов, не являются активным компо-
нентом ценозов материка.

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ И ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ 
АДАПТАЦИИ ГРИБОВ К НИЗКИМ 

ТЕМПЕРАТУРАМ
Существование микроорганизмов при отрица-

тельных температурах не лабораторный феномен,
а обычное природное явление (Panikov, 2014).
В ходе длительной эволюции они, и грибы, в част-
ности, смогли выработать ряд адаптаций к этим
условиям. Такие адаптации можно разделить на
экологические и физиологические (рис. 4). К эко-
логическим адаптациям можно отнести одну из
стратегий развития: эфемерный или сбалансиро-
ванный (экономный) рост. Какой-то промежу-
точный вариант существования микобиоты в
условиях чрезвычайно короткого полярного лета,
скорее всего, невозможен. При сбалансирован-
ном развитии грибы, вероятно, вынуждены расти
в олиготрофных условиях, не выдерживая конку-
ренции за субстрат с эфемерами. Таким олиго-
трофных субстратом зачастую становятся мест-
ные горные породы, для колонизации которых
литобионтной микобиоте приходится использо-
вать меристематический и дрожжеподобный рост
(Selbmann et al., 2013). Ввиду того, что все грибы
являются гетеротрофами, в Антарктиде им прихо-
дится входить в лишайниковый и эндолитный
симбиозы, где микобота выполняет важные эко-
логические функции, необходимые для выжива-
ния всего сообщества в целом (Yung et al., 2014; Ar-
cher et al., 2017; Coleine et al., 2018, 2020). Обилие
ионизирующего излучения в полярных широтах и
высокогорьях лимитирует жизнедеятельность
многих групп местных микроорганизмов (Singh et
al., 2011; Villarreal et al., 2016). Однако в таких эко-
системах преобладают меланизированные грибы,
пигменты которых эффективно поглощают опас-
ное ультрафиолетовое излучение (Singh et al., 2011;
Selbmann et al., 2013, 2014). До сих пор точно не из-
вестно, почему в экстремальных экосистемах рас-
пространено олиго- и монодоминирование тех
или иных микроорганизмов. Это можно объяс-
нить, в том числе, синтезом антагонистических
веществ, подавляющих жизнедеятельность кон-
курентов (Wei et al., 2015). В то же время пока не
доказан синтез антиметаболитов in situ в субстра-
тах Антарктики. Многие авторы отмечают, что для
выживания в экстремально холодных экосистемах
микроорганизмам приходится быть одновремен-
но не только психрофилами, но и осмофилами,
галофилами и олиготрофами (Gostinčar et al.,
2009). Это обусловлено низкой активностью воды
при вымораживании, часто высоким содержани-
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ем легкорастворимых солей и малым (иногда сле-
довым) количеством органики в оркужающей сре-
де. Кроме того, микроорганизмы экстремально
холодных экосистем для успешного выживания
должны обладать широким спектром ферментов
для извлечения питательных элементов практиче-
ски из любого субстрата (Panikov et al., 2006) и
иметь ряд криопротекторов – сахароспирты, мно-
гоатомные спирты, белки-антифризы и т.д.)
(Fenice et al., 1997; Gesheva, 2010; Mojib et al., 2011;
Dolev et al., 2016). Только при соблюдении всех
этих условий возможно обеспечение выживания
микроорганизмов полярных и высокогорных био-
топов (Maggi et al., 2013).

При небольших отрицательных температурах в
почвах доминируют микромицеты (обычно Geo-
myces pannorum) и дрожжи (представители родов
Leucosporidium, Cryptococcus, Mrakia), а не бакте-
рии (Panikov, 2014). Есть исследования, посвя-
щенные измерению эмиссии СО2 (обусловленная
в основном деятельностью грибов) из почв под
снежным покровом, имеющих температуру до –
39°С (Oechel et al., 1997, Panikov et al., 2006). Для
некоторых чистых культур из экстремально хо-
лодных местообитаний достоверно показан мета-
болизм при отрицательных температурах при –2°С
для Cladosporium cladosporioides, C. herbarum, Cado-
phora sp., Penicicllium crustosum, P. brevicompactum, –
6°С для C. herbarum, –10°С для C. cladosporioides
(Onofri et al., 2004) и даже при –12°С (Mazur, 1980).
У таких штаммов иногда обнаруживают специфи-
ческие метаболиты – ферменты, активные при
низких температурах; белки-антифризы и др.,
иногда и морфологические отличия – дрожжепо-
добный рост; обильные синнемы и др. (Gostinčar,
2012). Часть таких штаммов может продуцировать
ценные для биотехнологии физиологически ак-
тивные вещества и антибиотики (Gupta et al., 2015;
Rosa et al, 2019).

Многие микроорганизмы холодных экосистем
являются психротолерантными и психрофильны-
ми. К последним относятся организмы, способ-
ные метаболизировать при температурах не выше
20°С и имеющих оптимум роста при 15°С или ни-
же (Cavicchioli et al., 2002; Bratchkova, Ivanova,
2011). Для психротолерантов верхняя температур-
ная граница жизни и оптимальная температура на
пять градусов выше, чем у психрофилов. Как ни
странно, даже в экстремально холодных экосисте-
мах много не психрофилов, а психротолерантов
(Кочкина и др., 2011). Вероятно, такие данные
связаны с тем, что на искусственных питательных
средах физиология микроорганизмов меняется по
сравнению с той, какой они обладают в природ-
ных местообитаниях (Buzzini et al., 2012; Maggi
et al., 2013). В умеренных и тропических широтах
психрофилы также встречаются, хотя являются
минорным компонентом микробоценозов (Buzzi-
ni et al., 2012) в связи с тем, что имеют более низ-
кую ферментативную и транспортную активность
(Fenice et al., 1997; Gesheva, 2010; Buzzini et al.,
2012).

Многие грибы экстремально холодных экоси-
стем могут легко преодолевать такие неблагоприят-
ные факторы, губительные для других организмов,
как быстрые циклы замораживания-оттаивания,
низкие отрицательные температуры, повышен-
ный уровень УФ, иссушение, и засоление (Robin-
son, 2001; Onofri et al., 2004; Selbmann et al., 2014).
Механизмы адаптаций психрофилии до конца
еще не раскрыты, хотя известно, что у психрото-
лерантных штаммов всегда много сахаро-спиртов,
многоатомных спиртов, белков-антифризов и
ферментов, работающих при низких температурах
(Weinstein et al., 2000; Robinson, 2001). Одна из
адаптаций психрофильных грибов, дающих воз-
можность роста при отрицательных температурах
– накопление насыщенных жирных кислот в
клетке, которые увеличивают текучесть цитоплаз-

Рис. 4. Адаптации микобиоты Антарктиды к экстремальным условиям.
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мы. Например, антарктические штаммы Cadopho-
ra fastigiata, Geomyces pannorum, Mortierella alpina и
M. antarctica синтезируют значительное количе-
ство арахидониковой и линолиевой жирных кис-
лот (Maggi et al., 2013). У микобиоты холодных ме-
стообитаний накапливаются специфические фос-
фолипиды и липиды в клеточных мембранах,
действующие как антифризы (Weinstein et al.,
2000; Maggi et al., 2013; Gupta et al., 2015). Значи-
тельная часть авторов считает основным криопро-
тектором у грибов трегалозу (Kochkina et al., 2011).

Есть ряд предпосылок считать, что мицелиаль-
ные грибы и дрожжи лучше, чем другие сапротро-
фы адаптированы к существованию в экстремаль-
но холодных биогеоценозах (Panikov, 2014). Во-
первых, у грибов есть мицелий (а у некоторых
дрожжей – псевдомицелий), с помощью которого
они могут искать благоприятные микрозоны в та-
ких субстратах, как почвы и грунты. Грибы успеш-
нее и быстрее бактерий осваивают указанные ге-
терогенные среды. Во-вторых, микобиота дает
резкий и быстрый экспоненциальный рост (по
сравнению с бактериями и археями) при неболь-
ших отрицательных температурах, а также лучше
бактерий переживают частые циклы заморажива-
ния и оттаивания (Sharma et al., 2006). В-третьих,
обычно грибы хорошо адаптированы сразу ко
многим стрессам (низкие температуры, влажность
и количество органики, высокие дозы УФ и т.п.),
а бактерии – более узкоспециализированны по
отношению к стрессам (например, только к высо-
кому содержанию солей; только к низкому pH и
т.д.), чем грибы (Panikov, 2014). Поскольку при от-
рицательных температурах резко снижается до-
ступность воды для организмов (осмотический
стресс), велика роль ксерофилии для психрофи-
лов. Среди антарктической микобиоты много ксе-
рофитных штаммов, адаптированных к низкой
активности воды (Frisvad, 2008): оптимум аw для
Aspergillus sydowii и A. versicolor – 0.78, для Penicilli-
um aurantiogriseum – 0.79, для Geomyces pannorum –
0.89 (Onofri et al., 2004). В-четвертых, рост, разви-
тие и обмен веществ грибов (в особенности, дрож-
жей) при низких температурах более сбалансиро-
ван, чем у бактерий. Эта адаптация позволяет гри-
бам более экономно потреблять энергию из
бедных субстратов, которые преобладают в холод-
ных ценозах (Panikov, 2014). Кроме того, микоби-
ота экстремально холодных местообитаний, в от-
личие от ряда бактерий, часто имеет ряд фермен-
тов, активно работающих и при околонулевых
температурах. Поэтому именно грибы и дрожжи
наиболее важны в круговороте углерода низко-
температурных экосистем (Singh et al., 2014; Gupta
et al., 2015). Еще одним преимуществом психро-
фильных грибов перед бактериями является син-
тез микоспоринов, играющих важную роль в за-
щите от УФ-излучения и иссушения (Gorbushina
et al., 2003; Kogej et al., 2006). Например, много

микоспоринов обнаружено у антарктических
штаммов Trichothecium roseum и Rhodotorula sp.
(Hassan et al., 2016). У психрофильных штаммов
часто отмечают увеличение количества суперок-
сиддисмутазы, уменьшающей окислительный
стресс при низких температурах (Maggi et al.,
2013).

БИОТЕХНОЛОГИЧЕСКИЙ ПОТЕНЦИАЛ 
ШТАММОВ ГРИБОВ ЭКСТРЕМАЛЬНО 

ХОЛОДНЫХ ЭКОСИСТЕМ

Штаммы микромицетов из экстремальных ме-
стообитаний часто синтезируют метаболиты (фер-
менты, антибиотики, пептиды, токсины и др.),
представляющие большой интерес для биотехно-
логии (Brunati et al., 2009; Bratchkova, Ivanova,
2011; Pudasaini et al., 2017). Наибольший биотехно-
логический потенциал среди изолятов экстре-
мальных экосистем, вероятно, имеют полярные
штаммы (Fenice et al., 1997, 2012; Tscherko et al.,
2003; Gesheva, 2010; Tosi et al., 2010; Bratchkova,
Ivanova, 2011; Vaz et al., 2011; Buzzini et al., 2012;
Carrasco et al., 2012; Loperena et al., 2012). Напри-
мер, антарктический штамм Cladosporium cladospo-
rioides продуцирует такие ингибиторы протеинки-
наз, как кальфостины и изокладоспорины; Penicil-
lium islandicum может синтезировать исландицин,
эмодин, эндокроцин, скайрин, а также множество
токсинов; гренландский штамм P. griseofulvum
продуцирует гризеофульвин, роквифортин и ча-
ноклавин; P. coprobium из Арктики имеет следую-
щие ценные вторичные метаболиты: стирены, пату-
лин, циклопиамин, неоксалин (Bratchkova, Ivanova,
2011). Из-за изолированности Антарктиды от других
материков и чрезвычайно суровых климатических
условий, биотехнологический потенциал микро-
мицетов раскрыт здесь не полностью (Gonçalves
et al., 2015).

Большинство работ по анализу ферментатив-
ной активности микобиоты Антарктиды проведе-
но в отношении экзоферментов. Статей по их ка-
чественной оценке непосредственно в почвах ма-
терика – единицы (Tscherko et al., 2003), а по
чистым культурам – десятки (табл. 4). Особенно
подробно проанализированы культуральные ли-
пазы и амилазы (Loperena et al., 2012; Carrasco et al.,
2012), причем, преимущественно, для дрожжей, а
не мицелиальных форм (Tanino et al., 2009). Thele-
bolus microsporus, Rhodotorula glacialis, Rh. psychro-
phenolica имеют альфа-амилазы, работающие в
диапазоне от 4 до 20°С (Singh et al., 2014). Значи-
тельная часть психротолерантных дрожжей имеет
высокую липазную активность при низких темпе-
ратурах (Tanino et al., 2009), а антарктический
штамм Cryptococcus gilvescens – амилазную актив-
ность при низких температурах. Много ценных
для промышленности липаз у высокоширотных
штаммов Aspergillus versicolor, Alternaria sp., Clado-
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sporium cladosporioides и Phoma sp. (Fenice et al.,
1997). Нередко изучается и фосфатазная актив-
ность дрожжей экстремально холодных биотопов.
Например, антарктический штамм Mrakia sp. по-
казал высокие значения по этому параметру при
температурах от 4 до 15°С (Gupta et al., 2015), а у
психротолерантных Aspergillus niger и Penicillium ci-
trinum выявлена работа фосфатаз даже при около-
нулевых температурах (Singh et al., 2011, Gawas-
Sakhalkar et al., 2012). Относительно часто изуча-
лись хитиназы и гемицеллюлазы – манназы и кси-
ланазы (Bradner et al., 1999; Fenice et al., 2012). Кро-
ме того, есть данные о термостабильных ксилана-
зах у микобиоты холодных биотопов (Scorzetti et al.,
2000). Очень мало исследований посвящено таким
важным для функционирования экосистем экзо-
ферментам полярных штаммов грибов, как целлю-
лазы и эстеразы (Vaz et al., 2011). Так, Cladosporium
oxysporum и Geomyces sp. из сухих долин МакМердо
(Антаркида) имеют целлюлазы, хорошо работаю-
щие при 4°С (Duncan et al., 2008). В значительной
части этих работ результаты оценены лишь каче-
ственно на питательных средах, а не количествен-
но (Krishnan et al., 2019; Duncan et al., 2006). Важно
также иметь сведения о разложении сложного по
строению, но распространенного в мире полиме-
ра – лигнина, в экстремально холодных экосисте-
мах. Сейчас нет данных, подтверждающих нали-
чие лигнинолитической активности у штаммов
микромицетов и дрожжей, выделенных из Ан-
тарктиды (Loperena et al., 2012). Это, вероятно,
связано с отсутствием нативной древесины на
континенте. Известно, что часть ферментов, по-
лученных из психротолерантов и психрофилов,
могут быть активны в широком диапазоне темпе-
ратур. Например, у выделенной с ледников мико-
биоты (Aspergillus ustus, Cryptococcus gilvescens, Mra-
kia gelida и Rhodotorula laryngis) отмечены проте-
азы, активные в диапазоне от 4 до 50°С (Turchetti
et al., 2011). В то же время, по эндоферментам ан-
тарктических штаммов микобиоты опубликовано
мало статей. Изучались, в первую очередь, анти-
оксидантные (супероксиддисмутазы и каталазы)
энзимы (Gocheva et al., 2009; Tosi et al., 2010), име-
ющие важное значение в стрессорных условиях с
чрезвычайно низкими температурами и высоким
уровнем УФ-излучения, резко повышающие ко-
личество активных форм кислорода в клетке.

Исследователи все чаще ищут продуцентов ан-
тибиотиков в экстремальных местообитаниях, по-
скольку у таких штаммов часто обнаруживают
отличные от обычных, пути метаболизма и, в ко-
нечном итоге, новые биологически активные эле-
менты (Santiago et al., 2015). Большинство анти-
биотиков получено из почвенных штаммов мик-
ромицетов полярных экосистем (Kawaguchi et al.,
2013). Поэтому для поиска новых веществ данного
класса, изоляты этой среды обитания наиболее
перспективны. Возможности синтеза антибиоти-

ков у микромицетов с пониженным температур-
ным оптимумом плохо изучены, поскольку тесты
на такую способность проводят с термотолерант-
ными культурами. Несмотря на это, изоляты мик-
роорганизмов чрезвычайно холодных экосистем
являются объектами поиска новых антибиотиков
(Tosi et al., 2010). Такие исследования проведены,
в основном, в отношении антарктических штам-
мов бактерий (Gesheva, 2010; Tomova et al., 2015), в
то время как микромицетам субстратов Антаркти-
ды до последних лет почти не уделялось внимания
(Wei et al., 2015). Кроме того, значительная часть
работ посвящена изучению антагонистической
активности микромицетов морских, а не более
перспективных в данном ракурсе, наземных эко-
систем (Furbino et al., 2014; Henríquez et al., 2014).

На настоящий момент выделено немного чи-
стых антибиотиков и токсинов из полярных
штаммов микромицетов. Большинство из них от-
носятся к роду Penicillium (Brunati et al., 2009). На-
пример, субантарктический изолят P. nalgiovense
синтезировал противогрибное соединение полие-
нолового ряда “амфотерицин B” (Svahn et al.,
2015), а Geomyces sp. 2481 – антимикотик “геоми-
цин B” и противобактериальный “геомицин C”
(Li et al., 2008). P. islandicum из антарктических
биотопов продуцирует целый ряд биохимически
ценных антиметаболитов: исландицин, эмодин,
эндокроцин, скайрин, флавоскайрин, руброскай-
рин, хризофанол, розеоскайрин, иридискайрин
(Bratchkova, Ivanova, 2011). Считается, что анти-
биотики, полученные из психрофильных и пси-
хротолерантных штаммов, несколько отличаются
от продуцируемых аналогов мезофильными
штаммами (Sánchez et al., 2008). Этот факт, без-
условно, важен в борьбе с толерантными формами
патогенных микроорганизмов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, микобиота Антарктиды имеет
свои экологические особенности. Грибы матери-
ка являются основой существования местных эн-
долитных сообществ и альгобактериальных ма-
тов. В Антарктиде преобладают не Basidiomycota,
как на остальных континентах, а Ascomycota. По
молекулярно-биологическим методам в Антарк-
тиде доминируют роды: Aureobasidium (32%), Clad-
osporium (15%), Malassezia (10%), Exophiala (10%),
Nigrospora (6%), Cadophora (6%), Hortaea (4%),
Rhodotorula (4%), Toxicocladosporium (2%), а соглас-
но классическому микробиологическому соотно-
шению иные: Geomyces (29%), Thelebolus (24%),
Cladosporium (12%), Cadophora (9%), Phoma (7%),
Penicillium (6%), Antarctomyces (5%), Cryptococcus
(4%), Rhodotorula (2%), Mrakia (2%). Для некото-
рых аквальных и скальных биотопов Антарктиды
характерно преобладание дрожжей и грибов с ми-
целиально-дрожжевым диморфизмом (предста-
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вители родов Bullera, Bulleromyces, Candida, Crypto-
coccus, Cystofilobasidium, Dioszegia, Hyphozyma, Leu-
cosporidiella, Leucosporidium, Mrakia, Rhodotorula,
Sporobolomyces и Trichosporon, а также группа “чер-
ных дрожжей”, в том числе родов Exophiala, Fried-
manniomyces, Hortaea). В Антарктиде выявлен ряд
эндемичных видов микобиоты: Antarctomyces pelli-
zariae, A. psychrotrophicus, Cryomyces antarcticus,
Friedmanniomyces simplex, F. endolithicus, Metschniko-
wia australis, Mortierella antarctica, Penicillium ant-
arcticum, P. tardochrysogenum, Thelebolus balausti-
formis, T. ellipsoideus, T. globosus, и T. spongiae. Одна-
ко в последние годы имелись единичные находки
эндемиков материка в Арктике, поэтому некото-
рые исследователи предложили термин “биполяр-
ный эндемизм”. Микобиота Антарктиды имеет
широкий спектр экологических (пигментация,
мицелиально-дрожжевой диморфизм, меристе-
матический рост, эфемерность/сбалансирован-
ное развитие, вхождение в лишайниковый и эндо-
литные симбиозы и др.) и физиологических (оли-
готрофия, психрофилия, осмофилия, спектр
ферментов окислительного стресса, белки-анти-
фризы, повышенное содержание сахаро-спиртов,
многоатомных спиртов, микоспоринов, насы-
щенных жирных кислот и др.) адаптаций к суро-
вым полярным условиям. Вероятно, по этой при-
чине многие антарктические штаммы микроми-
цетов и дрожжей способны синтезировать
метаболиты, ценные для биотехнологии.

Исследование выполнено при поддержке про-
екта РФФИ № 20-04-00328 (“Экологические и
физиологические адаптации грибов к низким
температурам; биотехнологический потенциал
штаммов грибов экстремально холодных экоси-
стем”), а также при поддержке проекта РНФ
№ 20-17-00212 (“Oбобщение материала по грибам
в супрагляциальной зоне ледников”).
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In connection with the sensitive response of polar ecosystems to global climate change, research on the micro-
organisms of Antarctica has become especially relevant. The harsh climatic conditions of the continent led to the
formation of unique biogeocenoses without f lowering plants, but with the dominance of mycobiota in soils. Ant-
arctic fungi perform not only their classic ecosystem functions, but are the basis for the existence of local com-
munities represented by endoliths, microbial mats, etc. In addition, Antarctic fungi are a leading force in the
transformation of rocks in situ and the conversion of bioelements into a form accessible to other organisms.
Therefore, mycobiota plays a crucial role in maintaining the balance of ecosystems in Antarctica. Among the
mainland fungi, Ascomycota (77.1%) dominates, but not Basidiomycota (9.1%), like on other continents. For a
number of reasons, in some biotopes of Antarctica, yeast and yeast-like micromycetes (mainly basidial affinity)
are a more successful mycobiota group than mycelial fungi. There are a number of prerequisites to consider that
mycelial fungi and yeast are better adapted to exist in extremely cold biogeocenoses than other microorganisms.
Since Antarctica was isolated for a long time from other continents, evolution here followed a special path leading
to the emergence of many endemic fungal taxa. The presence of eurytopts on the mainland is associated with
global warming and increased anthropogenic impact. This review examines the current state of research on the
structure of the mycobiota communities of Antarctic subaerial and subaquatic biotopes, the ecological role of
mycelial-yeast dimorphism for Antarctic fungi, the problem of endemicity of the continent mycobiota, ecologi-
cal and physiological adaptation of fungi to low temperatures, and substantiates the need to search for secondary
metabolites in psychrophilic micromycetes.

Keywords: biomass, cryoconite, ecology, extreme ecosystems, fungi, metabolic activity, psychrophilia, supragla-
cial organomineral systems, taxonomic diversity, yeast
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МИКРОМИЦЕТОВ В СЕЗОННОТАЛОМ СЛОЕ БУГРИСТЫХ

ТОРФЯНИКОВ ЮЖНОЙ ТУНДРЫ
© 2021 г.   Ю. А. Виноградова1,*, Е. М. Лаптева1,**, В. А. Ковалева1,***, Е. М. Перминова1,****

1 Институт биологии Коми НЦ УрО РАН, 167982 Сыктывкар, Россия
*e-mail: vinogradova@ib.komisc.ru

**e-mail: lapteva@ib.komisc.ru
***e-mail: kovaleva@ib.komisc.ru

****e-mail: perminova@ib.komisc.ru
Поступила в редакцию 19.06.2020 г.

После доработки 15.09.2020 г.
Принята к публикации 23.12.2020 г.

Исследованы состав и структура биомассы микроскопических грибов, а также видовое разнообразие
культивируемых микромицетов в сезонноталых слоях (СТС) торфяных мерзлотных почв плоскобугри-
стого болотного комплекса южной тундры (бассейн верхнего течения р. Коротаиха, Большеземельская
тундра, Ненецкий автономный округ). Рассмотрено их профильное распределение в торфяных почвах,
занимающих различное положение в рельефе бугристого болота под разными типами растительности.
Показано, что биомасса грибов (спор и мицелия) в СТС бугристого торфяника варьирует от 0.44 до
21.46 мг/г абсолютно сухой почвы (а.с.п.). В верхних слоях СТС в структуре биомассы доминирует ми-
целий, в надмерзлотных – споры грибов. Максимум биомассы грибов отмечен в почвах торфяных пя-
тен, лишенных растительного покрова (11.5–20.2 мг/г а.с.п.), минимум – в почвах микропонижений с
мохово-лишайниковыми сообществами (0.4–16.8 мг/г а.с.п.) и мочажинах с осоково-сфагновым рас-
тительным покровом (2.3–6.9 мг/г а.с.п.). Мицелий грибов в почвах рассмотренного торфяника пред-
ставлен в основном функционально активными гифами (81–100%). Таксономический список культи-
вируемых микромицетов включает 40 видов (в т.ч. две формы стерильного мицелия). Отдел Mucoromy-
cota представлен 11 видами (28%) из родов Mucor, Mortierellа, Umbelopsis. По числу видов доминирует род
Penicillium (13 видов). Роды Akanthomyces, Alternaria, Cladosporium, Pseudogymnoascus, Oidiodendron вклю-
чают единичные виды. По частоте встречаемости структура комплекса микромицетов представлена
случайными видами (55%), на долю редких, частых и доминирующих приходится соответственно 25,
13 и 7%. Наиболее обильны в сезонноталых слоях два вида – Talaromyces funiculosus (28%) и Pseudogym-
noascus pannorum (16%). Наибольшим видовым разнообразием грибов (21 вид) характеризуются почвы
торфяных пятен, минимальным (13 видов) – почва мочажин. Основу комплекса микромицетов состав-
ляют мезофилы и психротолерантные виды (от 75 до 100%). К типичным психрофильным видам, рас-
тущим при температуре культивирования 4°С, следует отнести Mortierella alliacea, M. schmuckeri, Mucor sp.,
Penicillium lividum. Данные виды активно спорулируют в СТС почв торфяного бугра и не встречены
в почве мочажин.

Ключевые слова: биомасса грибов, бугристый торфяник, культивируемые микроскопические грибы,
мерзлота, сезонноталый слой, торфяные почвы, разнообразие
DOI: 10.31857/S0026364821020100

ВВЕДЕНИЕ

В условиях активного освоения северных реги-
онов особое внимание уделяется изучению соста-
ва и структуры грибных сообществ, функциони-
рующих в почвах тундровых и полярных областей.
Это обусловлено значимой ролью эукариотиче-
ского комплекса микробных сообществ в процес-
сах почвообразования (Soil functions.., 1990; Kura-
kov et al., 2016) и формирования качества среды
(Korneykova et al., 2012, Kirtsideli, 2015). Благодаря

использованию классических и современных мо-
лекулярно-генетических методов в последнее вре-
мя существенно расширен таксономический спи-
сок почвенных микромицетов криогенных почв,
установлены особенности их видового состава в
зависимости от характера субстрата в наземных
экосистемах Арктики (Blaud et al., 2015; Nikitin et
al., 2019) и Антарктики (Arenz et al., 2011; Kirtsideli
et al., 2018; Fungi.., 2019). Выявлено доминирова-
ние в почвах полярных регионов микромицетов с
широкой экологической амплитудой (Cox et al.,

УДК: 631.445: 551.34 : 631.466.1 (292.481)
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2016), установлены механизмы их адаптации к не-
благоприятным условиям среды – низким темпе-
ратурам, наличию многолетней мерзлоты, высо-
кой УФ инсоляции, частым циклам замерзания-
оттаивания, низкому уровню и слабой доступно-
сти элементов питания (Ruisi et al., 2007; Hassan et al.,
2016; Sazanova et al., 2019). Отмечено изменение
под влиянием антропогенного загрязнения видо-
вого состава и структуры микоценозов в тундро-
вых почвах, возрастание в них доли патогенных и
снижение доли редких видов (Marfenina et al.,
2016; Kirtsideli et al., 2018, 2020).

Одним из характерных и широко распростра-
ненных элементов в структуре наземных экоси-
стем криолитозоны являются бугристые торфяни-
ки, представленные сочетанием торфяных бугров
и разделяющих их переувлажненных понижений –
мочажин (топей). Совокупность криогенных про-
цессов (пучение, криотурбации, снеговая корра-
зия), особенности рельефа болотного комплекса и
микрорельефа поверхности бугров, специфика
гидротермических условий обусловливают разви-
тие здесь под разными типами растительности
торфяных почв с разной мощностью активного
сезонноталого слоя (СТС) (Kaverin et al., 2019), в
том числе деструктивных почв торфяных пятен,
лишенных растительного покрова (Kaverin et al.,
2016; Ogneva et al., 2016; Seppälä 2006; Matyshak et
al., 2017). Различия в характере накопления орга-
нического вещества, элементов питания, законо-
мерностях процессов промерзания-оттаивания,
тепловом и водном режиме почв в той или иной
мере отражаются в распределении и функциони-
ровании комплекса микроскопических грибов
(Effmert et al., 2012; Andersen, 2013; Timling et al.,
2014; Peršoh, 2015). Однако микробный статус тор-
фяных мерзлотных почв, профильное распределе-
ние в них микроорганизмов, в том числе микроско-
пических грибов, их пространственная и времен-
ная динамика исследованы крайне фрагментарно

(Vinogradova et al., 2019; Yakushev et al., 2019), что и
предопределило цель данной работы.

Цель исследования – выявление особенностей
распределения в сезонноталых слоях бугристого
торфяника биомассы микроскопических грибов,
ее структуры и разнообразия культивируемых
микромицетов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводили в центральной части

Большеземельской тундры (БЗТ). Район исследо-
вания расположен в границах Ненецкого авто-
номного округа, в 160–165 км севернее Полярного
круга, в регионе со сплошным распространением
многолетнемерзлых пород (ММП). Приурочен к
Среднекоротаихинскому р-ну Коротаихо-При-
уральского округа Предуральско-Уральской под-
провинции Европейско-Западносибирской тунд-
ровой провинции подзоны южных тундр
(Lavrinenko, 2013), для которого характерно рас-
пространение ивняково-мелкоерниковых тундр в
сочетании с плоскобугристыми заозеренными бо-
лотными комплексами.

Территориально исследования проводили в
бассейне верхнего течения р. Коротаиха. Непо-
средственным объектом исследования послужили
почвы болотного массива, расположенного на
плоском с обширной депрессией водоразделе рек
Коротаиха и ее левобережного притока Падимей-
Ты-Вис (68°02′ с.ш.; 62°43′ в.д.) с абсолютными
высотами от 30 до 100 м над ур. м. Основную часть
площади рассматриваемого болотного комплекса
занимают плоские бугры высотой до 1–1.5 м (рис. 1).
Поверхность бугров имеет мелкобугорковатый
микрорельеф с редкими морозобойными трещи-
нами. Деградация торфяников выражена слабо: в
пределах бугра оголенные торфяные пятна встре-
чаются единично, имеют небольшие по диаметру
размеры, по периферии зарастают мхами и ли-
шайниками. Понижения между торфяными буг-

Рис. 1. Плоскобугристый болотный комплекс, расположенный в центральной части Большеземельской тундры (подзона
южных тундр): а – общий вид плоскобугристого болота; б – растительный покров торфяных бугров; в – растительное со-
общество мочажин.

(а) (б) (в)
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рами заняты мочажинами (топями) и озерками,
занимающими до 20% площади. Растительный
покров торфяных бугров неоднороден, представ-
лен полидоминантными кустарничково-моховы-
ми и мохово-лишайниковыми сообществами. Из
кустарничков доминируют Ledum decumbens, Betu-
la nana и Rubus chamaemorus. Высоким обилием от-
личаются Empetrum hermaphroditum, Vaccinium vitis-
idaea, V. uliginosum, Andromeda polifolia и Eriophorum
vaginatum. Единично встречаются E. russeolum,
Carex brunnescens, C. globularis. Напочвенный по-
кров образован мхами и лишайниками. Мхи пред-
ставлены Sphagnum fuscum, S. russowii, видами ро-
дов Polytrichum и Dicranum. Синузии лишайников
тяготеют к межбугорковым понижениям. Среди
них преобладают виды рода Cladonia (C. arbuscula,
C. rangiferina, C. coccifera, C. gracilis, C. crispata и
др.), Flavocetraria nivalis, Cetraria islandica, Icma-
dophila ericetorum. Растительность мочажин пред-
ставлена осоково-сфагновыми группировками с
господством Carex rotundata и Sphagnum lindbergii.
Из других растений обычны только Eriophorum
russeolum, Sphagnum jensenii и Warnstorfia exannula-
ta. Остальные виды представлены единично.

Для оценки видового разнообразия культиви-
руемых микромицетов и распределения грибной
биомассы в СТС мерзлотного торфяника анали-
зировали пробы торфа, отобранные из разрезов,
заложенных в различных позициях микрорельефа
торфяного бугра и в мочажине (топи). Исследова-
ли комплексы микромицетов: а) торфяных олиго-
трофных деструктивных мерзлотных почв, при-
уроченных к центральной части (I) оголенного
торфяного пятна и его краевой зоне (II), зараста-
ющей мхами и лишайниками; б) торфяных олиго-
трофных остаточно-эутрофных мерзлотных почв,
развитых в микропонижении под мохово-лишай-
никовым сообществом (III) и микроповышении
(бугорок) с кустарничково-моховой растительно-
стью (IV); в) торфяной олиготрофной мерзлотной
почвы мочажины (топи) с осоково-сфагновым со-
обществом (V).

Отбор проб проводили на глубину сезонного
оттаивания почв с учетом изменения в пределах
СТС ботанического состава торфа и степени его
разложенности. Пробы торфа извлекали с соблю-
дением условий, препятствующих их контамина-
ции (Methods.., 1991). До начала микологических
исследований образцы торфа хранили в моро-
зильной камере при температуре –18–20°С.

Численность спор, длину грибного мицелия,
их биомассу и жизнеспособность мицелия учиты-
вали методом люминесцентной микроскопии
(Methods.., 1991) с использованием красителя
флюоресцеин диацетата (ФДА), позволяющего
дифференцировать мицелий с нарушенной (мерт-
вый) и ненарушенной (живой) клеточной мембра-
ной (Gaspar et al., 2001). Для каждого образца гото-
вили по 12 препаратов с просмотром в каждом

90 полей зрения под люминесцентным микроско-
пом Zeiss Axioskop (Германия), увеличение ×400.
Биомассу вычисляли с учетом измеренного диа-
метра спор грибов и длины фрагментов мицелия в
соответствии с формулами, приведенными в ра-
боте (Polyanskaya, 1996).

Для выявления разнообразия культивируемых
микроскопических грибов использовали метод
серийных разведений почвенной суспензии. Вы-
деление и учет микромицетов осуществляли на
твердых питательных средах (подкисленная среда
Чапека, среда Гетчинсона, среда Сабуро, сусло-
агар) при разных температурах оттаивания замо-
роженных образцов торфа (25, 35, 52°С) и культи-
вирования посевов (4, 25°С) (Ozerskaya et al., 2008;
Kochkina et al., 2014). Почвенные суспензии гото-
вили в трехкратной повторности с трехкратным
приготовлением разведений и трехкратным посе-
вом на чашки Петри из каждого разведения. Та-
ким образом, повторность посевов почвенной
суспензии на плотные питательные среды для
каждой температуры размораживания и культи-
вирования была 21-кратная. Данные по численно-
сти микромицетов, полученные методом посева
на агаризованные среды, выражали в КОЕ/г абсо-
лютно сухой почвы (а.с.п.).

Таксономическую принадлежность микромице-
тов идентифицировали с использованием совре-
менных определителей (Ellis, 1971; Ramirez, 1982;
Egorova, 1986; Pitt, 1991; Aleksandrova, 2006; Domsch,
2007). Названия и положения таксонов унифициро-
вали с помощью базы данных CBS (www.indexfun-
garum.org) и MycoBank (http://www.mycobank.org).
После идентификации культуры микромицеты
пересевали в трехкратной повторности в стериль-
ные пробирки со скошенным агаром (среда Чапе-
ка) и хранили в холодильнике при температуре 4°С.
В совокупности из 31 образца торфа выделено в чи-
стую культуру 40 видов грибов с учетом двух видов
стерильного мицелия.

Для характеристики микобиоты использовали
индексы видового разнообразия Шеннона (Н),
выравненности Пиелу (Е), доминирования Симп-
сона (D) (Magurran, 1992), а также показатели ча-
стоты встречаемости и относительного обилия ви-
дов (Kurakov, 2001). Статистическую обработку
полученных данных проводили с помощью плаги-
на программы “ExcelToR” (Novakovskij, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Биомасса микроскопических грибов и ее структура.

Специфика поверхности мерзлотных болотных
комплексов (наличие торфяных бугров и мочажин),
микрорельефа торфяных бугров (сочетание микро-
бугорков и микропонижений), неоднородность рас-
тительного покрова определяют различия в глуби-
не протаивания СТС торфяных почв и их темпе-
ратурных режимов (Kaverin et al., 2019). Лучше
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прогреваются в летний период почвы на участках
торфяных бугров, лишенных растительности
(оголенные пятна торфа). Это способствует более
глубокому снижению в них верхней границы
ММП по сравнению с другими биотопами в пре-
делах болотного массива. Проведенные нами ис-
следования показали, что, в зависимости от участ-
ка и глубины отбора торфа, биомасса микроско-
пических грибов в СТС бугристого торфяника
варьирует от 0.4 до 21.5 мг/г а.с.п. Основной вклад
в ее структуру вносят гифы грибов (52–88%), ко-
торые представлены мицелием без пряжек. Несу-
щий пряжки мицелий базидиомицетов, присут-
ствие которого характерно для микоценозов почв
в лесных экосистемах (Domsch et al., 2007), в СТС
бугристого торфяника южной тундры не отмечен.

Максимальные величины биомассы микро-
скопических грибов приурочены к верхним слоям
СТС (до глубины 20–30 см), наиболее прогревае-
мым в летний период. В нижних слоях СТС, на
контакте с верхней границей ММП, ее значения в
1.2–7.1 раза ниже (рис. 2). Полученные нами дан-
ные о величине биомассы грибов в почвах бугри-
стого торфяника сопоставимы с результатами дру-
гих исследований, проведенных на территории
БЗТ. В частности, в почвах Воркутинской тундры
биомасса микроскопических грибов характеризует-
ся значениями порядка 7.9–14.8 мг/г (Ananyeva et al.,
2008), в торфяниках лесотундры – 1.6–15.2 мг/г
(Lapteva et al., 2017). В почвах Кольского Севера и
полярных областях российской Арктики (архипе-
лаг Земля Франца-Иосифа) эти показатели суще-
ственно ниже, соответственно 0.009–2.6 мг/г поч-
вы (Korneykova, 2018) и 0.1–0.6 мг/г (Nikitin et al.,
2019).

В исследованном нами торфянике наибольшие
величины биомассы грибов выявлены в образцах

торфа из СТС почвы оголенного торфяного пятна
(16.8–20.2 мг/г а.с.п.) и его периферической части
(11.5–18.4 мг/г а.с.п.), постепенно зарастающей
мхами и лишайниками. Высокие показатели био-
массы обусловлены присутствием здесь значи-
тельного количества (3–5 тыс. м/г а.с.п.) фрагмен-
тов мицелия грибов (рис. 2), представленных в ос-
новном функционально активными гифами с
ненарушенной клеточной стенкой.

На участках торфяного бугра с хорошо разви-
тым растительным покровом профильное распре-
деление мицелия в почвах бугорковатого ком-
плекса имеет определенную дифференциацию.
В почве бугорка (IV) с кустарничково-моховой
растительностью гифы грибов встречены нами на
всех глубинах СТС, их длина варьирует от 396 до
3033 м/г а.с.п., а биомасса грибов – от 2.8 до 13.5 мг/г
а.с.п. В почве микропонижения (III) с мохово-ли-
шайниковым покровом гифы грибов отмечены
только до глубины 20–24 см (рис. 2), ниже на кон-
такте с ММП присутствуют только споры грибов.
Максимальная концентрация мицелия (3050 м/г
а.с.п.) выявлена в образцах торфа, приуроченных
к глубине 10–15 см, где присутствуют фрагменты
слабо- и среднеразложенных остатков гипновых и
сфагновых мхов. Они составляют основу торфа
верхней части СТС почвы бугорка. Их наличие в
почве микропонижения обусловлено процессами
криотурбации и криогенного массопереноса, ти-
пичными для профилей тундровых почв (Ping et al.,
2008). В верхних слоях торфа (0–5 см) почвы мик-
ропонижения, представленных в основном хоро-
шо разложенными остатками дикрановых мхов и
продуктами разложения талломов лишайников,
биомасса мицелия невелика (1.0–3.3 мг/г а.с.п.) и
составляет 60–74% от суммарной биомассы гри-
бов. В отличие от почв оголенного торфяного пят-

Рис. 2. Изменение биомассы мицелия, спор грибов и длины мицелия в сезонноталых слоях торфяных мерзлотных почв
плоскобугристого болотного комплекса южной тундры: I – оголенное торфяное пятно; II – краевая зона торфяного пят-
на, зарастающая мхами и лишайниками; III – микропонижение; IV – бугорок; V – мочажина (те же обозначения для
рис. 3–8).
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на (I, II) и бугорка (IV), в верхних слоях торфа
микропонижения (III) присутствует не только
функционально активный мицелий, но и фраг-
менты мицелия с нарушенной клеточной стенкой
(до 4–19%).

В мочажине (участок V), где торф представлен
в основном слаборазложенными фрагментами
сфагновых мхов и осок, биомасса грибов варьиру-
ет от 2.3 до 6.9 мг/г а.с.п. В ее структуре на долю
мицелия приходится 37–59%. Гифы грибов пре-
имущественно находятся в функционально актив-
ном состоянии, однако на глубине 5–10 см выяв-
лено значительное (до 49%) количество “мертво-
го” мицелия с нарушенной клеточной стенкой.

Во всех рассмотренных биотопах споры грибов
встречаются во всей толще СТС (рис. 3). Их диа-
метр не превышает 4 мкм, что характерно для почв
территорий с экстремально холодным климатом
(Sterflinger et al., 2012; Nikitin et al., 2019). Макси-
мальное число спор приурочено к почве мочажи-
ны – 153–328 млн кл./г а.с.п, в почвах торфяного
бугра численность спор не превышает 114 ± 2 млн
кл./г а.с.п. Для сравнения, в торфяных почвах осо-
ково-сфагновых топей болотных массивов Том-
ской обл. число спор составляло 60–80 млн кл./г
(Sergeeva et al., 2008), в почвах торфяных бугров
севера Западной Сибири – 4–8 млн кл./г (Yaku-
shev et al., 2019), в почвах Воркутинской тундры –
16.8–19.0 млн кл./г (Ananyeva et al., 2008). Значи-
тельный разброс в содержании неактивных форм
грибов (спор) в болотных почвах может быть обу-
словлен многими факторами: особенностями
климатических условий регионов исследований,
генезисом почв, своеобразием ботанического со-
става торфа, погодными условиями на момент от-
бора проб.

В условиях южной тундры наиболее благопри-
ятные условия для функционирования микроско-
пических грибов в плоскобугристом болотном

комплексе складываются в почвах торфяного пят-
на. В СТС участков I и II средневзвешенные зна-
чения длины мицелия составили 3233–3700 м/г
а.с.п., в почве бугорка (IV) – 1827 м/г а.с.п. Мини-
мальные показатели выявлены при исследовании
почв микропонижения (III) и мочажины (V), со-
ответственно 566 и 754 м/г а.с.п. Полученные на-
ми данные противоречат результатам А.В. Якуше-
ва с соавторами (Yakushev et al., 2019), согласно ко-
торым микроскопические грибы в почвах
торфяных пятен находятся преимущественно в
неактивном состоянии. Известно, что разнообра-
зие и численность микроскопических грибов
определяются типом почв и характером расти-
тельного покрова (Peršoh, 2015), однако на флук-
туацию их численных характеристик существен-
ное влияние могут оказывать климатические фак-
торы (Timling et al., 2014). Погодные условия в
период проведения наших исследований отлича-
лись аномально теплой третьей декадой июля
(18.9°С) и резким дефицитом осадков (8.3 мм), что
обусловило существенное иссушение болотного
массива (уровень болотных вод в мочажинах нахо-
дился на глубине 25–30 см). Это могло способ-
ствовать активизации жизнедеятельности почвен-
ных микробных сообществ, в т.ч. микроскопиче-
ских грибов, в наиболее прогреваемых (наиболее
теплых) почвах торфяных пятен бугристых болот
(Kaverin et al., 2016; Ogneva et al., 2016), характери-
зующихся более высокой степенью разложения
торфа и более глубокой гумификацией в них орга-
нического материала, по сравнению с почвами
других биотопов (Vasilevich et al., 2019).

Численность культивируемых микроскопических
грибов. Результаты учета колоний микромицетов
на твердых питательных средах свидетельствуют о
том, что численность культивируемых микроми-
цетов в почвах бугристого торфяника южной
тундры варьирует в пределах 103–105 КОЕ/г а.с.п.

Рис. 3. Профильное распределение числа спор грибов в сезонноталых слоях торфяных мерзлотных почв плоскобугристо-
го болотного комплекса южной тундры. Планками погрешности показана величина стандартного квадратичного откло-
нения.
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В торфяниках лесотундры она оценивалась на
уровне 103 КОЕ/г а.с.п. (Lapteva et al., 2017; Vino-
gradova et al., 2019), в почвах различных биотопов
Арктики не превышала 104 КОЕ/г субстрата
(Bergero et al., 1999; Kirtsideli et al., 2014; Kirtsideli,
2015). Таким образом, полученные нами результа-
ты подтверждают гипотезу о том, что с возраста-
нием широты местности обилие грибов в почвах
не уменьшается, меняются лишь доминирующие
экологические группировки (Timling et al., 2014).

Максимальное число изолятов получено нами
при использовании богатых углеводами питатель-
ных сред – Сабуро (82 × 103–123 × 105 КОЕ/г
а.с.п.) и сусло-агаре (50 × 103–94 × 105 КОЕ/г
а.с.п.). На средах Чапека и Гетчинсона колоний
грибов меньше (соответствено 1.2 × 103–10.8 ×
× 105 КОЕ/г а.с.п. и 1.0 × 103–14 × 103 КОЕ/г
а.с.п.). На этих средах, особенно на среде Гетчин-
сона, отсутствовал рост колоний при анализе об-
разцов торфа из надмерзлотных горизонтов СТС.
Однако в почвах бугорковатого комплекса (буго-
рок, микропонижение), где развитая раститель-
ность и СТС, пронизанный конями кустарничков,
способствуют активному функционированию
грибного сообщества, число микромицетов, даю-
щих рост колоний на среде Чапека, на 2–3 порядка
выше по сравнению с почвами торфяного пятна и
мочажины.

Участок V (мочажина) занимает особое место в
исследованном ряду почв. В отличие от остальных
биотопов, где практически на всех глубинах отме-
чено присутствие культивируемых микроскопи-
ческих грибов (особенно на богатых углеводами сре-
дах), в почве мочажины они сконцентрированы
только в верхних слоях СТС на глубине 0–24 см.
Их максимальная численность приурочена к са-
мому верхнему слою торфяных отложений – слою
очеса сфагновых мхов (0–5 см). Здесь на среде Са-
буро учтено (123 ± 6) × 105 КОЕ/г а.с.п., на сусло-
агаре – (94 ± 27) × 105 КОЕ/г а.с.п. В верхних
горизонтах СТС остальных почв количество изо-
лятов, фиксируемых на этих средах, на порядок
(участки III, IV) или на два–три порядка (участ-
ки I, II) ниже. В слоях торфа на глубине 5–24 см,
представленных в почве мочажины слаборазло-
женными остатками сфагновых мхов и осок,
рост колоний отмечался только на средах Сабуро
(10 × 103–23 × 104 КОЕ/г а.с.п.) и Чапека (18 ×
× 103 КОЕ/г а.с.п.). На среде Чапека рост колоний
был зафиксирован только при анализе образца
торфа с глубины 10–18 см, в котором визуально
определялось значительное количество живых и
мертвых корней осок. В выше- и нижележащих
слоях торфа рост колоний на среде Чапека, в отли-
чие от среды Сабуро, отсутствовал. Возможно, в
стрессовых условиях обводненных топей тундро-
вых болотных комплексов споры грибов имеют
очень низкую скорость роста. Несмотря на значи-

тельное количество спор грибов в почве мочажи-
ны (рис. 3), низкая энергия их прорастания могла
быть причиной недоучета численности и видового
разнообразия культивируемых микроскопиче-
ских грибов в почве участка V.

Таксономическая структура и видовое разнообра-
зие культивируемых микромицетов. Идентификация
таксономической принадлежности изолятов пока-
зала, что в СТС торфяной залежи рассмотренного
болотного массива комплекс культивируемых мик-
ромицетов, c учетом двух форм стерильного мице-
лия, представлен 40 видами из 11 родов (табл. 1).
Основу составляют анаморфные грибы (27 видов).
Отдел Mucoromycota включает 11 видов из родов
Mucor, Mortierellа, Umbelopsis.

По видовой насыщенности преобладает род
Penicillium. Он является доминирующей (космо-
политной) группой микроорганизмов и активно
выделяется в почвенных экосистемах как Субарк-
тических (Vinogradova et al., 2019), так и Арктиче-
ских территорий (Sonjak et al., 2006). В рассмот-
ренном нами торфянике род Penicillium представ-
лен всего 13 видами, что составляет 30% от всех
выделенных и идентифицированных видов мик-
ромицетов. Однако, как показали ранее проведен-
ные исследования (Vinogradova et al., 2019), в тор-
фяниках лесотундры, в которых был исследован
таксономический состав торфяных отложений и
СТС и ММП, виды рода Penicillium характеризу-
ются более значительным видовым разнообрази-
ем – 38 видов. Такая разница может быть связана
с недоучетом в почвах южнотундрового торфяни-
ка разнообразия микроскопических грибов, спо-
ры которых приурочены к мерзлым слоям торфа,
микологический анализ которых находится в ста-
дии завершения и в данной статье не приведен.
На втором месте находятся роды Mortierella (7 ви-
дов) и Trichoderma (6), на третьем – Talaromyces (3),
Mucor (3) и Umbelopsis (2). Роды Akanthomyces, Alter-
naria, Cladosporium, Pseudogymnoascus, Oidiodendron
включают по одному виду.

Структура комплекса микромицетов СТС тор-
фяных почв представлена в основном случайны-
ми видами (55%), на долю редких приходится
25%, частых и доминирующих – 13 и 7%, соответ-
ственно. Преобладание случайных видов микро-
мицетов отмечено нами и при исследовании тор-
фяников лесотундры (Vinogradova et al., 2019).
По относительному обилию в СТС торфяной за-
лежи рассмотренного болотного массива домини-
руют Talaromyces funiculosus (28%) и Pseudogymno-
ascus pannorum (16%). Это типичные виды аркти-
ческих биотопов (Kochkina et al., 2011; Edgington
et al., 2014; Kirtsideli, 2015). Группу видов, обилие
которых варьирует в пределах от 1 до 7%, состав-
ляют: Mortierella alpina (7%), светлоокрашенный
стерильный мицелий (6%), Penicillium simplicissi-
mum (6%), P. decumbens (5%), P. olivicolor (3%),
P. thomii (3%), Mortierella sp. (3%), Umbelopsis vina-
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Таблица 1. Видовое разнообразие микромицетов и их относительное обилие (%) в торфяной залежи сезонноталых
слоев плоскобугристого болота южной тундры

Виды микромицетов

Участок

I II III IV V

0–44 см 0–36 см 0–44 см 0–32 см 0–37 см

Mucoromycota
Mortierella alliacea Linnem. 0.00 0.40 0.00 0.00 0.00
M. alpina Peyronel 7.14 6.85 4.77 11.54 17.99
M. antarctica Linnem. 4.76 0.00 0.00 0.00 10.07
M. horticola Linnem. 2.38 8.47 0.00 0.00 0.00
M. humicola Oudem. 7.14 1.21 0.66 0.00 5.76
M. schmuckeri Linnem. 4.76 1.61 0.00 0.00 0.00
Mortierella sp. 9.52 12.10 1.33 2.66 2.16
Mucor hiemalis Wehmer 0.00 2.02 0.95 0.48 0.00
Mucor sp. 0.00 0.00 0.00 0.48 0.0
Umbelopsis ramanniana (Möller) W. Gams 0.00 0.00 0.10 0.00 0.00
U. vinacea (Dixon-Stew.) Arx 2.38 4.44 2.29 3.61 1.44

Ascomycota
Akanthomyces muscarius (Petch) Spatafora, Kepler et B. Shrestha 4.76 0.00 0.00 0.00 0.00
Alternaria alternata (Fr.) Keissl. 2.38 0.00 0.00 0.00 0.00
Cladosporium cladosporioides (Fresen.) G.A. de Vries 2.38 0.00 0.00 0.00 0.00
Oidiodendron maius G.L. Barron 0.00 0.00 0.00 0.48 0.00
Penicillium aurantiogriseum Dierckx 0.00 1.21 0.00 0.00 0.00
P. camemberti Thom 0.00 0.00 1.81 0.00 0.00
P. canescens Sopp 0.00 2.02 2.96 0.24 0.00
P. citreonigrum Dierckx 0.00 0.00 0.00 3.61 0.72
P. decumbens Thom 2.38 0.00 10.10 0.00 0.00
P. lanosum Westling 0.00 0.00 0.38 3.85 0.00
P lividum Westling 0.00 0.00 0.00 9.13 0.00
P. olivicolor Pitt. 0.00 0.00 0.19 0.00 0.00
P. roqueforti Thom 2.38 0.00 0.00 0.00 0.00
P. simplicissimum (Oudem.) Thom 0.00 0.00 5.24 11.38 14.39
P. spinulosum Thom 0.00 0.00 1.33 0.72 0.00
P. thomii Maire 7.14 0.81 2.19 7.02 0.00
Penicillium sp. 4.76 2.82 0.76 3.85 5.76
Pseudogymnoascus pannorum (Link) Minnis et D.L. Lindne 11.90 22.98 16.76 9.62 23.02
Talaromyces funiculosus (Thom) Samson, N. Yilmaz, Frisvad et Seifert 4.76 0.40 39.02 28.13 16.55
T. diversus (Raper et Fennell) Samson, N. Yilmaz et Frisvad 0.00 0.00 0.00 0.72 0.00
T. rugulosus (Thom) Samson, N. Yilmaz, Frisvad et Seifert 0.00 0.00 2.75 0.00 0.00
Trichoderma hamatum (Bonord.) Bainier 2.38 0.81 0.00 0.00 0.00
T. harzianum Rifai 0.00 2.82 0.00 0.00 0.00
T. koningii Oudem. 2.38 8.87 0.00 0.48 0.72
T. polysporum (Link) Rifai 0.00 0.40 0.00 0.00 0.00
T. viride Pers. 2.38 0.81 0.00 0.24 0.72
Trichoderma sp. 0.00 1.21 0.00 0.00 0.00
светлоокрашенный стерильный мицелий 9.52 17.74 6.25 1.94 0.72
темноокрашенный стерильный мицелий 2.38 0.00 0.38 0.00 0.00
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cea (3%), Penicillium lividum (2%), Penicillium ca-
nescens (2%), Penicillium sp. (2%), Talaromyces rugulo-
sus (1%), Trichoderma koningii (1%), Mortierella horti-
cola (1%), Penicillium lanosum (1%), P. camemberti
(1%). Для остальных идентифицированных видов
показатель обилия менее 1%.

Видовое разнообразие грибов в СТС рассмот-
ренного ряда почв последовательно снижается от
оголенного торфяного пятна (21 вид) к мочажине
(13 видов). Наиболее высокими значениями ин-
дексов видового разнообразия Шеннона (2.32–
2.42) и выравненности Пиелу (0.79) характеризу-
ются микоценозы СТС почвы краевой зоны тор-
фяного пятна (II), зарастающего лишайниками и
мхами, и почвы бугорка (IV) с кустарничково-мо-
ховым растительным сообществом (табл. 2). Кри-
вые рангового распределения видов (по обилию)
во всех рассмотренных биотопах имеют сходный
характер, отвечающий логнормальному распреде-
лению (рис. 4). Однако в почве участка I кривая
рангового распределения имеет более сглажен-
ный вид за счет присутствия здесь относительно
большого количества видов (13) с незначитель-
ным разбросом в значениях величины обилия (от
4 до 12%). В остальных биотопах четко выделяют-
ся доминанты с обилием выше 20% и субдоминан-
ты с обилием в пределах 10–20%. Таким образом,
в почвах практически всех участков, кроме цен-

тральной части торфяного пятна (I), лишенной
растительности, отмечено доминирование не-
большого (3–5) количества видов (табл. 1).

Наиболее разнообразны по видовой насыщен-
ности микроскопических грибов верхние гори-
зонты СТС торфяной залежи (глубина 0–5 см).
Здесь идентифицировано, в зависимости от участ-
ка, от 10 до 15 видов (рис. 5). В профиле почв ого-
ленного пятна (I) и его краевой зоны (II) отмечено
два пика видового разнообразия микромицетов:
первый приурочен к глубине 0–5 см, второй – к
средней части СТС (глубина 20–32 см и 20–26 см
соответственно). Появление второго пика может
быть связано с изменением ботанического состава
торфа. В верхней части (0–20 см) торф темно-ко-
ричневый, хорошо разложенный (степень разло-
жения 40–50%), в нижней части (20–44 см) торф
имеет более светлый буровато-коричневый отте-
нок с обилием слабо- и среднеразложенных фраг-
ментов мхов, осок, коры кустарничков. Аналогич-
ная картина (два пика видового разнообразия в
профиле) отмечена также в СТС почвы мочажи-
ны, где второй пик, приуроченный к глубине 10–
18 см, связан, по всей видимости, с присутствием
в составе сфагнового торфа фрагментов других
видов мхов, а также стеблей и листьев Carex rotun-
data. В верхней части СТС, представленном оче-
сом сфагновых мхов (глубина 0–5 см) и их слабо-

Таблица 2. Показатели структуры комплекса микромицетов в сезонноталых слоях торфяной залежи плоскобугри-
стого болотного комплекса южной тундры

Показатели Сезонноталые слои торфа

Номер участка I II III IV V

Мощность сезонноталого слоя, см 44 36 44 32 37
Количество выделенных видов, шт 21 21 20 20 13
Индекс видового разнообразия Шеннона (Н) 1.66 2.42 2.08 2.32 1.79
Индекс выравненности Пиелу (Е) 0.55 0.79 0.71 0.79 0.70
Индекс доминирования Симпсона (S) (1-D) 0.57 0.88 0.80 0.87 0.86

Рис. 4. Кривые рангового распределения (по обилию) видов микромицетов в почвах плоскобугристого торфяника южной
тундры.
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разложенными фрагментами (глубина 5–10 см),
эти компоненты отсутствуют. В почве бугорка (IV)
с хорошо развитой кустарничково-моховой рас-
тительностью сравнительно высокое разнообра-
зие микромицетного комплекса (10–13 видов из
6–7 родов) охватывает толщу СТС до глубины 20–
25 см, в которой сконцентрирована основная мас-
са корней кустарничков Ledum decumbens, Betula
nana, Vaccinium vitis-idaea, Empetrum hermaphrodi-
tum (рис. 5).

В нижних слоях СТС, на границе с ММП (глу-
бина 35–45 см), разнообразие культивируемых
микромицетов во всех рассмотренных нами поч-
вах резко снижается, вплоть до полного отсут-
ствия роста колоний (участки III, V). Несмотря на
наличие в этих горизонтах значительного количе-
ства спор (рис. 3), их способность к активному ро-
сту на используемых средах в условиях культиви-
рования, по всей видимости, резко ограничена.

Почвы торфяного пятна, лишенного расти-
тельности (I, II), и бугорковатого комплекса с мо-
хово-лишайниковым и кустарничково-моховым
сообществами (III, IV) достаточно четко различа-
ются по видовой насыщенности ведущих родов
микромицетов (рис. 6). В первом случае наиболее
насыщены видами роды Mortierella (6 видов) и
Trichoderma (3–6), во втором случае – род Penicilli-
um (8–9). Почва мочажины (V) по видовой насы-
щенности родов занимает промежуточное поло-
жение.

В зависимости от типа почвы, который напря-
мую связан с положением в рельефе (микрорелье-
фе) болотного массива и характером растительно-
го покрова, наблюдаются соответствующие изме-
нения в доминировании (по обилию) видов в
сообществах культивируемых микромицетов.
В частности, в почвах торфяного пятна (I) и его
краевой зоны (II) в тройку доминантов входят
Pseudogymnoascus pannorum (соответственно 12 и
23%), светлоокрашенный стерильный мицелий
(10 и 18%) и Mortierella sp. (10 и 12%).

В почвах бугорковатого комплекса (участки III
и IV) вид Pseudogymnoascus pannorum сохраняет
свои ведущие позиции (обилие 17 и 10% соответ-
ственно). Однако в них на первое место по оби-
лию выходит вид Talaromyces funiculosus (= Penicil-
lium funiculosum), соответственно 39 и 28%. Этот
вид участвует в разложении сфагновых мхов, он
характерен для микоценозов верховых болот
(Grum-Grzhymaylo et al., 2012), встречается в поч-
вах заболоченных местообитаний полярных реги-
онов (Kirtsideli et al., 2014). Среди почвенных мик-
роскопических грибов это наиболее стрессоустой-
чивый вид, приуроченный к зоне ризосферы
(Kanse et al., 2015), хотя по данным Е.Ю. Ворони-
ной (Voronina, 2011), в хвойных лесах он встреча-
ется преимущественно в свободной от распро-
странения корней и гиф базидиомицетов почве.
Помимо этих видов в число доминантов (с обили-
ем 10–12%) входят также Penicillium decumbens
(участок III), P. simplicissimum и Mortierella alpina
(участок IV).

В почве мочажины (V) комплекс доминирую-
щих по обилию видов представлен пятью видами –
Pseudogymnoascus pannorum (23%), Mortierella alpina
(18%), Talaromyces funiculosus (17%), Penicillium sim-
plicissimum (14%) и Mortierella antarctica (10%). Из-
вестно, что виды рода Mortierella являются актив-
ными грибами-эндофитами мохообразных, ли-
шайников, сосудистых растений Арктики и
Антарктики (Tossi et al., 2002; Mello et al., 2014;

Рис. 5. Изменение количества родов (А) и видов (Б)
культивируемых микроскопических грибов в профиле
сезонноталых слоев торфяных почв плоскобугристого
болота южной тундры.

5

10

15

20

25

30

35

40

45

0 2 4 6 8
Количество видов, штКоличество родов, шт

Гл
уб

ин
а,

 с
м

А

5 10 15 20

Б

0

I
II
III
IV
V

Рис. 6. Видовая насыщенность ведущих родов микро-
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бугристого болота южной тундры.
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Münchberg et al., 2015; Fungi.., 2019), они широко
представлены и зачастую доминируют в почвах
этих регионов (Kirtsideli et al., 2014; Nikitin et al.,
2019). В рассмотренном нами торфянике южной
тундры, в отличие от торфяных почв лесотундры
(Vinogradova et al., 2019), отмечены новые виды из
рода Mortierella – Mortierella alliacea, M. antarctica,
M. schmuckeri. Изоляты этих видов выделены из
образцов торфа СТС почвы оголенного торфяно-
го пятна (I), его краевой зоны (II) и мочажины (V)
(табл. 1).

Некоторые виды микромицетов имеют четкую
приуроченность к конкретным биотопам. Так, на-
пример, только из образцов СТС почвы торфяно-
го пятна (I) были выявлены изоляты вида Clado-
sporium cladosporioides, из почвы краевой зоны пят-
на (II) – виды Penicillium aurantiogriseum и
Trichoderma polysporum. В почве микропонижения
с мохово-лишайниковым покровом (III) отмечено
присутствие видов Talaromyces rugulosus и Penicilli-
um olivicolor. В почве бугорка с кустарниково-мо-
ховой растительностью (IV) встречен вид Oidio-
dendron maius, являющийся микоризным эндофи-
том вересковых (Rice, 2006).

В целом, комплексы культивируемых микро-
мицетов, представленные в СТС торфяных почв
исследованных биотопов, достаточно видоспеци-
фичны. Коэффициент Сёренсена–Чекановского
(Ks) между разными парами почв варьирует от 50
до 67% (табл. 3). Согласно результатам кластерно-
го анализа, почвы рассмотренных биотопов по со-
ставу видов культивируемых микромицетов обра-
зуют два кластера (рис. 7). Первый кластер пред-
ставлен почвами участков I и II, в которых
структура, состав и степень разложения торфа до-
статочно близки. Второй кластер образуют почвы
всех остальных участков, общность видового со-
става микромицетов в которых может определять-
ся присутствием (участки III, IV) или преоблада-
нием (V) в составе торфа фрагментов сфагновых
мхов, а также наличием опада и корней сосуди-
стых растений.

В арктических и субарктических регионах од-
ним из основных факторов стресса для микроор-
ганизмов являются низкие температуры среды,
которые определяют различные стратегии адапта-
ции к ним микробиоты, в том числе присутствие в
составе микробных сообществ психротрофных и
психрофильных групп микроорганизмов (Bergero
et al., 1999; Hassan et al., 2016; Nikitin et al., 2019).
В исследованных нами почвах плоскобугристого
болота южной тундры количество видов-психро-
филов, способных давать рост колоний только
при температуре 4°С, незначительно. При этой
температуре были идентифицированы изоляты
Mortierella alliacea, M. schmuckeri, Mucor sp., Penicil-
lium lividum. К типичным мезофилам (идентифи-
цированы при температуре культивирования
25°С) можно отнести 14 видов микромицетов
(Cladosporium cladosporioides, Akanthomyces muscarius,
Alternaria alternata, Oidiodendron maius, Penicillium
olivicolor, P. aurantiogriseum, P. roqueforti, Talaromyces
diversus, T. rugulosus, Trichoderma hamatum, T. harzianum,
T. koningii, T. viride, Umbelopsis ramanniana) и тем-
ноокрашенный стерильный мицелий. Остальные
виды, в зависимости от биотопа, микрорельефа и
типа почвы, могут вести себя либо как психрофи-
лы, либо как психротрофы, либо как мезофилы.

Таблица 3. Коэффициент сходства Сёренсена–Чекановского (%) комплексов культивируемых микромицетов, вы-
явленных при анализе торфяной залежи в различных биотопах плоскобугристого болотного комплекса южной
тундры

Биотоп Торфяное 
пятно (I)

Краевая зона 
торфяного пятна (II)

Микропонижение 
(III)

Бугорок
(IV)

Мочажина 
(V)

Торфяное пятно (I) −
Краевая зона торфяного 

пятна (II)
67 −

Микропонижение (III) 51 53 −
Бугорок (IV) 50 60 65 −
Мочажина (V) 67 59 52 67 −

Рис. 7. Дендрограмма сходства комплексов микроми-
цетов в сезонноталых слоях торфяной залежи плоско-
бугристого болота южной тундры (кластеризация – по
Варду, мера расстояния – Манхэттенское расстояние).
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При этом в СТС всех рассмотренных почв основу
микоценозов составляют психротрофы и мезофи-
лы, на их долю приходится от 75 до 100% (рис. 8).
Прослеживается достаточно четкий тренд умень-
шения доли мезофилов от почвы торфяного пятна
(I), наиболее теплообеспеченной в летний пери-
од, к почве бугорка с хорошо развитым кустарнич-
ково-моховым покровом (IV), играющим экрани-
рующую роль при поступлении в почву тепла в
летний период, и увеличения в этом направлении
микромицетов – психрофилов. Особое положе-
ние в этом ряду занимает почва мочажины (V), в
микоценозах которой, несмотря на наличие зна-
чительного количества спор не только в надмерз-
лотных горизонтах, но и во всей толще СТС (рис.
3), микромицеты, активно размножающиеся
только при низких температурах (психрофилы),
не зафиксированы. Последнее, скорее всего, свя-
зано с более низкими темпами роста почвенных
микромицетов в этом биотопе, обусловленными
сочетанным действием нескольких факторов
стресса, наиболее значимыми из которых следует
считать 1) низкие температуры и 2) недостаток
кислорода в силу значительной обводненности
почвенного профиля.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Установлены закономерности пространствен-

ного распределения грибной биомассы и видового
разнообразия культивируемых микромицетов в
пределах сезонноталого слоя торфяных почв
плоскобугристого болотного комплекса, форми-
рующегося в биоклиматических условиях южной
тундры. Показано, что сообщества культивируе-
мых почвенных микромицетов представлены 40 ви-
дами микроскопических грибов из 12 родов,
включая две формы стерильного мицелия. Доми-
нируют в структуре микоценозов Pseudogymnoas-
cus pannorum (77%), Mortierella alpina (65%) и свет-
лоокрашенный стерильный мицелий (65%). Веду-

щие позиции по обилию занимают два вида –
Talaromyces funiculosus (28%) и Pseudogymnoascus
pannorum (16%). В торфяных почвах тундровой зо-
ны, по сравнению с почвами лесотундры, отмече-
ны новые виды микроскопических грибов из рода
Mortierella – M. alliacea, M. antarctica, M. schmuckeri.

Почвы оголенного торфяного пятна, лишенно-
го растительности (I, II), и бугорковатого микро-
комплекса с мохово-лишайниковым (III) и ку-
старничково-моховым (IV) сообществами разли-
чаются по видовой насыщенности ведущих родов
микромицетов. В первом случае наиболее насы-
щены видами роды Mortierella и Trichoderma, во
втором – Penicillium. Почва мочажины (V) занима-
ет промежуточное положение по видовой насы-
щенности родов.

На количественные характеристики микоце-
нозов, представленных в СТС почв тундрового
торфяника (величина грибной биомассы, видовое
разнообразие, видовая насыщенность ведущих
родов микромицетов), значимое влияние оказы-
вают положение почвы в рельефе (микрорельефе)
болотного комплекса и характер растительного
покрова. Максимальными величинами концен-
трации грибной биомассы характеризуются СТС
(до 30 см) почвы оголенного пятна (16.76–
20.21 мг/г) и его краевой зоны, постепенно зарас-
тающей мхами и лишайниками (11.49–18.39 мг/г).
Во всех исследованных торфяных почвах в струк-
туре грибной биомассы СТС в основном домини-
рует живой мицелий грибов, доля которого со-
ставляет 81–100% от общего количества учитыва-
емого мицелия, на долю мертвого мицелия
приходится 5–19%.

Работа выполнена в рамках темы государствен-
ного задания Института биологии Коми НЦ УрО
РАН “Выявление общих закономерностей фор-
мирования и функционирования торфяных почв
на территории Арктического и Субарктического
секторов Европейского Северо-Востока России”
(№ АААА-А17-117122290011-5).
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Soil Fungi Biomass and Diversity of Soil Microfungi in the Active Layer
of South Tundra Peatlands
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The composition and structure of the microscopic fungi biomass, as well as the species diversity of cultivated mi-
cromycetes in active layers (AL) of peat permafrost soils of the southern tundra peatland (basin of the upper
course of the Korotaikha river, Bolshezemelskaya tundra, Nenets Autonomous Okrug) were studied. Their pro-
file distribution in peat soils, which occupy different positions in the relief of peatland under different types of
vegetation, is scrutinized. It was shown that the biomass of fungi (spores and mycelium) in the AL of peat soils
varies from 0.44 to 21.46 mg/g a.d.s. (absolutely dry soil). In the upper layers of AL, the mycelium dominates in
the biomass structure, fungal spores dominate in the horizons located above permafrost. The maximum of fungi
biomass (11.5–20.2 mg/g a.d.s.) was observed in the soils of bare peat circles on flat-topped peat mounds, the
minimum of fungi biomass was observed in soil of microdepressions (0.4–16.8 mg/g a.d.s.) with moss-lichen
communities and in soil of sponge (swamp) (2.3–6.9 mg/g a.d.s.) with sedge-sphagnum vegetation cover. The
fungal mycelium in the soils of the peatland is represented mainly by functionally active hyphae (81–100%). The
taxonomic list of cultivated micromycetes includes 40 species (including two forms of sterile mycelium). The Mu-
coromycota division is represented by 11 species (28%) from the genera Mucor, Mortierella, Umbelopsis. The genus
Penicillium dominates in the number of species (13 species). The genera Akanthomyces, Alternaria, Cladosporium,
Pseudogymnoascus, Oidiodendron include single species. According to the species abundance, the structure of
micromycetes complex is presented by random species – 55%; rare, frequent, and dominant species account for
25, 13, and 7%, respectively. Two species – Talaromyces funiculosus (28%) and Pseudogymnoascus pannorum
(16%) are most abundant in active layers. The greatest species diversity of micromycetes (21 species) is charac-
terized by soils of bare peat circles on flat-topped peat mounds, soil of sponge has a minimum number of species
(13 species). The basis of the micromycete complex is composed of mesophylls and psychrotrophic species (from
75 to 100%). Mortierella alliacea, M. schmuckeri, Mucor sp., Penicillium lividum are typical psychrophilic species
growing at a cultivation temperature of 4°С. These species actively sporulate in the active layer of f lat-topped peat
mound soils and are not found in the soil of sponge.

Keywords: active layer, cultivated microscopic fungi, diversity biomass of microscopic fungi, peatland, perma-
frost, peat soils
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В Красную книгу Хабаровского края включены 16 видов базидиомицетов: Amanita caesareoides, Clavari-
adelphus pistillaris, Cortinarius violaceus, Dictyophora duplicata, Fomitopsis officinalis, Ganoderma lucidum, Gri-
fola frondosa, Harrya chromipes, Hericium coralloides, Leucoagaricus nympharum, Pleurotus djamor, Polyporus
umbellatus, Porphyrellus porphyrosporus, Sparassis crispa, Strobilomyces strobilaceus, Tylopilus atrobrunneus. Дан-
ный перечень предлагается к пересмотру на основании собственных данных авторов, публикаций по-
следних лет и с учетом современного состояния таксономии грибов. Dictyophora duplicata и Hericium
coralloides рекомендованы к исключению из списка охраняемых видов. Sparassis crispa переопределен
как S. latifolia и рекомендован к охране на региональном уровне. Шесть видов предложены для вклю-
чения в перечень редких и охраняемых для Хабаровского края: Bondarcevomyces taxi, Chroogomphus
sibiricus, Gyroporus punctatus, Lentinula edodes, Leucopholiota lignicola, Tricholoma caligatum. Для еще пяти
видов рекомендован мониторинг состояния популяций и распространения в регионе: Boletopsis grisea,
Cryptoporus volvatus, Favolus pseudobetulinus, Gomphus clavatus, Hericium flagellum. Шесть видов указывают-
ся впервые для региона. Для ряда видов приведены новые выявленные местообитания. Большинство
находок подтверждено гербарными образцами. Для некоторых видов приводятся также наблюдения,
сопровождаемые аннотацией.

Ключевые слова: базидиальные макромицеты, Дальний Восток России, Красная книга, редкие виды
DOI: 10.31857/S0026364821020033

ВВЕДЕНИЕ
Раздел “Грибы” в Красной книге Хабаровского

края впервые появился в издании 2008 г. В 2019 г.
вышло в свет новое издание, актуальное на теку-
щий момент. Обновление информации о базиди-
альных макромицетах в нем сводилось к дополне-
нию сведений об их новых выявленных местооби-
таниях. В настоящем сообщении предложены
рекомендации по корректировке списка редких
охраняемых видов базидиомицетов Хабаровского
края с учетом новых данных о региональном раз-
нообразии микобиоты и сведений о зарегистриро-
ванных местообитаниях редких видов, а также в
соответствии c современным состоянием номен-
клатуры и систематики.

В текущее издание Красной книги Хабаровско-
го края включены 16 видов базидиомицетов: Ama-
nita caesareoides Lj.N. Vassiljeva, Clavariadelphus pis-
tillaris (L.) Donk, Cortinarius violaceus (L.) Gray, Dic-

tyophora duplicata (Bosc) E. Fischer, Fomitopsis
officinalis (Vill.) Bondartsev et Singer, Ganoderma lu-
cidum (Curtis) P. Karst., Grifola frondosa (Dicks.)
Gray, Harrya chromipes (Frost) Halling, Nuhn, Os-
mundson et Manfr. Binder [= Leccinum chromapes
(Frost) Singer], Hericium coralloides (Scop.) Pers.,
Leucoagaricus nympharum (Kalchbr.) Bon [= Macro-
lepiota puellaris (Fr.) Mos.], Pleurotus djamor (Rumph.
ex Fr.) Boedijn, Polyporus umbellatus (Pers.) Fr., Por-
phyrellus porphyrosporus (Fr. et Hök) E.-J. Gilbert
[= P. pseudoscaber (Secr.) Singer], Tylopilus atrobrun-
neus (Lj.N. Vassiljeva) Wolfe [= Porphyrellus atrobrun-
neus Lj.N. Vassiljeva], Sparassis crispa (Wulfen) Fr.,
Strobilomyces strobilaceus (Scop.) Berk. [= S. floccopus
(Vahl.) P. Karst.].

Цель данной работы – ревизия представленно-
го перечня на основании собственных данных ав-
торов по распространению видов в регионе, пуб-

УДК 582.284 : 502 (571.620)

БИОРАЗНООБРАЗИЕ, СИСТЕМАТИКА, 
ЭКОЛОГИЯ
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ликаций последних лет и с учетом современного
состояния видовой таксономии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Критерии отбора видов были разработаны на

основе рекомендаций для формирования списка
грибов, охраняемых на уровне Российской Феде-
рации (Svetasheva, 2015): 1) виды, легко идентифи-
цируемые по внешним признакам; 2) индикаторы
естественных местообитаний, уязвимых для ан-
тропогенного разрушения и вместе с тем труд-
но/длительно восстанавливающихся: например,
виды, приуроченные к старовозрастным первич-
ным лесам; 3) виды, имеющие обширный ареал,
но повсеместно отмечаемые редко; 4) виды, вклю-
ченные либо рекомендованные к включению в
Красные книги РФ (Svetasheva et al., 2017) и Меж-
дународного союза охраны природы (IUCN).

Все цитируемые образцы были определены по
морфологическим признакам. Если образец или
другая информация были предоставлены не авто-
рами сообщения, это указано в аннотации. Назва-
ния видов приведены согласно базе данных Index
Fungorum (2020) и расположены в алфавитном по-
рядке. Латинские названия растений приводятся
cогласно Vorobyov (1968). Образцы хранятся в гер-
бариях Федерального научного центра биоразно-
образия наземной биоты Восточной Азии (ФНЦ
Биоразнообразия) ДВО РАН, г. Владивосток
(VLA) и Амурского филиала Ботанического сада-
института ДВО РАН, г. Благовещенск (ABGI).
Для видов, внесенных в Международный Крас-
ный список, приведены категории охранного ста-
туса IUCN: EN – исчезающие; VU – уязвимые,
NT – находящиеся в состоянии, близком к угро-
жаемому.

Региональные категории охранного статуса ви-
дов в настоящем сообщении не рассматривались.
С одной стороны, востребованность приводимых
сведений на уровне региона в ближайшие не-
сколько лет маловероятна, с другой строны, оцен-
ка степени уязвимости вида может быть обоснова-
на достаточным количеством наблюдений, в то
время как многие из рассматриваемых видов в на-
стоящее время известны для региона лишь по еди-
ничным находкам.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
На основании проведенного анализа некото-

рые виды могут быть рекомендованы к исключе-
нию из списка охраняемых.

Вид Dictyophora duplicata в настоящее время ре-
комендован к исключению из списка редких для
России и охраняемых. Согласно современным ис-
следованиям, все сведения с территорий России и
Европы относятся к Phallus impudicus var. pseudodu-
plicatus O. Andersson, тогда как собственно Dictyo-

phora duplicata распространен в Северной Америке
и Африке (Gorbunova, Rebriev, 2017; Svetasheva et al.,
2017). Phallus impudicus var. pseudoduplicatus в Хаба-
ровском крае приурочен к местообитаниям с до-
статочно сформированной подстилкой и стабиль-
ным уровнем влажности в смешанных и мелко-
лиственных лесах. Указаний на необходимость
каких-либо специальных мер охраны для этого
вида в настоящее время не имеется.

Hericium coralloides, по нашим наблюдениям, не
является редким либо уязвимым видом на терри-
тории Хабаровского края. Хотя плодоношения не
носят массового характера, однако при благопри-
ятных погодных условиях плодовые тела отмеча-
ются достаточно регулярно, не проявляя особой
специализации ни к субстрату, ни к типу место-
обитаний. Таким образом, этот вид может быть
предложен к исключению из списка охраняемых.

Sparassis crispa рекомендуется к исключению из
списка охраняемых видов для Хабаровского края,
поскольку, как оказалось, отсутствует в регионе.
Восточноазиатские образцы рода Sparassis, со-
гласно современным данным (Dai et al., 2006), от-
носятся к S. latifolia Y.C. Dai et Zheng Wang и отли-
чаются от европейского вида S. crispa как по моле-
кулярным признакам, так и морфологически: для
него характерны широкие, рассеченные и слегка
изогнутые флабеллы. S. latifolia – широко распро-
страненный в Восточной Азии вид (Dai et al., 2006;
Ryoo et al., 2013; Zhao et al., 2013).

Семь редких для региональной микобиоты ви-
дов грибов могут быть предложены к включению в
перечень охраняемых в Хабаровском крае.

Bondarcevomyces taxi (Bondartsev) Parmasto –
ксилотроф, приуроченный к древесине хвойных,
характеризующийся легко узнаваемыми макро-
морфологическими признаками. Распространен
по всей территории России, но отмечается исклю-
чительно редко (Bondartseva, 1998). IUCN: VU
(Kiyashko, Svetasheva, 2019). На Дальнем Востоке
известны находки из южной части Приморского
края (Bulakh, Govorova, 2006; Bulakh et al., 2016).
В Хабаровском крае известно одно местонахожде-
ние – заповедник “Большехехцирский”, север-
ный макросклон хр. Б. Хехцир, бассейн руч. Сос-
нинский, 48°14.40′ с.ш., 134°46.77′ в.д., вторичный
ясенево-березовый лес (на месте кедрово-широ-
колиственного), в основании ствола Picea ajanen-
sis, 05.09.2013, опр. В.А. Спирин, VLA M-23953
(рис. 1, е).

Chroogomphus sibiricus (Singer) O.K. Mill. – вид
предполагается к включению в новое издание
Красной книги РФ как очень редкий по всему аре-
алу (Krom et al., 2020). На Дальнем Востоке мокру-
ха сибирская известна из Приморского края
(Nazarova, 1990; Azbukina et al., 2002a; Bulakh,
Govorova, 2006) и Сахалинской области. Первая
находка в Хабаровском крае: национальный парк
“Шантарские острова”, о. Б. Шантар, 55°06.40′
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с.ш., 137°57.00′ в.д., восточный склон г. Боковико-
ва, заросли Pinus pumila с Picea sp. и отдельными
Larix sp., на почве, 22.08.2019, VLA M-27193 (рис. 1, в).

Gyroporus punctatus Lj.N. Vassiljeva – вид реко-
мендован к включению в следующее издание
Красной книги РФ (Svetasheva et al., 2017). IUCN:

VU (Svetasheva, Bulakh, 2019). В Дальневосточном
регионе зарегистрирован в южной части Примор-
ского края (Koval, 1972; Azbukina et al., 2002a; Az-
bukina et al., 2002b; Bulakh et al., 2016), включен в
Красную книгу Приморского края (Red Data
Book.., 2008a). В Хабаровском крае известно одно

Рис. 1. Редкие виды базидиальных макромицетов Хабаровского края: a – Fomitopsis officinalis (фото Е.А. Ерофеевой); б –
Leucoagaricus nympharum, VLA M-27195 (фото Н.А. Кочуновой); в – Chroogomphus sibiricus, VLA M-27193 (фото Е.А. Ерофе-
евой); г – Cryptoporus volvatus, VLA M-24205 (фото Е.А. Ерофеевой); д – Grifola frondosa (фото Э.В. Туги); е – Bondarcevo-
myces taxi, VLA M-23953 (фото Н.В. Бухаровой); ж – Lentinula edodes, VLA M-23386, 26594 (фото Е.А. Ерофеевой).

(г) (ж)

(в)

(б)

(а)

(е)

(д)

см
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местообитание: Нанайский р-н, верховья р. Хасо
(бассейн оз. Гасси), 48°57.15′ с.ш., 137°03.64′ в.д.,
ельник-пихтарник, на валежной древесине,
18.08.2014, VLA M-26827 (рис. 2, a).

Lentinula edodes (Berk.) Pegler – вид также реко-
мендован к включению в следующее издание
Красной книги РФ (Svetasheva et al., 2017). На
Дальнем Востоке России он известен из Сахалин-
ской обл. и распространен по всей территории
Приморского края (Azbukina et al., 2002a; Azbukina
et al., 2002b; Bulakh, Govorova, 2006; Komin, 2017);

внесен в Красную книгу Приморского края (Red
Data Book.., 2008a). В азиатских странах ценится
как деликатесный и лекарственный гриб (Bulakh,
2015). В Хабаровском крае L. edodes был найден в
Анюйском национальном парке: в нижнем тече-
нии р. Анюй – на древесине Quercus mongolica на
участке с лесной растительностью на болоте Охи-
нерони, а в среднем течении (49°21.64′ с.ш.,
137°30.00′ в.д.,) было впервые отмечено его произ-
растание на древесине Salix sp. (Erofeeva, Bulakh,
2015; Erofeeva, 2016). Повторное обследование че-
рез несколько лет, в 2018 г., подтвердило устойчи-

Рис. 2. Редкие виды базидиальных макромицетов Хабаровского края (продолжение): a – Gyroporus punctatus, VLA M-26827
(фото Е.А. Ерофеевой); б – Tricholoma caligatum (фото Е.М. Булах); в – Boletopsis grisea, VLA M-27139 (фото Н.В. Бухаро-
вой); г – Favolus pseudobetulinus, VLA M-27035 (фото Е.А. Ерофеевой).

(б)

(а)

(г)

(в)
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вое существование популяции в среднем течении
р. Анюй (рис. 1, ж).

Leucopholiota lignicola (P. Karst.) Harmaja – вид
включен в Красную книгу РФ (Red Data Book..,
2008b) и региональные Красные книги Бурятии
(Red Data Book.., 2013), Забайкальского края (Red
Data Book.., 2017) и Приморского края (Red Data
Book.., 2008a); отмечен также в Амурской обл.
(Bulakh et al., 2003) и Еврейской АО (Bulakh et al.,
2007). В Хабаровском крае охраняется в Комсо-
мольском заповеднике (Azbukina et al., 1989).

Sparassis latifolia Y.C. Dai et Zheng Wang может
быть предложен к внесению в перечень охраняе-
мых видов как восточноазиатский вид, обитаю-
щий в Хабаровском крае на северном пределе рас-
пространения и связанный с хвойными породами
деревьев, т.е. приуроченный главным образом к
коренным лесам. В дополнение к известным ме-
стонахождениям приводим еще одно: Нанайский р-н,
среднее течение р. Анюй, 49°22.61′ с.ш., 137°43.41′ в.д.,
смешанный лес с преобладанием хвойных, в тре-
щине ствола живого Pinus koraiensis и на почве
под ним, 13.08.2018, собр. С.П. Прокопьев, VLA
M-26485.

Tricholoma caligatum (Viv.) Ricken [= T. matsutake
(S. lto et S. Imai) Singer] – вид рекомендован к
включению в следующее издание Красной книги
РФ (Svetasheva et al., 2017). IUCN: VU (Brandrud,
2020). На Дальнем Востоке известны местообита-
ния T. caligatum в ООПТ южной части Приморско-
го края, где он произрастает в сосняках из Pinus
densiflora, а также в смешанных лесах с участием
Pinus koraiensis и Quercus mongolica (Azbukina et al.,
2002a; Bulakh, 2006; Bulakh, Govorova, 2006; Bulakh
et al., 2016) (рис. 2, б); по всему известному ареалу
в Приморье матсутаке зачастую приурочен к щеб-
нистым склонам. В восточноазиатской кухне этот
гриб ценится как деликатес и является объектом
сбора, заготовок и незаконного вывоза граждана-
ми Китая за пределы России. T. caligatum внесен в
Красную книгу Приморского края (2008). В Хаба-
ровском крае зарегистрировано одно местонахож-
дение: Амурский р-н, левый берег р. Тунгуска в
среднем течении, 48°35.87′ с.ш., 134°41.53′ в.д.,
дубняк с Betula sp., на почве под Quercus mongolica,
17.09.2018, VLA M-26905.

В ходе исследований последних лет нами были
выявлены новые местообитания ряда редких ви-
дов Хабаровского края. Ниже приводятся сведе-
ния, не опубликованные в действующем издании
региональной Красной книги (Red Data Book..,
2019b).

Clavariadelphus pistillaris (L.) Donk – заповед-
ник “Ботчинский”, басс. руч. Солончаковый,
48°17.50′ с.ш., 139°34.00′ в.д., елово-пихтовый лес,
на почве, 23 и 24.08.2008, VLA M-22003, 22004,
22005, 22006, 22007, 22012 (Bulakh, Vasilyeva, 2011);
Верхнебуреинский р-н, п. Чегдомын, парк,
51°07.36′ с.ш., 133°03.05′ в.д., осинник с Betula sp.

злаково-разнотравный, среди травы на почве,
13.09.2011, VLA M-23904 (Erofeeva, Bulakh, 2012);
Анюйский национальный парк, среднее течение
р. Анюй, 49°22.50′ с.ш., 137°42.70′ в.д., хвойно-ши-
роколиственный лес, на почве, 19 и 23.08.2010,
VLA M-23777, М-23753 (Erofeeva, Bukharova, 2018);
заказник “Хехцирский”, сев. макросклон хр.
М. Хехцир, 48°19.35′ с.ш., 135°11.10′ в.д., смешан-
ный лес, на почве, 12.09.2019, ABGI 1205/86531,
VLA M-27037.

Fomitopsis officinalis (Vill.) Bondartsev et Singer –
Амурский р-н, хр. Вандан, бассейн р. Шокма,
49°04.60′ с.ш., 135°02.30′ в.д., смешанный лес с су-
хостоями Larix sp. после давнего пожара, в ниж-
ней части ствола сухостоя Larix sp., на участке с
отпавшей корой, 26.07.2014, VLA M-24963; Верх-
небуреинский р-н, южный макросклон хр. Эзоп,
верхнее течение р. Олгакан, лиственничное ред-
колесье, на усыхающей Larix sp., 04.07.2012 (на-
блюдение и фото) (рис. 1, a). Также, этот вид был
отмечен в бассейне оз. Гасси (Нанайский р-н) на
Larix sp. (Mukhin et al., 2005). IUCN: EN (Kałucka,
Svetasheva, 2019).

Ganoderma lucidum (Curtis) P. Karst. – Анюй-
ский национальный парк, среднее течение
р. Анюй, 49°22.50′ с.ш., 137°42.70′ в.д., хвойно-
широколиственный лес, на валежном стволе
хвойного, 30.09 и 14.08.2012, VLA M-24655; там же,
смешанный лес, на гнилом валежном стволе Abies sp.,
23.07.2013, VLA М-24656 (Erofeeva, Bukharova,
2018); заповедник “Большехехцирский”, сев. мак-
росклон хр. Б. Хехцир, бассейн руч. Соснинский,
48°14.40′ с.ш., 134°46.77′ в.д., кедрово-широко-
лиственный лес, на стволе Abies nephrolepis,
05.09.2013, VLA M 23985; Солнечный р-н, п. Бере-
зовый, берег р. Вели, на пне, 07.07.2014 (наблюде-
ние и фото); заказник “Хехцирский”, вост. отроги
хр. Б. Хехцир, 48°16.00′ с.ш., 135°02.43′ в.д., хвой-
но-широколиственный лес, на пне Abies sp.,
14.09.2018, собр. С.П. Прокопьев, ABGI 1076/86534;
национальный парк “Шантарские острова”,
о. Прокофьева, 55°05.60′ с.ш., 138°21.55′ в.д., раз-
реженный ельник, на усыхающем стволе Picea sp.,
11.08.2019, ABGI 1203/86524; о. Б. Шантар, бухта
Панкова, 55°02.85′ с.ш., 138°04.09′ в.д., ельник, на
валежном стволе Picea sp., 12.08.2019, 18.08.2019,
ABGI 1204/86526, VLA M-27033, 26791.

Grifola frondosa (Dicks.) Gray – заповедник
“Большехехцирский”, сев. макросклон хр. Б. Хех-
цир, верховья р. Половинка, при основании Quer-
cus mongolica, 26.09.2019 (наблюдение и фото – со-
общение Э.В. Туги) (рис. 1, д); заповедник “Бот-
чинский”, 48°17.50′ с.ш., 139°34.00′ в.д., елово-
лиственничный лес, в основании ствола Larix sp.,
24.08.2008, VLA M-26774. Следует заметить, что на
Дальнем Востоке России G. frondosa отмечается,
как правило, на Quercus, и на Larix отмечен лишь в
заповеднике “Ботчинский”.

Harrya chromipes (Frost) Halling, Nuhn, Osmund-
son et Manfr. Binder – Верхнебуреинский р-н,
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п. Чегдомын, парк, 51°07.36′ с.ш., 133°03.05′ в.д.,
смешанный лес, на почве под Betula sp., 07.07.2009,
VLA M-23804; окр-ти п. Чегдомын, 51°09.00′ с.ш.,
133°04.77′ в.д., березняк с Populus tremula и Larix sp.,
на почве, 06.09.2011, VLA M-23805 (Erofeeva, Bu-
lakh, 2012); Амурский р-н, хр. Вандан, бассейн
р. Шокма, 49°04.32′с.ш., 135°01.87′ в.д., дубняк с
Betula ermanii травяно-кустарничковый, на почве,
28.07.2014, VLA M-23757.

Leucoagaricus nympharum (Kalchbr.) Bon – наци-
ональный парк “Шантарские острова”, о. Проко-
фьева, 55°05.60′ с.ш., 138°21.55′ в.д., разреженный
ельник с Betula lanata, на подстилке среди травы,
11 VIII 2019, VLA M-27195 (рис. 1, б).

Porphyrellus porphyrosporus (Fr. et Hök) E.-J. Gil-
bert – заказник “Хехцирский”, вост. отроги хр.
Б. Хехцир, 48°16.00′ с.ш., 135°02.43′ в.д., смешан-
ный лес, на почве, 28.08.2017, VLA M-26222; заказ-
ник “Хехцирский”, сев. макросклон хр. М. Хех-
цир, 48°19.35′ с.ш., 135°11.10′ в.д., смешанный лес,
на почве, 12.09.2019, VLA M-27182.

Для видов, состояние природных популяций
которых вызывает опасение, но данных для точ-
ной оценки их охранного статуса недостаточно, на
федеральном уровне был введен мониторинговый
список (Red Data Book.., 2008b). Такие виды явля-
ются потенциальными кандидатами на включе-
ние в последующие издания крупнорегиональных
Красных книг. Для внесения в мониторинговый
список грибов Хабаровского края могут быть ре-
комендованы следующие виды.

Boletopsis grisea (Peck) Bondartsev et Singer –
включен в мониторинговый список Красной кни-
ги РФ (Red Data Book.., 2008b), для Евразии рас-
сматривается как вид с сокращающейся числен-
ностью (Ageev, Bulyonkova, 2020). IUCN: NT
(Dahlberg et al., 2019). В Хабаровском крае пока из-
вестно одно местообитание: Амурский р-н, левый
берег р. Тунгуска в среднем течении, 48°35.87′ с.ш.,
134°41.53′ в.д., дубняк с Betula sp., на почве,
09.2019, собр. С.П. Прокопьев, VLA M-27139
(рис. 2, в). В отличие от популяций из Европы и
Сибири, где гриб связан с Pinus sylvestris (Kotiranta,
Shiryaev, 2015; Ageev, Bulyonkova, 2020), найденная
грибница формировала микоризу, по-видимому,
с Quercus sp., что указывается для находок с севе-
роамериканского континента (Baroni, 2017).

Cryptoporus volvatus (Peck) Shear – ксилотроф,
приуроченный к древесине хвойных. В России из-
вестен только на Дальнем Востоке: Амурская обл.,
Приморский край, южная часть Хабаровского
края, юг Сахалина (Lyubarskiy, Vasilyeva, 1975;
Bondartseva, 1998; Azbukina et al., 2002a; Bulakh,
Govorova, 2006; Kochunova, 2015). Вне России аре-
ал охватывает восточную Азию (Китай, Корея,
Япония). Плодоношения отмечаются достаточно
редко и не массово. Внесен в Красные книги При-
морского края (2008), Амурской обл. (2019) и Са-
халинской обл. (2019). В Хабаровском крае извест-
ны два местообитания: р-н им. Лазо, окрестности

с. Обор (Lyubarskiy, Vasilyeva, 1975); Анюйский на-
циональный парк, среднее течение р. Анюй,
49°22.09′ с.ш., 137°45.77′ в.д., на усыхающем Pinus
koraiensis, 30.06.2013, VLA M-24205 (Erofeeva,
Bukharova, 2018) (рис. 1, г).

Favolus pseudobetulinus (Murashk. Pilát) Sotome et
T. Hatt. – голарктический вид, редко отмечаемый
по всему ареалу. Приурочен, главным образом, к
древесине Populus tremula, реже отмечается на дру-
гих видах Populus, а также на видах Salix и Betula
(Zmitrovich et al., 2010; Red Data Book.., 2013). В
Дальневосточном федеральном округе известен
из Амурской обл. (Bondartseva, 1998; Kochunova,
2016); охраняется в Республике Бурятия (Red
Book.., 2013). В Хабаровском крае известно одно
местонахождение: Комсомольский р-н, нижнее
течение р. Гур, 50°04.32′ с.ш., 137°01.12′ в.д., лист-
венный пойменный лес, на валежном стволе Pop-
ulus tremula, 03.06.2019, VLA M-27035 (рис. 2, г).

Gomphus clavatus (Pers.) Gray – вид включен в
мониторинговый список Красной книги РФ (Red
Data Book.., 2008b). В дальневосточном регионе
отмечен в Амурской обл. (Bulakh et al., 2003), Ев-
рейской АО (Bulakh et al., 2007; Bukharova, Zmitro-
vich, 2014), Магаданской обл. (Sazanova, 2009),
Приморском крае (Azbukina et al., 1984; Azbukina
et al., 2002b; Bau et al., 2011; Bulakh et al., 2016); вне-
сен в Красную книгу Амурской обл. (2019). В Ха-
баровском крае известны два местонахождения: в
Комсомольском (Azbukina et al., 1989) и Ботчин-
ском (Bulakh, Vasilyeva, 2011) заповедниках.

Hericium flagellum (Scop.) Pers. [= H. alpestre
Pers.] – вид включен в Красную книгу РФ (2008).
В указанном издании приведено обитание вида в
Хабаровском крае без ссылки на источник, и обо-
значены на карте точки, примерно соответствую-
щие Комсомольскому и Ботчинскому заповедни-
кам. В имеющихся в нашем распоряжении свод-
ках (Nikolaeva, 1961; Lyubarskiy, Vasilyeva, 1975;
Azbukina et al., 1986; Azbukina et al., 1989) не содер-
жится упоминаний о находках из Хабаровского
края. Не имеется образцов и в гербарии ФНЦ Био-
разнообразия ДВО РАН. В гербарии Ботаниче-
ского института им. В.Л. Комарова РАН (г. Санкт-
Петербург) хранятся два образца: “Hericium alpes-
tre Pers., Хабаровский край, Ст. Раздольная. Corr.
T. Nikolajeva (далее неразборчиво), LE 20495”;
“Hericium alpestre Pers., Ст. Раздольная, Тигровая
дача, на мертвой пихте (?), 08.1933. Соб. Завьялов.
Опр. Т. Николаева, LE 20496”. По всей вероятно-
сти, наличие этих образцов и явилось основанием
для указания Хабаровского края как региона оби-
тания H. flagellum в Красной книге РФ (Red Data
Book.., 2008a). Однако, Хабаровский и Примор-
ский края в современных границах были образо-
ваны лишь в 1938 г. До этого времени существовал
Дальневосточный край с административным цен-
тром в г. Хабаровске. Следовательно, в 1933 г. по-
нятие “Хабаровский край” могло применяться к
дальневосточному региону в целом. Ст. Раздоль-
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ное расположена в Надеждинском р-не нынешне-
го Приморского края, в окрестностях г. Владиво-
стока. По всей видимости, указанные образцы бы-
ли собраны именно там. Это предположение
подтверждается и тем, что в более поздней работе
Т.Л. Николаевой (Nikolaeva, 1961) указано обита-
ние H. alpestre лишь в южной части современного
Приморского края. Таким образом, зарегистриро-
ванные местообитания H. flagellum в Хабаровском
крае отсутствуют. Вместе с тем, обитание этого
вида в регионе не вызывает сомнений, поскольку
он был найден не только на юге Приморья (Niko-
laeva, 1961; Koval, 1972; Azbukina et al., 2002a; Bau et al.,
2011), но и в Магаданской обл. (Sazanova, 2009;
Red Data Book.., 2019c). Однако, включение его в
перечень охраняемых видов без четкого указания
местообитаний, подлежащих сохранению, пред-
ставляется недостаточно конкретизированным.
H. flagellum может быть предложен для внесения в
мониторинговый список с оговоркой о необходи-
мости поиска местообитаний.

Таким образом, перечень редких охраняемых
видов базидиомицетов Хабаровского края может
быть расширен до 20 видов: с исключением трех
видов (Hericium coralloides, Sparassis crispa, Dictyo-
phora duplicata) и включением семи (Bondarcevomy-
ces taxi, Chroogomphus sibiricus, Gyroporus punctatus,
Lentinula edodes, Leucopholiota lignicola, Sparassis lat-
ifolia, Tricholoma caligatum). Дополнительно, для
пяти видов грибов (Boletopsis grisea, Cryptoporus vol-
vatus, Favolus pseudobetulinus, Gomphus clavatus, He-
ricium flagellum), предположительно нуждающихся
в мерах охраны, может быть предложен монито-
ринг в целях уточнения их экологии и распростра-
нения в регионе. Находки Boletopsis grisea, Bondarce-
vomyces taxi, Chroogomphus sibiricus, Favolus pseudo-
betulinus, Gyroporus punctatus и Tricholoma caligatum
с территории Хабаровского края публикуются
впервые.

Авторы глубоко признательны администрации
и сотрудникам ФГБУ “Заповедное Приамурье” за
всестороннее содействие в проведении полевых ра-
бот. Также авторы глубоко благодарны С.П. Проко-
пьеву за предоставление находок нескольких
интересных видов, к.б.н. В.А. Спирину за предо-
ставленную информацию и определение Bondarce-
vomyces taxi, директору заповедника “Большехех-
цирский” Э.В. Туги за ценные наблюдения и фо-
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To the Rare Basidiomycetes Red List of the Khabarovsk Territory
E. A. Erofeevaa,#, N. V. Bukharovab,##, N. A. Kochunovac,###, and E. M. Bulakhb,####

a Institute for Complex Analysis of Regional Problems of the Far East branch of the Russian Academy of Sciences, 
Birobidzhan, Russia
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Vladivostok, Russia
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There are 16 basidiomycetous macrofungi species in the Red Book of the Khabarovsk Territory: Amanita cesare-
oides, Clavariadelphus pistillaris, Cortinarius violaceus, Dictyophora duplicata, Fomitopsis officinalis, Ganoderma
lucidum, Grifola frondosa, Harrya chromipes, Hericium coralloides, Leucoagaricus nympharum, Pleurotus djamor,
Polyporus umbellatus, Porphyrellus porphyrosporus, Sparassis crispa, Strobilomyces strobilaceus, Tylopilus atrobrun-
neus. Now, Dictyophora duplicata is recommended to be removed from the rare species Red List due to taxonomic
changes. Hericium coralloides is more common in the Khabarovsk Territory than previously thought and is to be
excluded from the Red List, too. Sparassis crispa has been redefined as S. latifolia and is considered regionally
rare. Six species are proposed to be added to the Red List of the region: Bondarcevomyces taxi, Chroogomphus si-
biricus, Gyroporus punctatus, Lentinula edodes, Leucopholiota lignicola, Tricholoma caligatum. Monitoring of hab-
itats and population status in the region is offered for five more species: Boletopsis grisea, Cryptoporus volvatus,
Favolus pseudobetulinus, Gomphus clavatus, Hericium flagellum. All findings have come from the south part of the
Khabarovsk Territory. Six species have been found in the region for the first time. Also, newly found habitats of
some rare species are provided. Most of the specimens have been herbarized and annotations are cited. Field ob-
servations for some species are also given.

Keywords: basidiomycetous fungi, mushrooms, rare species, Red Book, Red List, Russian Far East



МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ, 2021, том 55, № 2, с. 129–137

129

DYNAMICS OF COMPLEXES OF MICROFUNGI IN THE PROCESS 
OF OVERGROWING SPOIL TIPS OF COAL MINES IN THE SOUTHERN 

TUNDRA ZONE (KOMI REPUBLIC)
© 2021    V. A. Iliushin1,* and I. Yu. Kirtsideli1,**

1 Komarov Botanical Institute of the Russian Academy of Sciences, 197376 St. Petersburg, Russia
*e-mail: ilva94@yandex.ru

**e-mail: microfungi@mail.ru
Received November 11, 2020; revised November 30, 2020; accepted December 23, 2020

The material for this investigation was samples spoil tips of coal mines from the northern region of the Komi Re-
public (near the Vorkuta city). Samples were obtained from spoil tips of coal mines with different ages: formed
(exploited), 10-year-old, 20-year-old and 45-year-old. 39 species of microfungi from 29 genera were isolated. An
increase in the number, biomass and species diversity depending on the age of the spoil tips of coal mines were
shown. Species of the genera Botrytis, Cladosporium, Penicillium, and Pseudogymnoascus were identified both in
the spoil tips of coal mines and in the control soils of the southern tundra. Only in the control samples of soils
from the southern tundra species from the genera Cosmospora, Glaciozyma and some other were identified. Mod-
ification of micromycete complexes was also noted, depending on the age of the spoil tips of coal mines. It is
shown that microfungi complexes of the spoil tips of coal mines are much closer to each other than to the south-
ern tundra community those. The processes of the formation of the mycobiota which is characteristic of the nat-
ural soils of this region are extremely slow.

Keywords: Arctic, coal mines, Komi Republic, microfungi, micromycetes, southern tundra, species diversity,
spoil tips, succession, Vorkuta
DOI: 10.31857/S0026364821020045

INTRODUCTION
The northern region of the Komi Republic is in the

permafrost zone. Despite the severity of the subarctic
climate, this region has great economic importance
(Kuznetsov et al., 2016).

Vorkuta city is located in the southern tundra zone.
Despite the relative development and economic poten-
tial of this region, few studies have been devoted to the
mycobiota of the ecosystems of the Polar Urals and the
Urals. The soils of the northern, southern and moun-
tainous tundra (Stenina, 1974; Khabibullina, 2009;
Kirtsideli et al., 2010, 2011; Kovaleva et al., 2020) and
the soils subjected to agricultural development
(Khabibullina, Panyukov, 2010; Kovaleva et al., 2017)
were the most investigated soils. However, the territo-
ries that were affected by the greatest anthropogenic
impact, which include the territories associated with
coal mining, were the least investigated territories.
Thus, an investigation of the soil microbiota, plant
community, and soils in the area affected by the spoil
tip of the Vorkutinskaya coal mine is noted (Khabibul-
lina et al., 2015).

Coal mining is accompanied by the destruction of
natural ecosystems and the formation of new techno-
genic landscapes. Coal mining can spread over large
areas in the case of the long-term large-scale operation

of mines and open pits. The discovery of the Pechora
coal basin dates to 1924, but its s development started
in 1931. At the peak of economic development in the
1980s, 13 mines functioned in Vorkuta and nearby vil-
lages. This proliferation led to the transformation of
significant areas of the city into various forms of land-
scape that consist of spoil tips of coal mines. Currently,
coal is mined in a closed way by the Zapolyarnaya,
Vorkutinskaya, Komsomolskaya, and Vorgashorskaya
mines, as well as by open pit mining at the Yunyaginsky
open pit. There is also the Pechorskaya Central Con-
centration Plant (Vorkuta.., 2011).

Some micromycetes are able to settle on rocky sub-
strates in natural and technogenic ecosystems (Vlasov
et al., 2005; Gadd, 2010). These technogenic ecosys-
tems include spoil tips of coal mines. In addition to the
lack of nutrients and water, microscopic fungi of spoil
tips, due to the subarctic climate, are subject to pro-
longed exposure to low temperatures, repeated cycles
of freezing and thawing, ultraviolet (UV) radiation and
low humidity (Ruisi et al., 2006).

The formation of spoil tips is associated with the re-
moval of deep mine heavy clay and sand-pebble rocks
to the surface. Due to this removal, the surface layer of
the spoil tip, whose heavy clay and sandy-pebble na-
ture is the primary substrate for the growth of micro-
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fungi, is practically devoid of available organic matter.
Primary succession occurs with natural overgrowth of
waste dumps, and young technogenic soils are formed
(Egorova et al., 2013). Soil formation begins with the
weathering of the original rock, including weathering
due to biogenic weathering (Frouz et al., 2011). Simul-
taneously, microscopic fungi have a central role in the
formation of young soils and participate in biogenic
weathering and the formation of humus and mycorrhi-
za of plants-pioneers (Detheridge et al., 2018). Note
that the succession will proceed especially slowly in the
Arctic, since the northern ecosystems are more vulner-
able to technogenic impact and biological processes at
high latitudes are decelerated (Krause-Jensen, Duarte,
2014).

Due to the presence of soil tips that formed at dif-
ferent times, it is possible to study the biodiversity dy-
namics of microfungi in spoil tips over a sufficiently
long period of time. Note that reclamation was not car-
ried out on spoil tips in the Vorkuta region, which facil-
itates observation of the natural succession of spoil tips.

The purpose of this study was to explore the dynam-
ics of microscopic fungi complexes of spoil tips in coal
mines during the process of their overgrowth in the
southern tundra zone (Komi Republic).

MATERIALS AND METHODS
Sampling. The research materials were samples ob-

tained at the end of July 2019 from the spoil tips of the
Komsomolskaya and Zapolyarnaya coal mines and the
spoil tip of the Pechora Central Processing Plant near
the city of Vorkuta (67°30′ N, 64°02′ E). The samples
were obtained from 10-year-old, 20-year-old and
45-year-old spoil tips of the coal mines. Samples were
also taken from the spoil tip, which is still being ex-
ploited (formed). Soils of the southern tundra (dwarf-
willow-cotton tundra and grass-moss tundra) were
employed as the control. Geobotanical descriptions
were performed on the selected sites, soil profiles were

constructed, and average samples of soils and spoil tips
rock were selected (Table 1).

Samples of rock and soil for mycological analysis
were collected in individual sterile 50-milliliter plastic
tubes. The depth of sampling was determined by the
soil horizons. All samples were stored at 4°C.

Isolation and identification. Fungi were isolated by
serial dilutions followed by sowing a soil or rock sus-
pension on a Czapek’s agar (CZA) (Raper, Thom,
1949; Goldman, Green, 2015). The fungi were culti-
vated in the dark at 20°C and 4°C. Chloramphenicol
(100 mg/L) was added to the culture medium to sup-
press the growth of bacteria. The initial identification
of fungal isolates was carried out based on the morpho-
logical characteristics using the most common deter-
minant after their isolation in a pure culture (Domsch
et al., 2007). For micromorphological examination,
microscopy by Carl Zeiss AxioImager А1 was em-
ployed.

Some isolates were also identified by molecular
methods. The cultures employed for molecular studies
were cultivated on Czapek’s agar (CZ) at 20°C for
14 days. Deoxyribonucleic acid (DNA) was extracted
by using a Diamond DNA Plant kit (ABT, Russia, Bar-
naul) according to the manufacturer’s instructions.
The internal transcribed spacer (ITS) region was ap-
plied as a phylogenetic marker. ITS rDNA region
(ITS1–5.8S–ITS2) was amplified using the poly-
merase chain reaction (PCR) primers ITS1 (5'-TCC-
GTA-GGT-GAA-CCT-TGC-GG-3') and ITS4 (5'-
TCC-TCC-GCT-TAT-TGA-TAT-GC-3') (White et
al., 1990). Upon completion of the amplification, the
samples were detected by an electrophoretic method in
1.5% agarose gel with GelRed. The obtained DNA
fragments were sequenced by the commercial company
BioBeagle (St. Petersburg, Russia) via the Sanger
method. Sequences were inspected and assembled us-
ing BioEdit version 7.1.9. Newly generated sequences
were compared to the available sequences in the Gen-

Table 1. Sampling locations

Samples Mine Horizons Coordinates Projective cover

Formed (exploited) spoil tip Pechorskaya CCP Not formed 67°30′18″N 63°40′44″E 0%
10-year-old spoil tip Zapolyarnaya 1 (0–10 cm) 67°29′31″N 63°46′54″E 0%

2 (10–40 cm)
20-year-old spoil tip Komsomolskaya 1 (0–10 cm) 67°33′09″N 63°50′40″E 1–2%

2 (10–40 cm)
45-year-old spoil tip Komsomolskaya 1 (0–10 cm) 67°35′51″N 63°50′06″E 15%

2 (10–20 cm)
3 (20–40 cm)

Control (soils of southern tundra) 1 (0–3 cm) 67°27′09.9″N 
64°01′08.3″E

100%

2 (3–20 cm)
3 (20–50 cm)
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Bank database (National Center for Biotechnology In-
formation, NCBI) by using the Basic Local Alignment
Search Tool (BLAST) instrument (http://blast.nc-
bi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). In addition, the followed
criteria were applied to interpret the sequences from
the GenBank database: for query coverage and se-
quence identities ≥98%, the genus and species were ac-
cepted; for query coverage and sequence identities be-
tween 95% and 97%, only the genus was accepted (Go-
dinho, 2013).

The names and positions of the taxa of microfungi
were unified using the database www.indexfungo-
rum.org/Names/fungic.asp.

Characterisation of the complexes of fungi. Colonies
were counted after 10 days (20°C) of cultivation and
30 days (4°C) of cultivation. Data on the total number
of micromycetes were expressed in colony-forming
units per 1 g of absolutely dry soil (CFU/g). Biomass
indicators were determined by luminescent microsco-
py in accordance with the generally accepted method
(Hoch et al., 2005). To characterise the structures of
fungal complexes, the relative abundance of species
and genera were employed (Magguran, 1988, 2004).

The Shannon index of Diversity and Pielou index
were utilised to characterise the structure of a fungi bi-
ota (Magguran, 1988, 2004). To study the similarity of
micromycete complexes, we used the tree clustering
method, where the distances between two clusters were
estimated using the Ward method (Ward, 1963). To es-
timate the expected number of species in areas studies
and the completeness of the study, we employed the
approach developed by the Gotelli, Colwell and Chao
(Colwell et al., 2012) based on an algorithm for gener-
ating samples.

Statistical processing was performed using the sta-
tistical software package MS Excel 2007, Statistica 10.0
and EstimateS 9.

RESULTS AND DISCUSSION

Analysis of the structures of microfungi complexes.
From the research, 39 species of microscopic fungi
were identified (Table 2); they belong to 29 genera. The
specific abundance of the main genera of fungi in the
spoil tips of the coal mines is shown in Figure 1.

Eight species were identified in the formed (exploit-
ed) spoil tip, which belongs to the genera Botrytis,
Cladosporium, Penicillium, and Pseudogymnoascus.
Isolates of the genera Botrytis and Penicillium account-
ed for 38% each, whereas Cladosporium accounted for –
18%. The genus Botrytis was represented by only one
species – Botrytis elliptica. The percentage of Pseudo-
gymnoascus pannorum isolates was 6%.

Representatives of 10 species from 9 genera were
identified in samples of a 10-year-old spoil tip. The
percentage of Pseudogymnoascus pannorum isolates was
30%. The percentage of micromycetes of the genus

Cladosporium was 17%, whereas that of the genus
Botrytis was 15%.

In the soil of a 20-year-old spoil tip, the species di-
versity of fungi increased to 16 species from 11 genera.
It was also dominated by the genus Pseudogymnoascus
and Cladosporium. The percentage of isolates of these
species was 24% and 18%, respectively, whereas the
percentage of isolates of the genus Penicillium was 18%.
A remarkable fact is the discovery of the acidophilic
species Acidea extrema in a 20-year-old spoil tip.

Earlier this species was detected in various extreme
ecosystems, such as the coal mines of the Czech Re-
public and Antarctic deserts and tailings of the cinna-
bar deposit in the Altai Republic (Hujslova et al., 2014;
Ilyushin, 2017).

The species diversity in the 45-year-old spoil tip was
14 species from 11 genera. The species of the genus
Phoma (39%) dominated in this spoil tip. The percent-
age of Penicillium (13%), Pseudogymnoascus (12%) and
Botrytis (27%) remained significant. The percentage of
fungi of the genus Cladosporium has dropped signifi-
cantly to 2%.

As a result of the studies that were carried out,
30 species of microscopic fungi were identified in the
control samples (southern tundra soil) (Table 2), which
belong to 23 genera. The species diversity in the soils of
the southern tundra near Vorkuta was substantially
higher than that in the rock of spoil tips. The dominant
species were Pseudogymnoascus pannorum (30%),
Botrytis elliptica (17%) and Glaciozyma antarctica
(15%). The latter is a yeast characteristic of Antarctica
(Li et al., 2020). The discovery of this species in the
northern region of the Komi Republic enables it to be
classified as a bipolar species (Wirtz et al., 2008). The
control also included a significant percentage of mi-

Fig. 1. Specific abundance of isolates of the genera of mi-
cromycetes in spoil tips of coal mines.
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croscopic fungi of the genera Cladosporium (5%), Cos-
mospora (5%) and Paraphoma (4%).

The presence of Pseudogymnoascus pannorum was
observed in all studied rock of spoil tips and soils.
Moreover, in most of the spoil tips and control soils
that we studied, this species was dominant with a per-
centage of 12–30%. In the formed spoil tip, its percent-
age is only 6%, which apparently, is due to the instabil-
ity of the newly formed community. This species is not-
ed as dominant in Arctic and Antarctic soils and
permafrost samples. This species is an oligotroph that
can quickly populate substrates that are unsuitable for
other species (Hayes, 2012).

Note the high percentage of fungi of the genus Clad-
osporium in young spoil tips. In the formed, 10-year
and 20-year spoil tips, the percentage of fungi of this
genus was at the level of 17–18%. Micromycetes of the
genus Cladosporium are distributed throughout our
planet and occupy many ecological niches (Bensch et al.,
2012).

Number of microfungi and biomass. The number of
microfungi (CFU/g) in the spoil tips of the coal mine
was relatively low (Fig. 2). This indicator increased
with the age of the spoil tips. Thus, in the formed (ex-
ploited) spoil tip, the quantity of microscopic fungi was
on average 12 times lower than that in the 45-year-old
spoil tip at 20°C. The number of microscopic fungi in
the spoil tips was significantly lower than that in the
control (southern tundra soil). When cultivated at 4°C,
the regularities number of microfungi growth with in-
creasing age of the spoil tips of the coal mine is pre-
served. However, the number of microfungi in this cul-
tivation regime was lower since fungi did not develop,
for which the minimum growth temperature was higher
than 4°C.

The biomass in the spoil tips of the coal mine was
also relatively low. This indicator increased with the
age of the spoil tips. Thus, in a 10-year spoil tip, the

biomass of microscopic fungi was on average 4 times
lower than that in a 45-year spoil tip and amounted to
0.09 mg/g of rock. In the 20-year spoil tip, the biomass
was already 1.4 times lower on average than that in the
45-year spoil tip and amounted to 0.26 mg/g.

The soils of the north are characterised by a pre-
dominance of propagules in the upper horizon. With
depth, from the litter to the mineral horizons, the num-
ber of micromycetes decreases (Kirtsideli et al., 2011).
We observed this trend in the control and the older
spoil tips (45- and 20 year-old spoil tips). However, in
a young 10-year-old spoil tip, the number of micromy-
cetes increases with depth. Thus, the upper horizon
contained 197 CFU/g, and then the underlying hori-
zon contained 271 CFU/g. This finding is probably
due to the formation of the spoil tip. During its forma-
tion, the rock that was on the surface and contained vi-
able propagules was submerged under the new mine
rock. Over time, the number of propagules in the upper
horizon increases, which we observed for the 20-year
spoil tip.

Comparison of micromycete complexes. From the
data presented in the dendrogram (Fig. 3), the micro-
mycete complexes are divided into four clusters. The
first cluster combines the complexes of micromycetes
that inhabit the formed spoil tip and those in different
horizons of the 10-year spoil tip. The second cluster
consists of micromycete complexes from a 20-year
spoil tip. The third group includes micromycete com-
plexes from different horizons of the 45-year spoil tip.
The fourth cluster includes complexes of micromycetes
from different soil horizons in the southern tundra
(control). Moreover, the spoil tip communities are
much closer to each other than to the southern tundra
community. This finding indicates that the process of
the formation of the mycobiota characteristic of the
natural soils of this region is extremely slow.

To evaluate and compare the mycobiota of spoil tips
were used the Shannon index of diversity and the

Fig. 2. Number of microfungi (CFU/g) in the spoil tips of
the coal mine at 20°C and 4°C.
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Pielou index (Table 3). The lowest diversity indices

were observed for micromycete complexes of young

spoil tips (formed and 10-year-old). With the age of the

spoil tips, with the development of the succession, this

indicator increases. The highest Shannon index of di-

versity is characteristic of the soils of the southern tun-

dra (control). The lowest uniformity of species abun-

dance (Pielou index) is also characteristic of the soils of

the southern tundra. This is due to the simultaneous

presence of pronounced dominants, such as P. panno-
rum, Botrytis elliptica, Glaciozyma antarctica, and a

large number of rare species.

As indicated by the graphs of species accumulation

(Fig. 4) and the values of the Chao1 index, we identi-

fied most of the expected species in the control (south-

ern tundra soils), which comprised 91% of all expected

species. However, in the spoil tips, the percentage of

identified species from the expected species decreased.

Moreover, the younger is the spoil tip, the lower is the

detection rate probably due to the instability of the

complexes and the detection of random species in

them, as well as the small number of isolates in com-

parison with the control. Thus, for the formed (ex-

ploited) spoil tip, where the complex of micromycetes

has not formed, we identified only 63% of the expected

species in the graph of the species accumulation, which

is not shown in the figure due to an extremely small

number of isolates.

Thus, the data obtained indicate the presence of

micromycetes in the spoil tips of coal mines of different

ages. The differences in the complexes of micromy-

cetes in the formed 10-year-, 20-year- and 45-year-old

spoil tips are shown, taking into account their horizons.

A comparison of these complexes with the complexes

of the micromycetes of the southern tundra soil is also

shown. The dynamics of the indicators of the number,

biomass and composition of micromycete complexes

with an increase in the age of the spoil tips are shown,

which can be considered stages of succession. With an

increase in the time elapsed after stopping the exploita-

tion of the spoil tip, the number of species gradually in-

creases and the number and biomass increase, which

indicates an increase in the stability of the complexes

and the changes that occur during the succession.

Table 3. Shannon index of diversity (H) and Pielou evenness
index (E) of mycobiota of spoil tips of coal mines (medium
for horizons)

Habitats H E

Formed (exploited) spoil tip 0.785224 0.869486

10-year-old spoil tip 0.797004 0.797004

20-year-old spoil tip 0.913081 0.758297

45-year-old spoil tip 0.823262 0.718298

Control (soils of tundra) 1.004004 0.673213

Fig. 4. Bootstrap analysis results that show the dependence of species richness of microfungi in spoil tips and control soils from the
number of investigated isolates. The thin lines show the average values of the Chao1 index (expected number of species) as the number
of studied isolates increases, and the solid lines represent the smoothed curves of species accumulation, in depending on the number
of isolates (along the abscissa axis, the number of isolates; along the ordinate axis, the number of species).
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Динамика комплексов микроскопических грибов в процессе зарастания породных 
отвалов угольных шахт в зоне южной тундры (Республика Коми)
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Материалом для исследования послужили образцы породных отвалов угольных шахт севера Республи-
ки Коми (вблизи Воркуты). Пробы отбирались из отвалов разного возраста: формируемого (эксплуа-
тируемого), 10-летнего, 20-летнего и 45-летнего. Было выделено 39 видов микроскопических грибов из
29 родов. Показано увеличение численности, биомассы и видового разнообразия в процессе сукцес-
сии. Как в породных отвалах, так и в контрольных почвах южных тундр выявлялись виды родов Botrytis,
Cladosporium, Penicillium, Pseudogymnoascus. Только в контрольных образцах присутствовали микроми-
цеты родов Cosmospora, Glaciozyma и ряд других. Отмечено также изменение состава комплексов мик-
ромицетов, в зависимости от возраста породных отвалов. Показано, что сообщества отвалов гораздо
ближе между собой, чем с сообществом южной тундры, т.е. процесс формирования микобиоты, харак-
терный для природных почв этого региона, происходит крайне медленно.

Ключевые слова: Арктика, Воркута, биоразнообразие, микромицеты, микроскопические грибы, пород-
ные отвалы, Республика Коми, сукцессия, угольные шахты, южная тундра
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Впервые составлены видовые списки и охарактеризована эколого-трофическая структура агарикоми-
коты парково-рекреационных зон г. Кирова и прилегающего к городу природного лесного массива.
Установлено, что наибольшей частотой встречаемости в городских парках и скверах характеризуются
агарикомицеты ксилотрофых видов, в то время как в лесном массиве подзоны южной тайги виды из
разных эколого-трофических групп представлены практически в равном соотношении. Впервые полу-
чены сведения о биосорбции Cu, Pb, Zn в базидиомах грибов, собранных в 6 различных экотопах на
территории г. Кирова. Установлено, что в условиях урбоэкосистемы наиболее высокое накопление
грибами Zn и Pb, в разрезе отдельных эколого-трофических групп, характерно для микоризообразова-
телей, а накопление Cu – для подстилочных сапротрофов.
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ВВЕДЕНИЕ
Города, являющиеся крупными промышлен-

ными центрами, включают в себя, как правило,
достаточное количество рекреационных террито-
рий, которые выполняют культурно-оздорови-
тельные, санитарно-гигиенические, эстетические,
почвозащитные и водоохранные функции. В то же
время, городская среда испытывает существен-
ную нагрузку от промышленных предприятий,
теплоэнергетического комплекса и ежегодно рас-
тущего числа автотранспорта.

Возрастающая антропогенная нагрузка на ур-
боэкосистемы приводит к снижению их устойчи-
вости и биоразнообразия. В связи с этими неуте-
шительными тенденциями остро встает вопрос о
способах оценки отдельных экосистемных компо-
нентов с целью принятия управленческих реше-
ний для долгосрочного рационального природо-
пользования.

Одними из наиболее опасных в городской сре-
де загрязняющих веществ являются соединения
тяжелых металлов (ТМ) по причине их высокой
токсичности, подвижности и способности к био-
аккумуляции (de Miguel et al., 1997; Dabakhov et al.,
2005; Korolev, Boev, 2017; Hussain et al., 2019). В
г. Кирове 17 предприятий имеют гальванические
цеха (Ashikhmina, 2012), в связи с чем Cu, Zn и Pb
являются приоритетными загрязнителями терри-

тории города. Способностью обильно накапли-
вать данные соединения характеризуются базиди-
альные макромицеты (Churakov et al., 2000; Tsvet-
nova et al., 2001; Shcheglov, Tsvetnova, 2002; Ivanov,
Kostychev, 2007; Kostychev, 2009; Otnyukova et al.,
2012; Anishchenko et al., 2016), в силу чего они мо-
гут представлять интерес для экологического мо-
ниторинга состояния среды.

Изучению сообществ агарикомицетов на тер-
ритории парково-рекреационных зон промыш-
ленных городов уделено значительно меньшее
внимание, чем на ненарушенных природных тер-
риториях. В литературе присутствуют лишь отры-
вочные сведения о видовом разнообразии агари-
комицетов в городской среде (Dremova, 2014;
Shilkova, 2015; Palamarchuk, Kirillov, 2017; Savelyev,
Kikeeva, 2018), сведений о видах, аккумулирующих
ТМ в условиях города, тоже недостаточно (Demir-
baş, 2001; Yamaç et al., 2007; Ivanov et al., 2008; Kosty-
chev, 2012; Širić et al., 2017; Abulude, Ndamitso, 2018;
Kokkoris et al., 2019).

Содержание ТМ в плодовых телах агарикомице-
тов, равно как и структура агарикомикоты, ранее на
территории г. Кирова практически не изучались.

Целью данной работы являлось выявление
особенностей биоаккумуляции тяжелых металлов
представителями различных эколого-трофиче-
ских групп базидиомицетов в условиях городской

УДК 582.284 : 549.25
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среды (на примере парково-рекреационных зон
г. Кирова), а также определение видового состава
агарикомикоты.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Места сбора плодовых тел агарикомицетов, а
также отбора почвы и древесины были привязаны
к паркам и скверам города, как наиболее харак-
терным местообитаниям грибов в городских усло-
виях. Обследована территория транспортной,
промышленной и рекреационной зон г. Кирова,
представленная в разной степени преобразован-
ными аналогами естественных дерново-подзоли-
стых почв (Albic retisols), общей площадью 79.8 га
(рис. 1). В составе древостоя городских экотопов в
основном присутствуют лиственные породы: Acer
platanoides, Acer negundo, Tilia cordata, Quercus robur,
Betula pendula. В качестве фоновой выбрана терри-
тория лесного массива вблизи п. Порошино, на
противоположном городу берегу р. Вятки, где дре-
востой представлен хвойными породами: Picea ab-
ies, Abies sibirica. Сбор природного материала про-
водился в осенний период, с сентября по октябрь.
Сбор плодовых тел осуществляли в течение трех
лет с 2015 по 2017 гг. В общей сложности на терри-
тории г. Кирова и фоновой территории было со-
брано и обработано 145 образцов агарикомицетов,
51 образец почвы, 24 образца древесины, каждый
образец – в трехкратной повторности.

Сбор образцов плодовых тел грибов осуществ-
ляли маршрутным методом, описание и фикса-
цию материала проводили по стандартной мето-
дике (Bondartsev, Singer, 1950). Морфологические
признаки изучали с помощью микроскопа Leica
DM 2500 (Германия), с использованием стандарт-
ного набора реактивов. При идентификации ви-
дов макромицетов были использованы определи-
тели по различным таксонам агарикомицетов

(Bondartseva, 1998; Nunez, Ryvarden, 2000; Niemelä,
2001; Лессо, 2003; Knudsen, Vesterholt, 2008; Kibby,
2009). Название обнаруженных видов грибов при-
ведены в соответствии с базой данных Index Fun-
gorum (2020).

Собранные плодовые тела грибов высушивали
при 70°С до постоянного веса и размалывали до
однородной массы с помощью лабораторной
мельницы. Полученные образцы хранили в zip-
пакетах для предотвращения набора влаги. Пробы
древесины отбирали при помощи сверла и акку-
муляторной дрели, путем высверливания керна на
глубину до 7 см. Пробы почвы отбирали из по-
верхностного слоя 0–5 см методом конверта с
площади 100 м2. Навески каждого из субстратов
массой 1 г для озоления помещали в муфельную
печь при 450°С. Валовое содержание Cu, Zn, Pb в
плодовых телах грибов и древесине определяли на
атомно-абсорбционном спектрометре Shimadzu-
AA-6800 с предварительным растворением золь-
ного остатка в 1 мл 1 М НСl (Otmahov et al., 2004).
Пробы почвы анализировали тоже методом атомно-
абсорбционной спектрометрии, предварительно
экстрагируя воздушно-сухие образцы аммонийно-
ацетатным буфером (pH 4.8) (Vorobyova, 2006).

Содержание ТМ в мицелии определяли атом-
но-абсорбционным методом после озоления в му-
фельной печи с последующим растворением золь-
ного остатка в 1М HCl. Учет и анализ данных вели
при помощи электронного каталога, построенно-
го на основе программы Microsoft Excel. Рассчи-
тывали коэффициенты накопления (Кн) как от-
ношение концентрации ТМ в базидиомах грибов
к концентрации его в субстрате (почве или древе-
сине). Кн позволяет определить способность к на-
коплению ТМ, выявить виды-биоконцентраторы
ТМ (при Кн > 1). Частоту встречаемости грибов
(%) определяли как отношение числа экотопов, в
которых гриб обнаружен к числу всех обследован-
ных экотопов. Для определения степени сходства
микобиоты различных экотопов использовали
индекс Сёренсена–Чекановского (Ks), рассчиты-
ваемый по формуле K = 2c/(a + b), где а и b – чис-
ло видов, обнаруженных в каждом из сравнивае-
мых экотопов, с – число общих для них видов.

Статистическая обработка экспериментальных
данных была выполнена с использованием пакета
прикладных программ Microsoft Excel 2007 и Sta-
tistica 12.0. При обработке полученных данных
применяли одномерный анализ вариационных
рядов (средние величины признака и их ошибки)
(Lakin, 1990).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
На территории парково-рекреационных зон

г. Кирова обнаружено 56 видов агарикомицетов,
принадлежащих к 4 порядкам и 25 семействам
(табл. 1). На фоновой территории (пос. Пороши-
но) было обнаружено 25 видов агарикомицетов,

Рис. 1. Соотношение представителей различных по-
рядков в парках и скверах г. Кирова (а) и в загородном
лесу фоновой территории пос. Порошино (б).

(а)

Agaricales
Polyporales
Boletales
Russulales

Agaricales
Polyporales
Cantharellales
Russulales

(б)

34 % 72 %

16 %52 %

7 % 4 %
8 %7 %
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принадлежащих к четырем порядкам и 15 семей-
ствам (рис. 1) (Ainsworth, 2008).

Среди всех обнаруженных видов (73 вида ага-
рикомицетов) только 8 видов встречались одно-
временно в городских экотопах и фоновой терри-
тории (лесного массива пос. Порошино). Наи-
большее количество общих видов принадлежит
порядку Agaricales [Agaricus bisporus (J.E. Lange) Im-
bach, Flammulina velutipes (Curtis) Singer, Gymnopus
dryophilus (Bull.) Murrill, Hebeloma mesophaeum
(Pers.) Quél., Megacollybia platyphylla (Pers.) Kotl. et
Pouzar, Pholiota aurivella (Batsch) P. Kumm.,
Tricholoma terreum (Schaeff.) P. Kumm.]. Из пред-
ставителей порядка Polyporales общим был вид
Daedaleopsis confragosa (Bolton) J. Schröt. Биота ага-
рикомицетов в городе характеризуется более бога-
тым видовым разнообразием, чем биота фоновой
территории. С наибольшей частотой в городе
встречались микоризообразующие виды Tricholo-
ma terreum (100%), Paxillus involutus (Batsch) Fr.
(66%) и ксилотроф Bjerkandera adusta (Willd.)
P. Karst. (83%).

Для оценки степени сходства между микобио-
той в различных экотопах использовали индекс
Сёренсена–Чекановского (Ks). Установлена вы-
сокая специфичность таксономического состава

агарикомицетов в каждом из экотопов. Кs имели
низкие значения, изменяясь от 0.13 до 0.39 (табл. 2).

Низкое сходство может объясняться разным
возрастом древостоев в обследованных парках и
скверах, который варьирует от 50 лет в парке им.
С.М. Кирова до 200 лет в Александровском саду.
Максимальные различия выявлены между сообще-
ствами агарикомицетов фоновой территории и ага-
рикомикотой парка им. Ю.А. Гагарина (Ks = 0.11), а
также сквера комбината ИСКОЖ (Ks = 0.11).

Согласно классификации, предложенной
А.Е. Коваленко (Kovalenko, 1980) с некоторыми
дополнениями О.В. Морозовой (Morozova, 2001)
выявленные виды относятся к следующим трофи-
ческим группам: Le – ксилотрофы, Mr – симбио-
трофы, St – подстилочные сапротрофы. Наиболее
многочисленной по количеству видов в городской
среде была группа ксилотрофов (59%) (рис. 2).

Большее распространение ксилотрофов объяс-
няется наиболее благоприятными условиями для
их произрастания: возрастные насаждения лист-
венных пород, ослабленные антропогенной на-
грузкой, позволяют ксилотрофам без труда коло-
низировать доступный субстрат. Кроме того, для
многих ксилотрофных грибов характерна суб-
стратная специализация, которая выражается в их

Таблица 1. Сравнительный анализ таксономического состава агарикомицетов в различных экотопах г. Кирова и фо-
новой территории пос. Порошино

Сравниваемый 
показатель, 
количество

Экотопы города
Суммарно 

в городе
Фон п. 

Порошино
сквер 

комбината 
ИСКОЖ

парк им. 
Гагарина

парк 
Победы

Александров-
ский сад

аллея 
на площади 

Лепсе

парк им. 
Кирова

Порядки 4 2 4 3 4 4 4 4
Семейства 8 9 12 13 8 15 25 15
Роды 10 13 17 17 8 20 41 22
Виды 10 13 20 20 8 21 56 25

Таблица 2. Матрица степени сходства (Кs) видового состава агарикомицетов в различных экотопах города и базиди-
омикотой фоновой территории

Сквер 
комбината 
ИСКОЖ

Парк им. 
Гагарина

Парк 
Победы

Александров-
ский сад

Аллея на 
площади 

Лепсе

Парк им. 
Кирова

Пос. 
Порошино 

(ФОН)

Сквер комбината 
ИСКОЖ

0.19 0.20 0.13 0.22 0.39 0.11

Парк им. Гагарина 0.19 0.24 0.24 0.19 0.35 0.11
Парк Победы 0.20 0.24 0.30 0.29 0.29 0.13
Александровский 

сад
0.13 0.24 0.30 0.29 0.34 0.18

Аллея на площади 
Лепсе

0.22 0.19 0.29 0.29 0.28 0.12

Парк им. Кирова 0.39 0.35 0.29 0.34 0.28 0.22
Пос. Порошино 

(ФОН)
0.11 0.11 0.13 0.18 0.12 0.22
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приуроченности к древесным остаткам опреде-
ленных видов деревьев.

Виды-симбиотрофы доминируют в хвойных и
хвойно-широколиственных лесах, образуя мико-
ризу с древесными доминантами, что также отме-
чено другими авторами (Burova, 1986; Malysheva,
Malysheva, 2008).

Листовой опад, являющийся субстратом для
подстилочных сапротрофов, в городах удаляется
коммунальными службами, в связи с чем данная
группа представлена в городах небольшим количе-
ством видов. В естественном лесу фоновой терри-
тории распределение видов по эколого-трофиче-
ским группам, напротив − относительно равномер-
ное. Значительное количество симбиотрофных
грибов в таежных лесах определяется разнообразием
микотрофных древесных пород (ель, сосна, пихта,
лиственница, береза, осина и др.), а также смещен-
ными к пессимуму условиями их произрастания.

Изученные виды грибов принимают участие в
биологической аккумуляции тяжелых металлов в
условиях городских зеленых насаждений. Опреде-
ление валового содержания Cu, Zn и Pb в плодо-
вых телах грибов, собранных на территории пар-
ково-рекреационных зон, показало, что величина
сорбции варьирует в широких пределах в зависи-
мости от экотопа, вида гриба и от природы металла.

Наиболее высоким содержанием ТМ (317.9 мкг/г)
отличались плодовые тела грибов-микоризообра-
зователей, собранных в промышленной зоне (ал-
лея на пл. Лепсе) (табл. 3).

Сопоставление данных по содержанию ТМ в
плодовых телах грибов из различных эколого-тро-
фических групп и субстрате (почве) позволяет за-
ключить, что суммарное накопление ТМ увеличи-
вается в плодовых телах грибов всех эколого-тро-
фических групп в направлении с юга и юго-запада
на северо-восток, аналогично ранее отмеченному
для почв (табл. 4).

Уровень накопления ТМ в базидиомах для раз-
ных металлов был не одинаков. Так, для видов
всех эколого-трофических групп наиболее высо-
кие значения аккумуляции были отмечены в от-
ношении Zn (рис. 3). В меньших количествах пло-
довые тела грибов сорбировали из городской сре-
ды Cu и Pb. Данная закономерность наблюдалась
во всех обследованных экотопах, в том числе, и на
фоновой территории.

Максимальные значения Zn отмечены у следу-
ющих микоризообразующих видов (мкг/г): Paxil-
lus involutus – до 293.3, Tricholoma terreum – до
286.0, Hebeloma crustuliniforme (Bull.) Quél. – 253.8;
Pb: Tricoloma terreum – 147.8; T. sciodes (Pers.)
C. Martín – 60.2; Cu: Infundibulicybe geotropa (Bull.)
Harmaja – 74.1, Paxillus involutus – 71.6. Виды, на-
капливающие высокие концентрации Zn из груп-
пы подстилочных сапротрофов (мкг/г): Clitocybe

Рис. 2. Соотношение видов из разных эколого-трофи-
ческих групп в парках и скверах г. Кирова (а) и в заго-
родном лесу фоновой территории пос. Порошино (б).

(а) (б)

Ксилотрофы
Подстилочные сапротрофы
Микоризообразователи

26 %

59 %
20 %

21 %
37 %

37 %

Таблица 3. Средние значения суммарного накопления ТМ (мкг/г) в плодовых телах грибов из разных функциональ-
ных зон

Экотоп
Эколого-трофические группы

ксилотрофы микоризообразователи подстилочные сапротрофы

Промышленная зона
Аллея на пл. Лепсе 118.7 317.9 н/о
Парк Победы 108.0 238.7 151.5

Рекреационная зона
Александровский сад 105.0 233.0 112.2
Парк им. Гагарина 95.5 71.7 143.0

Транспортная зона
Сквер комб. ИСКОЖ 269.7 281.4 303.8
Парк им. Кирова 111.5 196.9 153.0

Фоновая территория
Пос. Порошино (ФОН) 78.2 152.3 214.8
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rivulosa (Pers.) P. Kumm. – 276.1, C. phyllophila
(Pers.) P. Kumm. – 210.1, Agaricus bisporus – 201.5.

Высокие значения Zn в плодовых телах Paxillus
involutus отмечены также в работах других авторов,
так, установлено, что концентрация Zn может до-
стигать 540 мкг/г, Pb – 4.7 мкг/г, Cu – 120 мкг/г
(Brzostowski et al., 2011). Плодовые тела Tricholoma
terreum, согласно данным других авторов, накап-
ливают Zn до 179 мкг/г, Cu – до 51 мкг/г, Pb – до
4.4 мкг/г (Sazanova et al., 2017).

Подстилочные сапротрофы накапливали так-
же наибольшие концентрации Cu (мкг/г): Agaricus
bisporus – 173.8; Lycoperdon perlatum Pers. – 129.8. Pb
в максимальных концентрациях в группе был от-
мечен у вида Melanoleuca polioleuca (Fr.) Kühner et
Maire – 121.1 мкг/г. Agaricus bisporus в работах дру-
гих исследователей аккумулировал Cu до 107 мкг/г,
Pb – до 29.7 мкг/г, Zn до 57.2 мкг/г (Sazanova et al.,
2017). Способность Lycoperdon perlatum к активно-
му накоплению Cu – до 70 мкг/г отмечена и дру-
гими исследователями (Sarikurkcu et al., 2015).

По литературным данным, виды рода Melanoleuca
накапливают в плодовых телах Pb – 2.68–3.74 мкг/г,
Zn – 75–150 мкг/г (Kula et al., 2011).

Несмотря на то, что в среднем ксилотрофы
уступали видам других эколого-трофических
групп в накоплении Zn среди них также встреча-
лись виды с высоким содержанием этого элемента
в базидиомах (мкг/г): Bjerkandera adusta – 247.6;
Heterobasidion annosum (Fr.) Bref. – 243.5; Pb: Armil-
laria ostoyae (Romagn.) Herink – 53.0; Cu: Trametes
hirsuta (Wulfen) Lloyd – 90.6; Coprinellus disseminatus
(Pers.) J.E. Lange – 72.5.

Расчет Кн металлов для представителей разных
эколого-трофических групп показал, что все ага-
рикомицеты в городской среде активнее всего
концентрируют из субстратов Cu, затем Zn и, в
последнюю очередь ─ Pb (рис. 4).

В разрезе отдельных эколого-трофических
групп ксилотрофы характеризовались меньшими
значениями коэффициентов накопления ТМ (Кн
от 0 до до 15.29 в зависимости от металла), по срав-
нению с микоризообразователями (Кн от 12 до 53)

Таблица 4. Содержание подвижных форм ТМ (мкг/г) в почве, 0–5 см

Экотоп
Подвижные формы, мкг/г

Cu2+ Pb2+ Zn2+ Суммарно

Промышленная зона
Аллея на площади Лепсе 2.1 ± 0.2 0.7 ± 0.2 16.5 ± 0.4 19.3
Парк Победы 0 0 9.1 ± 2.8 9.1

Рекреационная зона
Александровский сад 0.5 ± 0.2 3.1 ± 0.6 27.1 ± 0.4 30.8
Парк им. Гагарина 0.5 ± 0.1 4.7 ± 0.2 13.9 ± 1.9 19.1

Транспортная зона
Сквер комбината ИСКОЖ 0.1 ± 0.1 11.0 ± 2.1 14.5 ± 0.1 25.6
Парк им. Кирова 0.7 ± 0.2 2.7 ± 0.6 13.1 ± 2.7 16.5

Фоновая территория
Лес в Порошино 0 0 4.8 ± 2.1 4.8

Рис. 3. Усредненные данные по биоаккумуляции ТМ
базидиомицетами (мкг/г в.-с. массы). Группа микори-
зообразователей характеризуется в среднем более вы-
сокими концентрациями Zn и Pb (163.7 и 18.1 мкг/г),
чем ксилотрофы и подстилочные сапротрофы.
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Рис. 4. Усредненные данные по коэффициентам на-
копления (Кн) ТМ базидиомицетами из разных эко-
лого-трофических групп.
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и подстилочными сапротрофами (Кн от 5 до 110).
При анализе Кн у микоризообразующих видов от-
мечали наибольшую способность к биоаккумуля-
ции Cu, несмотря на ее низкую, в сравнении с дру-
гими металлами, концентрацию в плодовых телах.
Максимальные Кн Cu имели виды Paxillus involutus –
511.4; Tricholoma terreum – 148.3; Hebeloma crustulin-
iforme – 139.1.

По способности сорбировать из субстратов Zn
микоризообразователи (Кн 16) и подстилочные
сапротрофы (Кн 13) в среднем различались несу-
щественно. Наибольшие Кн Zn отмечены у видов
Tricholoma fulvum (DC.) Bigeard et H. Guill. – 45.7;
Hebeloma mesophaeum – 33.8; Tricoloma album
(Schaeff.) P. Kumm. – 33.8. Кроме того, микори-
зообразующие виды характеризовались, по срав-
нению с видами других эколого-трофических
групп, в 2.5–4 раза более высокими Кн Pb: T. terre-
um – 97.2; T. sciodes – 84.8; Paxillus involutus – 76.4.
Подстилочные сапротрофы отличались от других
эколого-трофических групп агарикомицетов са-
мыми высокими Кн Cu (в среднем 110) (Agarius bis-
porus – 1241.7; Melanoleuca polioleuca – 452.1; Copri-
nus comatus (O.F. Müll.) Pers. – 135.5 и Lycoperdon
perlatum – 129.8). Среди часто встречающихся в го-
родской среде видов, максимальным содержани-
ем Cu отличался Agaricus bisporus (173.8 мкг/г), Pb –
Tricholoma terreum (147.7 мкг/г), Zn – Paxillus invo-
lutus (293.3 мкг/г) (табл. 5).

Коэффициенты корреляции между содержа-
нием ТМ в субстрате и их суммарным накоплени-
ем в базидиомах микоризообразователей и ксило-

трофов составили соответственно 0.31 и 0.46, что
говорит о наличии слабой положительной связи
между этими величинами, тогда как для подсти-
лочных сапротрофов такая связь не установлена
(r = –0.04). Установлена положительная корреля-
ция между содержанием Pb в базидиомах из раз-
личных экотопов Tricholoma terreum (r = 0.8), а так-
же незначительная корреляция по Zn ─ в Paxillus
involutus (r = 0.52) и содержанием металлов в суб-
страте (табл. 6). Данный факт свидетельствует о
дополнительных источниках поступления ТМ в
плодовые тела, среди которых можно рассматри-
вать аэрогенный путь поступления загрязнителей.

Показана значимость эколого-трофической
специализации агарикомицетов как фактора, спо-
собного влиять на состав элементов-загрязните-
лей в плодовых телах агарикомицетов (рис. 5).

Способность накапливать Cu возрастала в ряду
ксилотрофы – микоризообразователи – подсти-
лочные сапротрофы. Ксилотрофные виды агари-
комицетов накапливают меньшее количество Cu,
Pb, Zn, чем представители других эколого-трофи-
ческих групп. Микоризообразователи же, наобо-
рот, способны накапливать Zn и Pb в больших ко-
личествах, чем другие виды.

Способность к накоплению ТМ плодовыми те-
лами выражена в разной степени во всех эколого-
трофических группах исследованных агарикоми-
цетов и носит специфический характер. Также
установлено, что аккумулирование некоторых из
изученных элементов базидиомами макромице-
тов может определяться их таксономической при-
надлежностью (рис. 6).

Таблица 5. Накопление ТМ в плодовых телах базидиомицетов, характеризующихся высокой (≥50%) частотой встре-
чаемости в городских экотопах

Примечание. В числителе – среднее значение в плодовых телах (мкг/г), в знаменателе – минимум и максимум. *М – микори-
зообразователь, *К – ксилотроф, *П – подстилочный сапротроф.

Виды грибов
Содержание элементов, мкг/г в.-с. массы Коэффициент накопления 

(среднее)

Cu Pb Zn Cu Pb Zn

Tricholoma terreum (*М) 17.3/10.9–23.6 35.0/0.0–147.7 185.3/17.0–286.0 36.06 17.46 16.79
Bjerkandera adusta (*К) 14.3/1.2–36.0 10.8/0.0–23.7 96.7/23.1–247.6 1.48 0.43 3.43
Paxillus involutus (М) 40.3/13.1–71.6 18.8/1.0–54.2 224.1/139.4–293.3 123.16 16.65 16.81
Agaricus bisporus (*П) 79.5/38.1–173.8 15.2/0.9–20.0 116.1/21.7–201.5 360.68 4.26 12.00
Trametes hirsuta (К) 33.99/5.45–90.63 3.65/0.0–10.95 55.25/39.61–74.95 3.72 0.14 3.31
Cerioporus squamosus (К) 18.6/7.4–41.0 13.5/3.4–22.0 65.1/10.8–192.3 1.70 0.56 1.17
Heterobasidion annosum (К) 23.0/1.7–46.3 16.4/0.0–58.8 130.5/41.0–243.5 2.20 0.65 3.62
Postia stiptica (К) 8.9/3.0–13.6 13.0/0.0–19.7 54.9/12.1–136.9 0.87 0.52 1.17
Trametes gibbosa (К) 15.9/8.0–29.6 7.3/0.0–12.4 46.0/9.1–80.0 1.47 0.19 3.33
T. versicolor (К) 9.2/2.5–12.7 12.5/0.0–30.2 80.3/62.8–97.7 0.93 0.51 4.65
Melanoleuca polioleuca (П) 52.5/40.3–53.6 58.2/11.5–121.1 156.2/129.6–172.3 292.73 8.79 13.13
Pluteus cervinus (П) 16.9/12.3–19.3 8.8/0.0–9.7 103.7/40.9–145.2 19.47 2.57 9.91
Trametes hirsuta (К) 34.0/5.4–90.6 3.6/0.0–11.0 55.3/39.6–75.0 3.72 0.14 3.31
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ полученных данных свидетельствует,

что в эколого-трофической структуре агарикоми-
цетов в городской среде доминируют ксилотрофы
(59%), тогда как в структуре биоты агарикомице-
тов фоновой территории ксилотрофы, подстилоч-
ные сапротрофы и микоризообразователи пред-
ставлены приблизительно в равных долях (37, 26 и
37% соответственно).

Выявлено отсутствие четко выраженной связи
между аккумуляцией ТМ (Cu, Zn и Pb) плодовыми
телами большинства базидиальных макромицетов
(за исключением Paxillus involutus, Tricholoma terre-
um) и содержанием металла в субстрате. Прове-
денный корреляционный анализ между величи-

ной накопления ТМ в плодовых телах, собранных
в различных экотопах, и содержанием этих же ме-
таллов в субстрате, не выявил тесной связи (r =
= 0.12–0.17) между этими показателями. Это сов-
падает с результатами работ ряда зарубежных ис-
следователей (Kokkoris et al., 2019). Возможным
объяснением тому может служить слабая подвиж-
ность ионов тяжелых металлов в щелочной среде
(Gäbler, 1997), которая характерна для большин-
ства городов, благодаря промышленному и транс-
портному загрязнению (Ashikhmina, 2012). Кис-
лотность почв г. Кирова изменяется от pH 7.5 до
рН 8.2 на территории парково-рекреационных
зон (Efremova et al., 2013), что не способствует вы-
сокой подвижности ионов металлов (Gäbler,

Таблица 6. Коэффициенты корреляции накопления тяжелых металлов агарикомицетами с высокой частотой встре-
чаемости (≥50%) и содержанием этих металлов в субстрате

Виды
Коэффициенты корреляции

Cu Zn Pb

Ксилотрофы
Bjerkandera adusta –1.00 0.21 –0.26
Cerioporus squamosus 0.05 –0.31 0.01
Heterobasidion annosum –0.10 –0.52 0.47
Trametes gibbosa –0.48 0.57 –0.37
T. versicolor 0.50 0.22 –0.92
T. hirsuta –0.50 –0.75 0.50
Postia stiptica –0.49 –0.26 0.59

Микоризообразователи
Tricholoma terreum 0.11 0.07 0.80
Paxillus involutus 0.32 0.60 0.17

Подстилочные сапротрофы
Agaricus bisporus –0.71 0.35 –0.05
Melanoleuca polioleuca –0.92 –0.60 0.71
Pluteus cervinus 0.41 –0.62 0.84

Рис. 5. Усредненные концентрации ТМ в плодовых
телах базидиомицетов из разных эколого-трофиче-
ских групп (мкг/г).

50

100

150

200

0

м
кг

/г
 в

.-
с.

 м
ас

сы

Сu Pb Zn
Ионы металлов

Ксилотрофы

Подстилочные
сапротрофы

Микоризообразователи

Рис. 6. Усредненные данные по коэффициентам на-
копления ТМ базидиомицетами разных порядков.

40

20

60

80

120

100

0К
оэ

ф
ф

иц
ие

нт
ы

 н
ак

оп
ле

ни
я

Сu Pb Zn
Ионы металлов

Agaricales (49 видов)
Cantharellales(1 вид)
Russulales (6 видов)
Boletales (4 вида)
Polyporales (13 видов)



МИКОЛОГИЯ И ФИТОПАТОЛОГИЯ  том 55  № 2  2021

ВИДОВОЙ СОСТАВ И СПОСОБНОСТЬ АГАРИКОМИЦЕТОВ 145

1997). Кроме того, на концентрацию элементов в
плодовых телах оказывает влияние суммарное на-
копление металлов (Kokkoris et al., 2019; Borovička
et al., 2019), а также аэрогенный способ поступле-
ния указанных поллютантов.

На основе расчета коэффициентов накопления
выявлены виды-биоконцентраторы Cu (Кн): Agar-
icus bisporus – 1241.67, Paxillus involutus – 511.43,
Melanoleuca polioleuca – 452.14, T. terreum –148.33,
Zn: T. fulvum – 45.73, Clitocybe phyllophila – 43.41,
Gymnopus dryophilus – 37.24, Tricholoma fulvum –
45.73, Hebeloma mesophaeum – 33.82, Tricholoma al-
bum – 33.76 и Pb: T. terreum – 97.21, T. sciodes – 84.75,
Paxillus involutus – 76.36, Armillaria ostoyae – 74.58,
Pholiota aurivella – 40.42. Полученные сведения о
видах-биоконцентраторах в настоящее время
представляют интерес для использования грибов в
микоремедиации от загрязнения ТМ различных
объектов и сред (Bharath et al., 2019; Demasi et al.,
2017; Alves et al., 2017).
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The Agaricomycetes Ability to Accumulation of Heavy Metals
in Urban Ecosystem Environment
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Ecological and trophic structure of Agaricomycetes species composition of parks and squares in Kirov and the sur-
rounding natural forest area were studied. It was found that xylotrophic species are characterized by the highest
frequency of occurrence in urban parks and squares. Surrounding natural forest area (the southern taiga subzone)
species from different ecological and trophic groups are represented in almost equal proportions. For the first
time, data on sorption of Cu, Pb and Zn in basidioms of fungi collected in six different ecotopes on the territory
of Kirov were obtained. It was found that in the conditions of the urboecosystem, the highest accumulation of
zinc and lead by fungi, in the context of individual ecological-trophic groups, is characteristic of mycorrhizal
fungi, and the accumulation of copper is characteristic of saprotrophic fungi. Metal accumulation coefficients
calculated for representatives of different ecological and trophic groups make it possible to rank metals according
to accumulation activity in a row: Cu > Zn > Pb. The absence of a clear relationship between the accumulation
of copper, zinc and lead in the fruit bodies of most basidiomycetes (with the exception of Paxillus involutus,
Tricholoma terreum) and the metal content in the substrate was revealed. The correlation analysis between the
amount of accumulation of heavy metals in fruit bodies collected in different ecotopes and the content of these
same metals in the substrate showed almost no connection (r = 0.12–0.17) between these indicators.

Keywords: accumulation coefficients, copper, lead, mycorrhizal fungi, saprotrophic fungi, taxonomic structure,
xylotrophic fungi, zinc
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The pathogenesis of Verticillium wilt in 8 varieties of cotton (Gossypium hirsutum) zoned in Uzbekistan has been
established by the method of f luorescence diagnostics. According to the duration of the incubation period, indi-
cating the rate of accumulation of the pathogen, and the presence of ruptures in the f luorescence zone of the va-
sicentric parenchyma, indicating the termination of its spread through tissues, all varieties were divided into
3 groups. The validity of such a division of varieties in terms of resistance to the pathogen was confirmed by the
method of evaluating the indicator that characterizes the degree of staining of the stem vessels cut longitudinally
from the soil level. Measurement of the physiological parameters of the hypersensitivity reaction of infected tis-
sues allowed us to divide the studied cotton genotypes in more detail according to the degree of resistance to the
causative agent of Verticillium wilt into 4 groups: 1 – unstable, in which there was no hypersensitivity reaction:
Ibrat; 2 – susceptible varieties, the quantitative content of phytoalexin – Isohemigossypole in the tissues of which
was fixed at a level less than 10 μg/g of raw tissue: Bukhoro-102, S-4727; 3 – medium-resistant varieties: Navba-
hor-2, Bukhoro-6, Sulton; 4 – resistant varieties: Gulbahor-2, Ishonch.

Keywords: cotton, f luorescence diagnostics, Gossypium hirsutum, hypersensitivity reaction, phytoalexins, stem
browning, Verticillium wilt
DOI: 10.31857/S0026364821020057

INTRODUCTION

One of the most important components of the
adaptive capabilities of plants and the ability to pro-
duce a stable harvest in changing environmental condi-
tions is their resistance to biotic factors, in particular to
diseases (Dyakov, 1983; Hanson, 2000; Figen, 2002).
Physiological and biochemical study of various aspects
of the life of plants makes it possible to use the immune
properties of the organism itself, with which help it de-
fends itself against the attack of pathogens in nature.

A distinctive feature of the reaction of plants to the
introduction of vascular pathogens is a number of suc-
cessively developing processes that create barriers to
the advancement of the fungus to the xylem vessels. In
this case, the browning of the vascular walls occurs, as-
sociated with a change in polyphenolic compounds
and necrosis of the cells surrounding the vessels, from
which polyphenolic compounds diffuse into the ves-
sels, causing lignification of their walls (Avazkhodjaev,
Zeltzer, 1980; Avazkhodjaev et al., 1990). As a result,
their mechanical strength increases, the penetration
and spread of the parasite and the inflow of nutrients to
it are limited, which increases the protection of the wall

components from the attack of fungus enzymes (Deis-
ing et al., 2009).

In this regard, the degree of browning of the longi-
tudinal cut of the stem can be used as a criterion for as-
sessing the wilt resistance of plants. In addition, the
property of phenolic compounds and their oxidation
products to f luoresce in ultraviolet light is used to diag-
nose plant diseases with wilt (Subba-Rao, 1954; Co-
hen, Ibrahim, 1975), and the rate of advancement of
fluorescent substances front in the tissues of the infect-
ed cotton stem sections and the presence or absence of
breaks in the f luorescence zones characterize the de-
gree of its wilt resistance (Lanetskiy, 1970; Avazkhod-
jaev, Zeltzer, 1980).

The main manifestation of varietal immunity of
cotton is the induction of a hypersensitivity reaction in
plant tissues infected with the causative agent of Verti-
cillium wilt. This increases the synthesis of fungitoxic
substances, post-infectious inhibitors of growth and
sporulation of the fungus, phenolic compounds of the
gossypole series – phytoalexins (Metlitskiy, Ozerets-
kovskaya, 1985; Kodama et al., 1988; Avazkhodjaev et al.,
1995; Kuc, 1995; Zeringue, 1995; Hammerschmidt,
1999; Hanson, 2000; Dyakov et al., 2001; Figen, 2002;
Mavlanova, 2012; Konan et al., 2014), however, the in-

ГРИБЫ – ВОЗБУДИТЕЛИ БОЛЕЗНЕЙ 
РАСТЕНИЙ
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tensity of phytoalexin formation in different cotton
genotypes differs markedly (Agaev et al., 2009; Kur-
banbaev et al., 2011; Khotamov, Rejapova, 2019). In
this regard, to characterize the resistance of cotton to
Verticillium wilt, the generally accepted method for
determining the parameters of the hypersensitivity re-
action in infected plant tissues is used.

Considering that this method has been successfully
tested on samples of the genetic collection of cotton
from the Institute of Genetics and Experimental Bio-
logical of Plants of the Uzbek Academy of Sciences
(Kurbanbaev et al., 2011; Khotamov, Rejapova, 2019),
it is of interest to compare the content of phytoalexins,
isohemigossypol and phytoalexin-equivalent, toxic to
the causative agent of the disease, in tissues artificially
infected with the fungus Verticillium dahliae Kleb. A
comprehensive study, including various physiological
and biochemical methods, can make it possible to es-
tablish the degree of wilt resistance of genotypes – rep-
resentatives of cotton varieties zoned in Uzbekistan
with a high probability.

The aim of this work was to study the resistance of
cotton varieties to the Verticillium wilt causative agent
by measuring the physiological parameters of the hy-
persensitivity reaction of tissues infected with the
pathogen, the degree of staining and ultraviolet f luo-
rescence of the plant stem longitudinal sections.

MATERIALS AND METHODS
In the experiment, 8 promising or zoned varieties of

cotton (Gossypium hirsutum) were used: С-4727, Ibrat,
Sulton of the Scientific Research Institute of Breeding
and Seed Growing of Ministry of Agriculture of Uz-
bekistan, Bukhoro-6, Bukhoro-102 of the Scientific
Research Institute of Cotton Growing of Ministry of
Agriculture of Uzbekistan, Ishonch, Novbahor-2,
Gulbahor-2 of the Institute of Genetics and Experi-
mental Biology of Plants of the Academy of Sciences of
the Republic of Uzbekistan.

The degree of plant injury was studied in artificial
infection of cotton in phase with 5–6 true leaves by mi-
crocapillary inoculation the root neck zone with spore
suspension of Verticillium dahliae race-2.

A monospore culture of V. dahliae from the Collec-
tion of Unique Scientific Subjects of Phytopathogens
and Other Microorganisms of the Mycology Laborato-
ry of the Institute of Genetics and Experimental Plant
Biology of the Academy of Sciences of the Republic of
Uzbekistan was grown for 8 days in test tubes on a solid
Czapek medium of the following composition:
NaNO3 –3 g; KH2PO4 – 1 g; MgSO4 – 0.5 g; KCl –
0.5 g; FeSO4 – 0.01 g, sucrose – 30 g, agar-agar – 20 g
per 1 liter of distilled water. The inoculation was carried
out by the prick method on the surface of the agar me-
dium. Conidia or microsclerotia of micromycetes, as
well as a mixture of these fungal structures, were used
separately as inoculum. Then, using the microbiologi-
cal loop aseptically part conidia were transferred to pe-

tri dishes with Czapek medium where they are germi-
nated in a thermostat at a temperature of 27°C in com-
plete darkness. Spore suspension was prepared by
shaking 2 ml of sterile distilled water in a test tube with
a fungus culture of 10–15 days of age (Mavlanova,
2012). The density of fungal spores in suspension was
calculated according to the method described in (Is-
raeli et al., 1968). The suspension of fungal conidia ob-
tained in a test tube, after calculating its density, was
diluted at the required concentration.

Plants were infected by inoculum injection (2.5 mln
spores/ml) using a triple injection into the stem with a
syringe. The inoculum was discharged from the syringe
as a drop of suspension at the end of the needle. The
needle is inserted into the stem at an angle of 45°. The
drop was sucked into the stem, and this gave visible
confirmation of inoculation. The appearance of chlo-
rosis on the lower leaves of cotton, yellowing of tissues
and necrotization of areas of the leaf blade testified to
infection of plants by wilt (Avazkhodjaev, Zeltzer,
1980).

Control over the germination of conidia in the tis-
sues of the infected plant was carried out by the method
of f luorescence diagnostics (Lanetsky, 1970). Observa-
tions of the development of infection by the formation
and advancement of the front of f luorescent substances
along the stem of cotton infected with wilt were carried
out in a stream of UV rays in darkened conditions. The
source of ultra-violet rays were mercury quartz lamp
SVDSH-120A with filter UFS in PRK-4 unit, trans-
mitting light waves in the range 3600–4000 Å. Longi-
tudinal sections of cotton stalks were watched and val-
ue of the f luorescence band and its progress up to the
point of growth of the germ were measured. The infect-
ed tissue of the stem fluoresces with bright yellow-
green light, and the intact tissue – with violet light. As
control served plants, into the root neck of which dis-
tilled water was similarly introduced. In all cases, in the
control group, formation of a specific f luorescence in
the longitudinal sections was not observed.

When assessing the resistance of cotton to the caus-
ative agent of Verticillium wilt, an indicator was used
that characterizes the degree of staining of the vessels of
the stem cut in the longitudinal direction from the soil
level (Avazkhodjaev, Zeltzer, 1980). The assessment of
the degree of staining was carried out according to the
scale for recording the staining of the stem vessels (in
points from 0 to 3): 0 – no symptoms; 1 – light brown
stripes of reddened vessels; 2 – dark brown stripes of
stained vessels are visible; 3 – dark-brown stripes of
painted vessels, death of the plant.

When studying the parameters of the hypersensitiv-
ity reaction, etiolated hypocotyls of cotton were used.
Seedlings were grown in a thermostat at 24°C. The
qualitative composition of phytoalexins (FA) was de-
termined by thin layer chromatography on Silufol-UV-
254 plates from Kavalier (Czech Republic). For the
quantitative determination of isohemigossypol (IHG)
and phytoalexin-equivalent (FA-E), cotton seedlings
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were finely chopped with scissors, filled with chloro-
form at 1 : 3 ratio, and placed in a refrigerator for
24 hours. Then obtained chloroform extract contain-
ing FA was filtered from solid residues and dried with a
water jet pump. The dried residue was dissolved in 1 ml
of chloroform. The resulting chloroform eluate was
used for coating Silufol UV-254 plates. The plates were
placed in chromatographic chambers and a single sep-
aration was performed in a benzol – methanol (9 : 1)
solvent system. Benzol and methanol must be anhy-
drous because with an admixture of water, the system
turns out to be cloudy and unsuitable for analysis. The
heat-dried chromatograms were viewed under UV light
and developed with f luoroglicin (2% in 96% ethanol).
For this, the plate was covered with a developing re-
agent using a spray gun, then left for several minutes in
air to evaporate the solvent, after which the chromato-
grams were heated for 1 min in a thermostat at 100°C.
Phytoalexins IHG and FA-E are stained in a stable
dark crimson color. The quantitative determination of
FA was carried out by elution of spots from chromato-
grams with a benzol-methanol mixture (9 : 1) and
measurement of the color intensity on a photoelectro-
colorimeter with a blue light filter. The eluate from the
clean zone of the chromatogram was used as a stan-
dard. The quantitative content of IHG was calculated
using a pre-drawn calibration graph using pure IHG
preparation as a standard. The results obtained were
expressed in μg per g of wet tissue of etiolated seedlings.

The experiments were carried out 3–4 times. The
results were processed by methods of mathematical
statistics according to Dospehov (1985).

RESULTS

The germination of infectious structures and the
development of pathological processes in the tissues of
infected plants was controlled by the formation and ad-
vancement of the f luorescence zone. Fluorescence di-
agnostics showed that in the infected tissues of all stud-
ied cotton genotypes, 48 hours after infection, a patho-
logical process began, as evidenced by the formation of
a specific f luorescent zone at the injection sites of the
inoculum. Further studies of longitudinal sections of
cotton in a stream of ultraviolet rays showed that the
zone of f luorescent substances moves up towards the
point of plant growth, spreading along the veins of
leaves.

The study of the disease incubation period dynam-
ics, the length of which was limited by the dosed inoc-
ulum (Avazkhodjaev, Zeltzer, 1980), showed a differ-
ent degree of activation of plant defense reactions
(Fig. 1). Thus, in the cotton varieties Gulbahor-2 and
Ishonch, the rate of advancement of the f luorescence
zone during the first 5 days of the incubation period
was lower than in all other 6 varieties, in which by
day 8, f luorescent substances, spreading along the leaf
veins, reached the growth point. A week later, i.e. 15–
16 days after infection, varieties S-4727, Ibrat and Buk-

horo-102 showed symptoms of wilt disease in the form
of necrotic spots on plant leaves. Similar symptoms of
the disease, but to a somewhat lesser extent, were man-
ifested in varieties Navbahor-2, Sulton and Bukhoro-6
only by day 18–20 after artificial infection of plants. It
should be noted that there are no signs of the disease in
the cotton varieties Gulbahor-2 and Ishonch.

Thus, the differences in the infection of varieties ap-
pear at the earliest stages of the incubation period:
Gulbahor-2 and Ishonch are characterized by a slower
advance of the f luorescence front as compared to other
cotton genotypes. At the same time, by the day 11 after
infection, varieties Gulbahor-2 and Ishonch are ob-
served numerous ruptures of f luorescence zones, indi-
cating the pathogen spread cessation through plant tis-
sues. To a comparatively lesser extent, ruptures of the
fluorescent zones were observed in Navbahor-2 variet-
ies and to a much lesser extent in Bukhoro-2 and Sul-
ton. A continuous, without gaps, f luorescence zone in
infected plants of the remaining three varieties (S-4727,
Ibrat and Bukhoro-102) spreads along the veins of
leaves with the manifestation of external signs of wilt
disease. This indicates differences in duration of the in-
cubation period in the studied varieties: its long dura-
tion in varieties Gulbahor-2 and Ishonch, to a certain
extent, ref lects resistance to the pathogen, the accu-
mulation of which is slower (Agaev et al., 2009).

To confirm these conclusions, studies were contin-
ued, in which the degree of staining of the stem vessels
was used as a criterion for assessing wilt resistance. By
the degree of staining, according to the assessment in
points, the plants were divided into 4 groups (0, 1, 2, 3)
and the percentage of plants in each group was calcu-
lated from the total number used in the experiment.

As the obtained data showed, the infection of cotton
with the causative agent of Verticillium wilt leads to a

Fig. 1. Dynamics of f luorescent substances front advance-
ment along the cotton stem. The ordinate shows the size of
the f luorescence zone, in % of the stem length from the site
of inoculation to the point of growth. Cotton varieties:
1 – Ibrat; 2 – S-4727; 3 – Bukhoro-102; 4 – Sulton; 5 –
Bukhoro-6; 6 – Navbahor-2; 7 – Ishonch; 8 – Gulbahor-2.
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significant redistribution of the number of plants of all
varieties in groups relative to the control (Table 1). So,
for all varieties, the appearance of plants with weak
signs of vessels staining (group 1) and with signs char-
acteristic of group 2 was noted. The appearance of
plants with traits belonging to the lethal group 3 was
not detected only in representatives of 2 varieties (Is-
honch, Gulbahor-2). At the same time, the largest

number of plants assigned to the lethal group 3 (more
than 30%) were characteristic of Ibrat variety and, to a
somewhat lesser extent (19–21%) Bukhoro-102 and
S-4727. Varieties Sulton, Bukhoro-6 and Navbahor-2
occupied an intermediate position in this indicator, be-
cause the number of plants with dark brown stripes of
stained vessels did not exceed 10%.

The above data correlate with the number of plants
with signs of infection by causative agent of Verticilli-
um wilt. Thus, in Ibrat variety, about 35% of diseased
plants were detected, in varieties S-4727 and Bukhoro-
102, plants with similar signs of infection were noted in
24–26% of cases, in varieties Sulton, Bukhoro-6, Nav-
bahor-2 this indicator did not exceed 14%, and resis-
tant varieties (Ishonch and Gulbahor-2) were charac-
terized, practically, by the absence of plants infected
with wilt.

Figure 2 shows thin-layer chromatography on Silu-
fol-UV-254 plates (chromatograms were developed by
fluoroglicin) of chloroform extract from etiolated hy-
pocotyls of cotton seedlings, 48 hours after artificial in-
fection of plants with the causative agent of Verticilli-
um wilt.

Chromatograms analysis made it possible to reveal
that infection of plants with the causative agent of the
disease induces a hypersensitivity reaction in the etio-
lated seedlings hypocotyls tissues of most of the cotton
varieties used in the experiments, except for Ibrat vari-
ety. To the greatest extent, the hypersensitivity reaction
is manifested in infected tissues of cotton varieties Is-
honch and Gulbahor-2, the total content of phytoalex-
ins in which reaches concentrations that are practically
toxic for the pathogen. The varieties Sulton, Bukhoro-6,
and Navbahor-2, under conditions of wilt infection,
were characterized by a lower ability to induce phyto-
alexin formation processes, while IHG concentration
exceeded 10 μg/g of raw tissue, but did not reach
necrogenic. And a very weak reaction to infection was
shown by varieties S-4727 and Bukhoro-102, the con-
tent of IHG in the tissues of which was lesser than
10 μg/g (Table 2).

Thus, the assessment of various genotypes by using
biochemical markers of the hypersensitivity of infected
cells made it possible to divide in more detail the cotton
varieties studied in the experiment according to the de-
gree of wilt resistance into 4 groups: 1 – unstable, in
which the absence of a hypersensitivity reaction was
noted: Ibrat; 2 – susceptible varieties, the quantitative
content of IHG in the tissues of which was fixed at a
level less than 10 μg/g; Bukhoro-102, S-4727; 3 – me-
dium resistant varieties: Bukhoro-6, Sulton; 4 – resis-
tant varieties: Gulbahor-2, Ishonch. In addition, the
Navbahor-2 variety, according to the phytoalexin for-
mation indices, occupies an intermediate position be-
tween the groups of medium-resistant and resistant va-
rieties, nevertheless, it was assigned to the group of me-
dium-resistant varieties.

Table 1. Distribution of cotton plants varieties in 4 groups in
accordance with the degree of staining of stem vessels (in %
of total plants number in each experimental group)

Note. V.d. – plants infected with spores of Verticillium dahliae (in-
fection load – 2.5 million spores/ml).

Variety
Plant groups

(in points from 0 to 3)

0 1 2 3

Ibrat (control) 100 – – –
Ibrat (V. d.) 22.4 21.7 25.1 30.8
S-4727 (control) 100 – – –
S-4727 (V. d.) 36.9 17.7 24.2 21.2
Bukhoro-102 (control) 100 – – –
Bukhoro-102 (V. d.) 34.6 24.8 21.2 19.4
Sulton (control) 100 – – –
Sulton (V. d.) 56.4 18.8 16.5 8.3
Bukhoro-6 (control) 100 – – –
Bukhoro-6 (V. d.) 4 4.3 23.6 22.6 9.5
Navbahor-2 (control) 100 – – –
Navbakhor-2 (V. d.) 50.0 16.7 26.2 7.1
Ishonch (control) 100 – – –
Ishonch (V. d.) 74.1 14.8 11.1 –
Gulbahor-2 (control) 100 – – –
Gulbahor-2 (V. d.) 78.0 13.1 8.9 –

Fig. 2. The use of infected cells hypersensitivity biochemi-
cal markers in rapid assessment of cotton varieties disease
resistance: 1 – Ibrat; 2 – S-4727; 3 – Bukhoro-102; 4 –
Sulton; 5 – Bukhoro-6; 6 – Navbahor-2; 7 – Ishonch; 8 –
Gulbahor-2; c – control (intact tissue); inf – experiment
(infection with Verticillium wilt). IHG content: (+) – less
than 10 μg/g of tissue; (++) – more than 10 μg/g of tissue;
(+++) – necrogenic concentrations; (–) – no reaction.
The arrow indicates the zone corresponding to the IHG.
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DISCUSSION
Recently, the widespread development of studies of

the mechanism of the relationship between the host
plant and the pathogen has made it possible to ap-
proach the understanding of physiological and bio-
chemical factors from new positions that determine the
resistance and susceptibility of cotton to verticillium
wilt (Avazkhodjaev et al., 1995; Deising, 2009; Kara-
demira et al., 2012; Le et al., 2020). These factors un-
derlie various methods for identifying pathogen-resis-
tant genotypes (Avazkhodjaev, Zeltzer, 1980; Hanson,
2000; Dyakov et al., 2001; Malinovsky, 2004; Çelik et
al., 2019). Among them, one can single out methods
for determining the rate of growth of the zone of sub-
stances f luorescent in ultraviolet rays in the stems of
plants infected with wilt and the degree of brownness of
the cotton stem (Subba-Rao, 1954, Lanetsky, 1970;
Metlitskiy, Ozeretskovskaya, 1985; Agaev et al., 2009).
The use of these methods allowed us to divide a num-
ber of varieties zoned in Uzbekistan according to the
values of the studied indicators into 3 groups.

Another effective method for determining the wilt
resistance of plants is the method of measuring the
physiological parameters of the hypersensitivity reac-
tion of the tissues of artificially infected seedlings,
which is based on measuring the content of phytoalex-
ins, the particular importance of which in the protec-
tive reactions against wilt in cotton and other crops is
noted in a number of studies (Cohen, Ibrahim, 1975;
Kodama et al., 1988; Avazkhodjaev et al., 1995; Kuc,
1995; Hammerschmidt, 1999; Figen, 2002; Kurban-
baev et al., 2011; Mavlanova, 2012; Khotamov, Reja-
pova, 2019). Differences in the intensity of phytoalexin
formation in the tissues of etiolated seedlings made it
possible to assign more correctly 8 cotton genotypes to
4 groups that differ in the degree of resistance to the
causative agent of Verticillium wilt.

Comparison of the experimental data on the effi-
ciency of phytoalexin formation in the tissues of infect-
ed seedlings and the qualitative and quantitative indi-
cators of the f luorescent zones of stem sections, as well
as the degree of their staining in various cotton geno-
types, showed the presence of certain dependencies be-
tween them. Calculation of the Pearson correlation co-
efficient (rp) between the content of IHG as the main
phytoalexin, which determines the efficiency of the re-
action of cotton hypersensitivity to the phytopathogen,
and the length of the f luorescence zone made it possi-
ble to establish the value rp = –0.92 with an average er-
ror of the correlation coefficient mr = 0.058. Thus, a
high negative correlation was found between the com-
pared indicators of resistance of different cotton variet-
ies to the causative agent of Verticillium wilt: the short-
er the length of the f luorescence zone of the infected
tissues, the more effective the system of plant defense
reactions, determined by the level of FA content in the
tissues of resistant varieties. Conversely, a low level of
IHG synthesis contributes to the unimpeded spread of
the pathogen through the tissues of susceptible variet-

ies, which is reflected in an increase in their f luores-
cence level. In addition, a fairly high correlation was
found between the indices of the size of the f luores-
cence zone, as well as the content of phytoalexins on
the one hand, and the number of plants with character-
istic signs of wilt disease, on the other. The correlation
coefficients between them are set at 0.86 ± 0.131 and –
0.88 ± 0.091, respectively. This indicates the legitimacy
of using these methods in the study of plant wilt resis-
tance and a fairly accurate assessment of the degree of
resistance of the studied cotton genotypes to the caus-
ative agent of Verticillium wilt – the fungus V. dahliae.
A complex of physiological and biochemical studies es-
tablished differences in the degree of wilt resistance of
various varieties of cotton, which, according to this fea-
ture, are divided into groups: unstable (Ibrat), suscep-
tible (C-4727, Bukhoro-102), medium-resistant (Sul-
ton, Bukhoro-6, Navbahor-2) and resistant varieties
(Ishonch, Gulbahor-2).
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Методом флуоресцентной диагностики установлены особенности патогенеза вертициллезного вилта у
8 районированных в Узбекистане сортов хлопчатника (Gossypium hirsutum). По продолжительности ин-
кубационного периода, свидетельствующего о скорости накопления патогена, и наличию разрывов зо-
ны флуоресценции вазицентричной паренхимы, указывающих на прекращение его распространения
по тканям, все сорта были разделены на 3 группы. Правомерность такого разделения сортов по устой-
чивости к патогену была подтверждена методом оценки показателя, характеризующего степень окра-
шивания сосудов стебля, разрезанного в продольном направлении от уровня почвы. Измерение фи-
зиологических параметров реакции сверхчувствительности инфицированных тканей позволило более
детально разделить исследованные генотипы хлопчатника по степени устойчивости к возбудителю
вертициллезного вилта на 4 группы: 1 – неустойчивые, у которых отмечено отсутствие реакции сверх-
чувствительности: Ибрат; 2 – восприимчивые сорта, количественное содержание ИГГ в тканях кото-
рых фиксировалось на уровне, меньшем 10 мкг/г: Бухоро-102, С-4727; 3 – среднеустойчивые сорта:
Навбахор-2, Бухоро-6, Султон; 4 – устойчивые сорта: Гулбахор-2, Ишонч.

Ключевые слова: вертициллезный вилт, побурение стебля, реакция сверхчувствительности, фитоалек-
сины, флуоресцентная диагностика, хлопчатник, Gossypium hirsutum


