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УДК 582.28;595.324 

РАСПРОСТРАНЕНИЕ И РОЛЬ ГРИБОВ И ГРИБОПОДОБНЫХ ОРГАНИЗМОВ 
В ЗООПЛАНКТОНЕ ПРЕСНОВОДНЫХ ЭКОСИСТЕМ (ОБЗОР) 

Л. В. Воронин 1, *, С. М. Жданова 2 
1 Ярославский государственный педагогический университет им. К.Д. Ушинского 

150000 Ярославль, ул. Республиканская, 108/1, e-mail: *voroninfungi@mail.ru 
2 Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский район, e-mail: zhdanova@ibiw.ru 
Поступила в редакцию 28.08.2023 

Обобщены сведения о видовом составе и распространении микопаразитов зоопланктона: 8 видов Chy-
tridiomycota, 2 – Ascomycota, 7 – микроспоридии, 19 – грибоподобных организмов Oomycota. Приведены 
известные жизненные циклы, зависимость распространения инфекций от температуры воды, плотности 
популяций хозяина и паразита, возраста хозяина. Указано наличие сапротрофных видов в планктоне. 
Они питаются мертвыми обитателями планктона и привнесенными трупами беспозвоночных из назем-
ных условий: 30 видов Chytridiales, 4 – Mucorales и 35 видов грибоподобных Saprolegniales. Приведены 
сведения о роли грибов в питании зоопланктона, в основном это зооспоры и митоспоровые аскомицеты. 

Ключевые слова: микопаразиты, сапротрофы, инфицирование, питание зоопланктона. 

DOI: 10.47021/0320-3557-2023-7-16 

ВВЕДЕНИЕ 
В состав планктонных организмов вхо-

дят разнообразные представители бактерий, 
водорослей, животных. Все они неплохо изу-
чены в таксономическом и экологическом ас-
пектах. Но грибы и грибоподобные организмы 

исследованы мало [Gleason et al., 2017; Lepère 
et al., 2019]. Изучение их разнообразия, места и 
значения в структуре и функционировании 
водных экосистем очень важны. 

МИКОПАРАЗИТЫ ЗООПЛАНКТОНА 
В настоящее время известно немало иден-

тифицированных видов грибов и грибоподобных 
организмов, паразитирующих на различных бес-
позвоночных зоопланктерах, но, по-видимому, 
это далеко не полный список (табл. 1). 

В таблицу 1 включены помимо грибов и 
грибоподобных организмов микроспоридии, 
группа, положение которой до настоящего 
времени не получило единого подхода к рас-
положению их в макросистеме эукариот, хотя 
больше всего признается ее тесное родство 
с царством Fungi [Соколова, 2009 (Sokolova, 
2009)]. В настоящем сообщении мы не рас-
сматриваем их экологическое значение, а 
о распространении и особенностях биологии 
микроспоридиев указывали ранее [Voronin, 
Zhdanova, 2021]. 

В природных экосистемах существует 
скрытое распространение паразитов. Исследуя 
19 европейских озер, в популяциях дафний вы-
явили три группы микопаразитов: грибы, мик-
роспоридии и оомицеты с помощью секвениро-
вания по rРНК [Wolinska et al., 2009]. Анализ 
14 географических локаций дафний (в Чехии, 
Германии и США) показал, что в тесно локали-
зованных популяциях состав паразитов одина-
ковый. Авторы считают это результатом пара-
зитической дисперсии [Wolinska et al., 2009]. 

Большинство известных паразитов при-
надлежит к настоящим грибам хитридиомице-

там и грибоподобным оомицетам. У них много 
общего в морфологии, жизненном цикле, при-
способленности к условиям среды обитания, 
что долгое время позволяло объединять их 
в общую группу фикомицетов [Sparrow, 1960]. 
По-видимому, паразитические хитридио- и 
оомицеты являются космополитами, однако 
к настоящему времени зафиксированы пре-
имущественно в пресных водах умеренных и 
субтропических поясов северного и южного 
полушария (табл. 1). 

Многие из указанных в таблице 1 видов 
зарегистрированы один или незначительное 
количество раз, далеко не у всех изучены био-
логия, жизненный цикл, экология. Очень мало 
сведений о причинах эпизоотий, вызываемых 
грибами и грибоподобными организмами, 
о месте и значении их в пищевых сетях пре-
сноводных экосистем.  

Хитридиевые грибы, паразитирующие 
на беспозвоночных, являются, вероятнее всего, 
высокоспециализированными паразитами. 
Наиболее детально изучен Coelomomyces psoro-
phorae, описанный в 1921 г. Его жизненный 
цикл включает диплоидную спорообразующую 
фазу (спороталлус) и гаплоидную гаметообра-
зующую фазу (гаметоталлус). Грибы разнохо-
зяинные, требующие различных хозяев: одна 
фаза – личинок жгучих комаров, другая – копе-
под. Обе стадии жизненного цикла  подвижные. 
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Таблица 1. Микопаразиты зоопланктона в пресноводных экосистемах 

Table 1. Zooplankton mycoparasites in freshwater ecosystems 

Виды 
Species 

Хозяева 
Hosts 

Распространение 
Distributions 

Источник 
Source 

Chyridiomycota 
Catenaria anguillulae 
Sorokin 

нематоды США, Великобритания Gleason et al., 2010 

Coelomomyces psorophore 
Couch 

Daphnia spp. Италия, Австралия, Новая 
Зеландия, США 

Whisler et al., 1975 

Olpidium gregarium 
(Nowak.) Schroet. 

Коловратки рр. Brachionus, 
Euchlanis (яйца и взрослые 
особи) 

Россия (Ленинградская, 
Московская обл.), Япония, 
США 

Голубева, 1995 
(Golubeva, 1995) 

O. pseudosporearum Scherff. Амебы Pseudospora parasiti-
ca, Pseudosporopsis bacilla-
riacearum (в зооцистах) 

Венгрия Голубева, 1995 
(Golubeva, 1995) 

O. vampirellae Scherff. Амебы Vampirella 
(в зооцистах) 

Венгрия Голубева, 1995 
(Golubeva, 1995) 

Polycarium leave Stempell Daphnia pulicaria Чехия, США, Германия, 
Гренландия 

Green, 1974; 
Jonson et al., 2006 

Rhizophydium gibbosum 
(Zopf) Fisher 

Коловратки, нематоды Россия (Курильские о-ва), 
США, Бразилия 

Голубева, 1995 
(Golubeva, 1995) 

Septosperma rhizophydii 
Whjffen 

Цисты беспозвоночных Россия (о. Врангеля), Вели-
кобритания 

Голубева, 1995 
(Golubeva, 1995) 

Ascomycota 
Metschnikowia bicuspidata 
(Metschn.) Kamenski T. 

Daphnia magna, D. pulex, 
D. longispina 

Финляндия, в наскальных 
озерках 

Ebert, 2005  

M. dianae Green D. pulex Эквадор Green, 1974 
Микроспоридии 
Agglomerata cladocera 
Pfeifer 

D. magna Англия, Россия (Новосибир-
ская обл.) 

Larson et al., 1996; 
Соколова, 2009 
(Sokolova, 2009) 

Binucleata daphniae Refardt, 
Decaestecker, Jonson, Vavra 

D. magna Бельгия Refardt et al., 2008 

Flabelliforma magnivora 
Larsson 

D. magna Финляндия, в наскальных 
озерках 

Ebert, 2005 

Glugoides intestinalis  (Chat-
ton) Larsson 

D. magna, D. pulex Финляндия, в наскальных 
озерках 

Ebert, 2005 

Larssonia obtusa Vidtman, 
Sokolova 

D. magna, D. pulex, D. lon-
gispina 

Финляндия, в наскальных 
озерках 

Ebert, 2005 

Octosporea bayeri Jirovec D. magna Финляндия, в наскальных 
озерках 

Ebert, 2005 

Ordospora colligata Larsson D. magna Финляндия, в наскальных 
озерках 

Ebert, 2005 

Грибоподобные организмы – Chromista 
Oomycota    
Aphanomyces daphniae 
Prowse  

Daphnia hyalina var. lacu-
stris, D. hyalina, D. pulex  

Шотландия, Финляндия, 
Польша 

Czeczuga et al., 2015 

A. patersonii Scott  Daphnia sp., D. cucullata  США (Мичиган), Россия 
(оз. Плещеево)  

Scott, 1961; Voronin, 
Zhdanova, 2021 

A. bosminae Scott Bosmina sp., Cyclops sp., 
Daphnia cucullata 

США (Мичиган), Польша, 
Россия (оз. Плещеево) 

Voronin, Zhdanova, 
2021; Czeczuga et 
al., 2015 

A. acinetophagus Bartsch et 
Wolf 

Acineta flava, разные беспо-
звоночные 

США (Висконсин), 
Польша  

Scott, 1961; Czeczu-
ga et al., 2015 

A. hydatinae Valkanov Epiphanes senta, разные бес-
позвоночные 

Болгария  Scott, 1961; Czeczu-
ga et al., 2015 

A. americanus (Bartsch et 
Wolf) Scott 

Lecane (Monostyla) sp., 
разные беспозвоночные 

США (Висконсин), 
Польша 

Scott, 1961 

A. ovidestruens Glicklhorn Diaptomus gracialis, разные 
беспозвоночные 

Германия, Польша, Арген-
тина (Патагония) 

Scott, 1961; Czeczu-
ga et al., 2015; Gar-
cia et al., 2018, 2020 
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Виды 
Species 

Хозяева 
Hosts 

Распространение 
Distributions 

Источник 
Source 

Lagenidium giganteum 
Schenk 

Daphnia sp. 
Copepoda 

Канада Batko, 1975 

Blastulidium paedophtho-
rum Perez 

Bosmina obtusirostris, Cam-
potocercus lilljeborgi, Cerio-
daphnia megops, Chydorus 
sphaericus, Daphnia obtusa, 
D. longispina, D. magna, 
D. ambugia, Eurycercus la-
mellatus, Pleuroxus laevis, 
Scapholeberis mucronata, 
Sida crystallina, Simocephalus 
vetulus  

Англия, Финляндия, Фран-
ция, Дания, США 

Green, 1974 

Leptolegnia caudata de Bary Leptodora kindti Дания, Италия Green, 1974 
Myzocytiopsis humicola 
(G.L. Barron et Perey) 
M.W. Dick 

Зоопланктон (вид не указан) Бразилия Rocha et al., 2017 

M. papillata (G.L. Barron) 
M.W. Dick 

Зоопланктон (вид не указан) Бразилия Rocha et al., 2017 

M. vermicola (Zopf) 
M.W. Dick 

Зоопланктон (вид не указан) Бразилия Rocha et al., 2017 

M. zoophtora (Sparrow) 
M.W. Dick 

Lecane sp. Бразилия Rocha et al., 2017 

Pythium daphniarum Peter-
sen 

Daphnia cucullata, D. hyalina, 
D. magna, Bosmina coregoni 

Дания, Англия Batko, 1975 

Pythium flevoense Plaats-
Niternk 

Daphnia sp. Нидерданды, 
Аргентина (Патагония) 

Пыстина, 1998 
(Pystina, 1998), 
Garcia et al., 2020 

P. jirovecii Ceip Daphnia pulex Чехословакия Пыстина, 1998 
(Pystjna, 1998) 

Saprolegnia sp. Chydorus sphaericus Польша Wolska, Mazurkie-
wicz-Zapałowicz, 
2013 

Sommerstorffia spinosa Arn.   Польша Proba, 1979 
 

Одна из них включает плавающие гаплоидные 
(+ и –) споры, образующиеся при мейозе.  
Входящие в контакт с копеподами споры ин-
цистируются, покрываясь хитиновой кутику-
лой, и дают увеличение числа многих редуци-
рованных + и – гаплоидных гаметоталлиев 
в полости тела хозяина. Эти таллии растут 
в хозяине, и зрелые образуют + и – гаметы, 
которые выходят из тела копепод сразу после 
их смерти. Слияние гамет происходит внутри 
или снаружи хозяина, образуя подвижные ди-
плоидные зиготы – вторичную инфицирую-
щую фазу. Контактируя с личинками комаров, 
эти зиготы инцистируются, затем продуциру-
ют апрессорий и проникающую трубку. Далее 
они входят через кутикулу личинки в нижеле-
жащие эпидермальные клетки, и протопласт 
гриба перемещается в них. Протопласт гриба 
постепенно развивается в спороталлус, кото-
рый входит в полость тела личинки, увеличи-
вается в размерах и формирует дискретные 
единицы, известные как гифальные тела. 
Они растут и развиваются в диплоидный ми-
целий, на котором формируются терминаль-
ные покоящиеся спорангии. Эти спорангии 

образуются в таком количестве, что полностью 
заполняют мертвых или умирающих личинок. 
Дезинтеграция личинок приводит к выходу 
покоящихся спорангиев в окружающую воду. 
При подходящих условиях в этих спорангиях 
происходит мейоз, приводящий к выходу мно-
гочисленных гаплоидных подвижных спор, 
которые способны инфицировать копеподы 
[Sigee, 2005; Gleason et al., 2010]. 

Паразитические хитридиомицеты инфи-
цируют и виды кладоцер зоопланктона. Так, 
П. Джонсон с соавторами сообщают об инфек-
ции Daphnia pulicaria хитридиомицетом Poly-
carium laeve в 14 озерах США, которая приве-
ла к увеличению смертности, редукции роста и 
размножения дафнии [Jonson et al., 2006]. 
Данные 2003 г. показали, что плодовитость и 
распространение инфекции были в обратно 
пропорциональной зависимости. Распростра-
нение инфекции было наивысшим поздней 
зимой и ранней весной (>80%), когда озера 
были замерзшими, и самым низким в течение 
позднего лета (<1%). Эпидемия привела к рез-
кому снижению плотности популяции хозяина 
(<99%). При предгибели хозяина P. laeve фор-
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мировал толстостенные спорангии, которые 
систематически наблюдались на последних 
стадиях инфекции. Гриб располагается в по-
лости тела, после гибели хозяина жгутиковые 
зооспоры выходят из спорангия через выводя-
щий сосочек. Зооспоры заражают другие осо-
би с помощью горизонтальной трансмиссии, 
но заражение может происходить через сво-
бодно живущую стадию. P. laeve может оказы-
вать регуляторное влияние на популяции даф-
нии в озерных экосистемах. 

Величина инфекции находится в линей-
ной зависимости от размеров дафний. При этом 
количество инфицированных хозяев больше, 
чем неинфицированных [Jonson et al., 2006]. 
Незрелые дафнии инфицируются редко. Только 
0.35% инфицированных дафний содержат яйца, 
что свидетельствует о влиянии инфекции 
на размножение хозяина. В мертвых особях 
в среднем обнаружено 290.9±91.3 спорангия 
на одного хозяина. Зооспоры при температуре 
+5ºС выходят за 48 ч после гибели хозяина. 
Через несколько часов подвижности зооспоры 
теряют жгутик и инцистируются на подходя-
щем субстрате. Иногда зооспоры соединяются 
попарно, и наличие двужгутиковых спор гово-
рит о том, что изогаметные зооспоры могут 
сливаться. Более крупные, многожгутиковые 
стадии наблюдаются очень редко. 

Уровень инфекции Daphnia pulicaria 
свободноплавающими зооспорами зависит 
от разных клонов и возраста дафний, темпера-
туры воды, светового режима и солевого со-
става воды. Инфицированные дафнии имеют 
подавленные гонады. Дафнии гибнут за 42 сут 
инфекции. В первое время гриб не имеет обо-
лочки и практически не виден в световой мик-
роскоп [Jonson et al., 2006]. Catenaria anguillu-
lae дает высокий уровень инфицирования при 
рН 8–9, а рН менее 5 предотвращает инфици-
рование [Gleason et al., 2010]. 

Кроме хитридиомицетов паразитами 
зоопланктеров являются и оомицеты. Одним 
из первых в 1921 г. был описан Blastulidium 
paedophthorum во Франции на Daphnia obtusa, 
Chydorus sphaericus. Относительно длитель-
ные наблюдения за инфекцией копепод, вызы-
ваемой этим видом, были проведены в Англии 
в 1959–1963 гг. [Green, 1974]. Инфекция Simo-
cephalus velutus была выявлена в октябре 
1960 г., хотя до этого наблюдения, проводив-
шиеся в течение 21 мес, паразитов не обнару-
живали. Вероятно, причиной необнаружения 
паразита могло быть его действие по разруше-
нию пигмента хозяина, когда яйца хозяев и 
сами паразиты становятся плохо видимыми 
белыми. Инфицирование продолжалось и 

в ноябре–декабре, пик заражения в 45% был 
отмечен 19 декабря, при этом данный паразит 
был отмечен и на других видах – Sida crystalli-
na, Eurycercus lamellatus, Scapholeberis mucro-
nata. Инфекция исчезла в конце января, вновь 
появилась в марте 1961 г. и существовала 
до конца года. В сентябре была отмечена и 
на Ceriodaphnia megops. 

В эвтрофном озере в штате Атланта 
(США) паразитический вид из рода Pythium 
инфицирует коловраток р. Asplanchna (от 29 
до 41%) за 17–56 сут [Thomas, Housley et al., 
2011]. Некоторые виды сапролегниевых грибов 
из рода Leptolegnia паразитируют на рачках и 
коловратках. В Бразилии обнаружено 5 видов 
Myzocytiopsis (оомицеты), паразитирующих 
на зоопланктоне (нематоды, коловратки, боко-
плавы) [Rocha et al., 2017]. На озере в Польше 
микопаразит Saprolegnia sp. поразил 0.8% по-
пуляции Chydorus sphaericus и 6.7% всех кла-
доцер, причем поражение отмечено весной 
[Wolska, Mazurkiewicz-Zapałowicz, 2013]. 

В июле 2019 г. зафиксирована инфекция 
Daphnia cucullata оомицетом Aphanomyces pa-
tersonii с экстенсивностью инвазии 42% [Voro-
nin, Zhdanova, 2021]. Наиболее были поражены 
дафнии эпилимниона глубоководных участков 
оз. Плещеево (Ярославская обл.). В озерах 
Апеннин обнаружено возрастание зараженно-
сти самок Eudiaptomus intermedius до 40–89% 
оомицетом Aphanomyces sp. в конце репродук-
тивной фазы копеподы. Гифы сначала локали-
зуются в брюшном отделе самок, а потом раз-
виваются и на яйцах. Присутствие гиф не ме-
шает спариванию и прикреплению спермато-
зоидов [Rosetti, 2005]. В Новой Зеландии мак-
симальное инфицирование Boeckella hamata 
оомицетом Aphanomyces в водоеме с питьевой 
водой отмечалось в течение зимнего и весен-
него сезонов, достигая 80%. При этом влияние 
света и температуры на распространение пара-
зита не отмечено. Однако инфицирование зоо-
планктона характерно при невысоких темпера-
турах воды. Для всех оомицетов характерно 
предпочтение относительно низких темпера-
тур [Voronin, 2008], хотя для паразитических 
видов из сем. Saprolegniaceae отмечен широ-
кий температурный диапазон [Jonson et al., 
2006]. Наличие дафний в водоеме снижает 
распространение афаномицеса в популяции 
Boeckella hamata, что авторы называют “дру-
жеской конкуренцией” [Valois, Buns, 2016].  

Первые сведения о микопаразите при-
надлежат И.И. Мечникову. Он описал в 1884 г. 
одноклеточный дрожжевой организм 
на Daphnia magna. По современной номенк-
латуре это Metschnikowia bicuspidata (Metschn.) 
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T. Kamienski, дрожжевой организм из отдела 
Ascomycota, Saccharomycotina, Saccharomycetes. 
Удлиненные (игловидные) его клетки прохо-
дят через стенки пищеварительного тракта и 
проникают в полость тела дафнии. В условиях 
мезокосма экспериментальные исследования 
показали уменьшение плотности популяции и 
снижение продуктивности дафнии при разви-
тии M. bicuspidata, вирулентность паразита 
возрастает при повышении температуры воды 
от 17 до 20°С [Hall et al., 2011].  

Этот же дрожжевой гриб указывается 
на Daphnia magna, D. pulex, D. longispina как 
внеклеточный паразит в полости тела в озерах 
архипелага Tvärminne в южной Финляндии, 
у него горизонтальная трансмиссия от мертво-
го хозяина [Erbert, 2005]. 

Эксперименты во взаимоотношениях хо-
зяина (разные виды дафнии – D. dentifera, 
D. magna, D. laevis, D. galeata) и паразита 
(Metschnikowia bicuspidata) показали влияние 
на них антропогенных загрязнителей (NaNO3) 
и температуры [Dallas, 2016]. Загрязнение спо-
собствует большему заражению взрослых хо-
зяев, при более низкой температуре (12ºС) 
движение клеток паразита более активно. 
В то же время для озер в Апеннинах максималь-
ное количество паразитов отмечено в малопро-
дуктивных озерах, а в умеренных по продуктив-
ности не наблюдается [Rosetti, 2005]. 

Среди паразитов выделяют облигатные и 
факультативные паразиты, однако, критерии 

для разделения этих категорий очень субъек-
тивны и неточны, т.к. в результате новых ис-
следований грибы из одной группы приходит-
ся переносить в другую. Их влияние на хозяев 
(численность, плодовитость и т.д.) зависит 
от условий внешней среды. Существует также 
деление паразитов на летальных и нелеталь-
ных [Batko, 1975].  

Позже предложено паразитов беспозво-
ночных среди бластокладиевых стали разделять 
по особенностям их биологии на три группы: 
биотрофы (используют живые клетки хозяина), 
гемибиотрофы (занимают промежуточное по-
ложение между биотрофами и некротрофами) и 
некротрофы (убивают живые клетки токсинами 
или цитотоксичными энзимами, а затем исполь-
зуют их), что подходит и для паразитов из дру-
гих групп [Gleason et al., 2010].  

Вероятнее всего переход от сапротроф-
ности к паразитизму у митоспоровых грибов 
(дейтеромицетов) связан с их нитрогенной за-
висимостью, которая эволюционировала 
по способу использования беспозвоночных и 
других мелких животных в качестве дополни-
тельного источника пищи, и происходил пере-
ход от хищничества (при котором животное 
убивается до потребления в пищу) к парази-
тизму (при котором животное остается пищей 
до его смерти). Паразитические и хищные дей-
теромицеты атакуют широкий круг организ-
мов, включая бактерии, копеподы, амебы, дру-
гие грибы и нематоды [Sigee, 2005].  

САПРОТРОФНЫЕ ГРИБЫ И ГРИБОПОДОБНЫЕ ОРГАНИЗМЫ В ЗООПЛАНКТОНЕ  
Известно большое количество видов 

водных грибов и грибоподобных организмов, 
преимущественно развивающихся сапротроф-
но, на мертвых личинках, яйцах, имаго насе-
комых в воде [Scott, 1961]. Э.З. Коваль в опре-
делителе приводит сведения об энтомофиль-
ных грибах, развивающихся в воде (30 видов 
пор. Chytridiales и 4 – пор. Mucorales), и гри-
боподобных организмах (35 видов пор. Sapro-
legniales) [Коваль, 1974 (Koval, 1974)]. Однако 

указанные в определителе субстраты, равно 
как и живые особи, присутствуют в нейстоне и 
плейстоне (личинки комаров и др.), там же на-
ходятся и случайно попадающие в воду мерт-
вые из воздушно-наземной среды (мухи, мура-
вьи и т.д.). Некоторые микопаразиты копепод 
после гибели хозяина функционируют как са-
протрофы планктона. В состав планктона мо-
гут перемещаться и субстраты с сапротрофами 
из нейстона и плейстона. 

ГРИБЫ И ГРИБОПОДОБНЫЕ ОРГАНИЗМЫ В ПИТАНИИ ЗООПЛАНКТОНА 
Многие авторы [Sigee, 2005; Kagami et al., 

2007; Gleason et al., 2008] указывают зооспоры 
хитридиомицетов и оомицетов как источник 
пищи для зоопланктона, подчеркивая их содер-
жимое (наличие азота, фосфора, серы, витами-
нов), богатство жирными кислотами и холесте-
рином, способствующими росту и размноже-
нию ракообразных [Gleason et al., 2008].  

Хитридиевые паразитические грибы иг-
рают значительную роль в пищевых цепях 
планктонных организмов. Эксперимент пока-
зал, что дафнии, питающиеся крупными диато-

мовыми водорослями Asterionella formosa, ин-
фицированными хитридиомицетом Zygorhizi-
dium, имеют значительно большую скорость 
роста, чем питающиеся неинфицированными 
диатомеями [Kagami et al., 2007]. Нами зафик-
сировано массовое развитие на дафнии парази-
тического оомицета Aphanomyces patersonii 
в эпилимнионе оз. Плещеево с температурой 
воды 18.7–20.5°С [Voronin, Zhdanova, 2021]. 
При этом в придонном слое воды наблюдалось 
пониженное содержание кислорода, что вызы-
вало перемещение планктона и основного хо-
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лодолюбивого планктофага ряпушки Coregonus 
albula в эпилимнион [Герасимов и др., 2019 
(Gerasimov et al., 2019)]. Таким образом, ря-
пушка может питаться обогащенным кормом 
в виде инфицированных дафний. 

Для многих обитателей планктона, ней-
стона и плейстона грибы и грибоподобные орга-
низмы (в основном их споры), не являющиеся их 
паразитами или сапротрофами, развиваются 
на суше, попадают в воду чаще всего в результа-
те смыва, составляя так называемую заспорен-
ность, являются пищей животных гидробионтов.  

Исследовано содержание этих грибов 
в пищеварительной системе 6 видов личинок 
комаров III–IV возрастных стадий в мелково-
дьях Рыбинского водохранилища и дельты 
Волги. Общий состав микобиоты личинок 
включает 63 вида грибов, относящихся 
к 23 родам, и процент их заспоренности доста-
точно высок (до 90%). В личинках зоны Рыбин-
ского водохранилища доминируют Botrytis ci-
nerea Pers.: Fr., Cladosporium avellaneum de 

Vries, Fusarium gibbosum Appl. et Wr., Phoma 
cava Shulz., в дельте Волги – Cadosporium ela-
tum (Harz) Nannf., Fusarium oxysporum Schlecht., 
Penicillium brevicompactum Dierkx (в публика-
ции указан синоним P. stoloniferum Thom), 
P. fellutanum Biourge, Trichoderma viride Pers.: 
Fr. [Бравина, 1987 (Bravina, 1987)]. 

Все выявленные виды являются сапро-
трофами, и их нахождение в пищеварительной 
системе показывает, что они являются пищей 
для личинок. Однако, из выявленных грибов 
Aspergillus flavus Link: Fr., A. niger v. Tiegh., 
Beauveria bassiana (Bals.) Vuill., Fusarium oxys-
porum патогенны для кровососущих комаров. 

Нами было проведено исследование со-
держания диаспор грибов в пищеварительной 
системе кладоцер и копепод в оз. Плещеево 
(Ярославская обл.). Использовали интеграль-
ные пробы и посев для выявления микологи-
ческого содержимого пищеварительной сис-
темы на агаризованную среду Чапека с анти-
биотиком (табл. 2). 

Таблица 2. Грибы в питании зоопланктона  

Table 2. Fungi in feeding of zooplanktons 

Дата 
Date 

Виды зоопланктона 
Zooplankton species 

Количество особей 
с диаспорами (%) 

Number of specimens 
with diaspores (%) 

Виды грибов 
Fungi species 

5.07.2021 Daphnia cucullata 37 Fusarium solani (Mart.) Sacc. 
F. sporotrichoides Sherb. 

Eudiaptomus graciloides 54 Penicillium cyclopium Westling 
Phoma herbarum Westend 
Стерильный светлый мицелий 

5.08.2021 Daphnia cucullata 30 Aspergillus niger Tiegh. 
Cladosporium macrocarpum Preuss 
Penicillium sp. 
Trichoderma viride Pers. 
Стерильный серый мицелий 

Daphnia cristata 50 Cladosporium avellaneum G.A. de Vries 
C. sphaerospermum Penz. 
Penicillium cyclopium Westling 
Penicillium sp. 
Стерильный мицелий с хламидоспорами 

 

В питании кладоцер выявлены терриген-
ные микромицеты, конидии которых способны 
длительное время находиться во взвешенном 
состоянии в воде. Они в большом количестве 
поедаются рыбами [Voronin, 2014]. Среди 

микромицетов присутствуют диаспоры пато-
генов, Fusarium solani, F. sporotrichoides, As-
pergillus niger, однако, в публикациях есть 
только указание на патогенность этих видов 
для зоопланктона [Wurzbacher et al., 2010]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Распространение пресноводных грибов 

в географическом отношении может быть ог-
раничено тропическими, умеренными или хо-
лодноводными условиями обитания, но есть и 
космополиты. Грибные сообщества (комплек-
сы) и таксономический состав меняются в за-
висимости от географической широты, высоты 

территории над уровнем моря, рН, сезона, тур-
булентности, температуры, продолжительно-
сти нахождения хозяина (субстрата) в воде 
[Calabon et al., 2020]. Грибы и грибоподобные 
организмы находятся в разнообразных отно-
шениях с различными организмами зоопланк-
тона. Они используют фито- и зоопланктон 
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в качестве пищи как биотрофы и сапротрофы, 
но и сами (зооспоры, конидии, талломы) явля-
ются пищей зоопланктона. 

Исследования грибов и грибоподобных 
организмов в пресных водах еще далеки 
до представлений об их разнообразии, особен-

ностях экологии, месте в экосистемах. 
Ведущие микологи формулируют необходи-
мость исследований грибов в пресных водах 
по разным направлениям, в том числе их связи 
с планктоном [Calabon et al., 2023]. 
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Information on the species composition and distribution of zooplankton mycoparasites is summarized: 8 spe-
cies of Chytridiomycota, 2 – Ascomycota, 7 – microsporidia, 19 – fungal-like organisms Oomycota. Known life 
cycles, dependence of infection spread on water temperature, density of host and parasite populations, host are 
given. The presence of saprotrophic species in plankton is indicated. They feed on dead inhabitants of plankton 
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Приведены результаты исследования микобиоты деструкторов на отмерших фрагментах тростника 
обыкновенного и хвоща приречного в малом водоеме озерного типа в 1998–1999 и 2021–2022 гг. Мето-
дом накопительной культуры в 1998–1999 годах зарегистрировано 18 видов на тростнике (8 Ascomycota 
телеоморфы, 6 Ascomycota анаморфы, 4 Oomycota), 12 видов на хвоще (1 Blastocladiomycota, 1 теле-
оморфа Ascomycota, 3 Ascomycota анаморфы, 7 Oomycota). Микобиота соответствовала мезотрофному 
типу водоема. В 2021–2022 годах на тростнике зарегистрировано 4, на хвоще 5 видов, что соответствует 
эвтрофному типу зарастающего водоема с антропогенным загрязнением.  
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ВВЕДЕНИЕ 
В водных объектах участие грибов и 

грибоподобных организмов в деструкции мак-
рофитов очень значимо, их видовой состав и 
структура комплексов зависят от многих при-
чин: трофического статуса, минерализации 
водоема, химического состава растения и др. 
Подробных исследований проводилось мало, 
но установлена зависимость микобиоты от-
мерших макрофитов прежде всего от геогра-
фического местоположения, трофического со-
стояния водоема, химического состава суб-
страта [Воронин, 2010 (Voronin, 2010); Воро-
нин, Черняковская, 2012 (Voronin, Chernya-
kovskaya, 2012); Calabon et al., 2023]. Особого 
внимания требуют исследования зарастающих 
эвтрофных водоемов, подверженных антропо-

генному влиянию [Воронин, 2021 (Voronin, 
2021)]. На отмерших макрофитах встречаются 
виды грибов из отделов Chitridiomycota, 
Blastocladiomycota, Ascomycota, Basidiomycota, 
Mucoromycota – относящиеся к царству Fungi 
(настоящие грибы) и грибоподобных организ-
мов из отдела Oomycota, царство Chromista.  

Цель настоящей работы – выяснение рас-
пространения, обилия и видового состава мико-
биоты погруженных в воду отмерших гидрофи-
тов: тростника обыкновенного Phragmites aus-
tralis (Cav.) Trin. ex Steud. и хвоща приречного 
Equisetum fluviatile L., и сравнение их с данны-
ми, полученными более двух десятков лет назад 
на том же водоеме. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Исследования проводили на малом вод-

ном объекте озерного типа без названия, рас-
положенном в Заволжском районе города Яро-
славля, на первой надпойменной террасе 
р. Волги в заболоченной долине ее притока – 
р. Урочь. Начало формирования современного 
состояния водного объекта связано с образо-
ванием северного торфяного карьера в районе 
нынешней ул. Сахарова, когда с 1922 г. 
в течение нескольких лет происходила торфо-
добыча. С запада озера расположена сущест-
венно перестроенная проезжая часть Красно-
борской улицы, с востока проспект Машино-
строителей (по нему проходит официальная 
граница города и Ярославского района), с вос-
тока и юга вплотную подходят новые жилые 
кварталы. В непосредственной близости к воде 
были построены гаражи, здания автосервиса, 
автомобильная стоянка.  

Осенью 1998 (5 дат отбора проб), весной 
1999 (4 даты), осенью 2021 и весной 2022 гг. 

(по 3 даты) отбирали погруженные в воду 
фрагменты тростника обыкновенного Phrag-
mites australis и хвоща приречного Equisetum 
fluviatile по 10–30 экз. в литорали (протяжен-
ностью около 30 м) у северного берега озера. 
Оба вида относятся к прибрежно-водным рас-
тениям, нижняя часть их обычно постоянно 
находится в воде, а верхняя – в воздушной 
среде. Отмирающие части тростника и хвоща 
большей частью остаются стоящими долгое 
время. В воде осенью оказывается незначи-
тельная часть листьев и стеблей, пополняясь 
постепенно. Авторов интересовали находя-
щиеся в воде отмершие части растений. 
Фрагменты погруженных листьев и стеблей 
промывали водопроводной и дистиллирован-
ной водой, помещали в чашки Петри с дистил-
лированной водой для получения накопитель-
ной культуры. Чашки просматривали через 
7 сут и далее периодически до 30 сут, отмечая 
распространение и обилие (количество засе-
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ленных фрагментов) каждого вида, которые 
определяли во временных препаратах. Для вы-
яснения наличия и жизнеспособности грибов, 
поселившихся на субстрате до погружения в 
воду и на самых свежих погруженных фраг-

ментах (листьях), в начале осени производили 
растирание кусочков субстрата, помещение их 
в дистиллированную воду и посев суспензии 
на сусло-агар с антибиотиком (хлорамфенике-
ол, 4 мл на 1 л среды).  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
В октябре 1998 г. на свежепогруженных 

листьях тростника отмечено множество опус-
тевших пикнид (плодовое тело конидиального 
спороношения грибов) рода Phoma, которые 
известны как активные колонизаторы листьев и 
влагалищ тростника в течение всего вегетаци-
онного сезона в воздушной среде [Apinis et al., 
1972]. При культивировании на листьях и вла-
галищах тростника выделяли 6–8 видов грибов 
с преобладанием Aureobasidium pullulans var. 
melanogenum Herm.-Nijh., Cladosporium herba-
rum (Pers.) Link, Phoma herbarum West., Ph. ex-
igua Desm. Выделенные виды известны как до-
минирующие в филлоплане разных видов рас-
тений [Воронин, 2010 (Voronin, 2010); Alexan-
der, 1971], они продолжают какое-то время су-
ществовать как деструкторы растительных суб-
стратов в водной среде [Воронин, 2010 

(Voronin, 2010)]. К концу октября сохранялись 
только виды из родов Cladosporium и Phoma, 
остальные прекратили развитие из-за снижения 
температуры воды и завершения их жизненного 
цикла. В дальнейшем засвидетельствовано 
только развитие Cladosporium herbarum.  

Инкубирование фрагментов тростника 
в воде позволило выявить истинно водные (весь 
цикл развития организма протекает в водной 
среде) и адаптированные к водной среде грибы 
и грибоподобные организмы (табл. 1). В 1998–
1999 гг. во все даты отбора проб и периодов 
инкубирования были заселены 90–100% фраг-
ментов растений. Все зафиксированные виды 
были ранее отмечены на тростнике, в том числе 
и на погруженных в водную среду фрагментах 
растений [Voronin et al., 2021]. 

Таблица 1. Видовой состав и встречаемость грибов и грибоподобных организмов (доля заселенных фрагмен-
тов, %) на разлагающемся в воде тростнике (1998–1999 гг.) 

Table 1. Species composition and occurence of fungi and fungal-like organisms (proportion of populated fragments, %) 
on water-decomposing reeds (1998–1999) 

Виды 
Species 

Осень 
Autumn 

Весна–лето 
Spring–Summer 

Ascomycota, телеоморфы / Ascomycota, teleomorphs 
Hymenoscyphus albidus≈ (Roberge ex Gillet) W. Philips – 25 
Leptosphaeria culmifraga (Fr.) Ces. & De Not. 30 – 
L. lycopodina (Mont.) Sacc. 60 – 
Massarina fluviatilis≈ Aptroot & Van Ryck. 45 64 
M. phragmiticola≈ Poon et K.D. Hyde  – 30 
Mollisia hydrophila (P. Rarst.) Sacc. – 7 
Sordaria fimicola (Roberge ex Desm.) Ces. et De Not. – 14 
Tapesia fusca≈ (Pers.) Fuckel. – 14 

Ascomycota, анаморфы / Ascomycota, anamorphic fungi 
Cladosporium herbarum (Pers.) Link 30 – 
Dactylaria parvispora (Preuss) de Hoog et von Arx  – 8–10 
Lemonniera filiformis≈ R.H. Petersen ex Dyko – 10 
Periconia atropurpurea (Berk. & M.A. Curtis) M.A. Litv. – 10 
Stagonospora sp. 60 40 
Tricladium sp.  – 2 

Грибоподобные организмы, Oomycota / Fungal-likes organisms, Oomycota 
Achlya dubia≈ Coker 50 – 
Saprolegnia ferax≈ (Gruith.) Kütz. 7–25 – 
S. hypogyna≈ (Pringsh.) Pringsh. 8 – 
Saprolegnia sp.≈ 9 7 

Примечание. “≈” – истинно водные виды грибов; “–” – нет данных. 

Note. “≈” – truly aquatic species of mushrooms; “–” – no data. 

Аскомицеты отчетливо разделяются 
на две группы. Одна группа включает виды, 
способные заселять свежепогруженные фраг-

менты тростника осенью и успевающие прой-
ти развитие до полового процесса и образова-
ния плодовых тел и аскоспор. Вторая группа 
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состоит из видов, поселяющихся после хотя 
бы минимальной мацерации (результат рас-
творения межклеточного вещества) субстрата 
и образующих плодовые тела весной и летом, 
после перезимовки. 

Терригенный (наземный) гриб Cladospo-
rium herbarum доминирует в комплексах фил-
лопланы, а при отмирании растений и прекра-
щении прижизненных выделений переходит 
к сапротрофному питанию отмершими макро-
фитами и сохраняет жизнеспособность до зна-
чительного снижения температуры [Воронин, 
1993; 2010 (Voronin, 1993, 2010)]. Данный вид 
можно считать адаптированным к водной сре-
де [Voronin, 2014]. Другие виды грибов отно-
сятся ко второй группе. 

Оомицеты способны поселяться на све-
жепогруженном субстрате и довольно быстро 
проходить свой цикл развития [Voronin, 2008]. 

На тростнике плодовые тела или кони-
дии грибов редко разбросаны по фрагментам 
субстрата. Подобное сложное и медленное за-
селение погруженных частей тростника было 
отмечено и ранее при исследовании формиро-
вания пионерных комплексов деструкторов 
в озерах различных широт, ландшафтов и раз-

ного трофического статуса [Воронин, 2010 
(Voronin, 2010)]. Наличие водных грибов Hy-
menoscyphus albidus, Tapesia fusca, Lemonniera 
filiformis, Tricladium sp. и рода Massarina 
[Shearer, 1993] позволило отнести данное озеро 
к мезотрофным. Это подтверждает сделанные 
ранее выводы, полученные в результате иссле-
дований озер окрестностей Воркуты, Вологод-
ской обл., Карелии и Эстонии [Воронин, 1993, 
2007, 2010 (Voronin, 1993, 2007, 2010)].  

В период исследований 1998–1999 гг. 
на погруженном в воду хвоще заселение фраг-
ментов субстрата также достигало 100%. 
На отмерших побегах хвоща видовое разнооб-
разие грибов и грибоподобных организмов 
было беднее, чем на тростнике (табл. 2). 
Следует отметить изредка встречающийся 
воздушно-водный вид Spirosphaeria floriformis, 
характерный для частично обнажающихся 
субстратов в мелких стоячих водоемах. 
Большее разнообразие было отмечено у гри-
боподобных оомицетов (роды Achlya, Sapro-
legnia, Pythium), но встречались они довольно 
редко. Практически на всех фрагментах хвоща 
развивался слабый мицелий оомицетов и ас-
комицетов, не дающих спорообразования. 

Таблица 2. Видовой состав и встречаемость грибов и грибоподобных организмов (доля заселенных фрагмен-
тов, %) на разлагающемся в воде хвоще приречном (1998–1999 гг.) 

Table 2. Species composition and occurence of fungi and fungal-like organisms (proportion of populated fragments, %) 
on water-decomposing river horsetail (1998–1999) 

Виды 
Species 

Осень 
Autumn 

Весна–лето 
Spring–Summer 

Blastocladiomycota 
Blastocladiella sp. – 3 

Ascomycota, телеоморфы / Ascomycota, teleomorphs 
Hymenoscyphus albidus (Gillet) W. Phillips 6 3 

Ascomycota, анаморфы / Ascomycota, anamorphic fungi 
Cladosporium cladosporioides (Fresen) G.A. de Vries 7 – 
Spirosphaeria floriformis Beverw. – 6 
Septonema sp. 6 – 

Грибоподобные организмы, Oomycota / Fungal-likes organisms, Oomycota 
Achlya dubia Coker – 3–16 
A. racemosa Hilder 13–33 – 
Pythium sp. 40 – 
Saprolegnia eccentric (Coker) R.L. Seym. 13 – 
S. ferax (Gruith.) Kütz. 10–23 – 
S. hypogyna (Pringsh.) Pringsh 6 – 
S. unispora (Coker et Couch) R.L. Seym. 10 – 

Примечание. “–” – нет данных. 

Note. “–” – no data. 

Оба вида макрофитов – сложные по хи-
мическому и механическому строению суб-
страты для грибов и грибоподобных организ-
мов. Преобладание оомицетов подтверждает 
их большие возможности для колонизации 
труднодоступных для грибов субстратов, в том 

числе свежепогруженных фрагментов трост-
ника и хвоща.  

Микобиота деструкторов хвоща также 
свидетельствует о мезотрофном статусе озера, 
но с большими чертами эвтрофного, о чем 
свидетельствует большее распространение 
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оомицетов [Voronin, 2008]. Относительную 
устойчивость оомицетов к промышленному 
загрязнению пресных вод отмечали в субтро-
пиках и тропиках [Khalil et al., 2020]. По видо-
вому составу значение коэффициента сходства 
Серенсена микобиоты тростника и хвоща при-
речного в этот период составило 27%. 

В 2021–2022 гг. картина существенно 
отличалась, прежде всего, за счет снижения 
видового разнообразия и незначительной 
встречаемости грибов и грибоподобных орга-
низмов (табл. 3). На тростнике из настоящих 
грибов отмечен лишь Hymenoscyphus albidus, 
на хвоще ни одного. На обоих субстратах был 

представлен слаборазвитый стерильный мице-
лий, наблюдавшийся без изменений более 
30 сут. Весной 2022 г. на фрагментах тростни-
ка и хвоща выявлен скудный рост оомицетов. 
Это были в основном виды из семейства 
Pythiaceae, результатом эволюции которых 
признают приспособленность к постоянно из-
меняющимся условиям среды, в том числе 
почвенным [Пыстина, 1998 (Pystina, 1998)]. 
По видовому составу микобиоты значение ко-
эффициентов сходства Серенсена между 1998–
1999 и 2021–2022 годами на тростнике 9%, а 
на хвоще – ноль. 

Таблица 3. Видовой состав и встречаемость (доля заселенных фрагментов в %) микобиоты на отмерших по-
груженных в воду тростнике и хвоще в 2021–2022 гг.  

Table 3. Species composition and occurence (proportion of populated fragments in %) of mycobiota on dead, sub-
merged reeds and horselails in 2021–2022 

Виды 
Species 

Тростник 
Reeds 

Хвощ 
Horselails 

Ascomycota, телеоморфы / Ascomycota, teleomorphs 
Hymenoscyphus albidus (Gillet) W. Phillips 5 – 

Грибоподобные организмы, Oomycota / Fungal-likes organisms, Oomycota 
Pythium oedochilum Drechs. 10 – 
P. papillatum Mathews – 35 
P. pulchrum Minden  4 – 
Pythium spp. 10 8 
Saprolegnia ferax (Gruith.) Kütz – 13 
Стерильный мицелий 30 8 

Примечание. “–” – нет данных. 

Note. “–” – no data. 

Деструкция и тростника, и хвоща начина-
ется на значительной части стоячих отмираю-
щих частей в воздушной среде, при их погру-
жении в воду состав микобиоты существенно 
меняется. На периодически обнажающихся 
фрагментах субстрата грибы развиваются ак-
тивнее, а на постоянно погруженных в воду 
по биомассе преобладают бактерии. Вывод 

о преобладающей роли бактерий в деструкции 
гидрофитов был сделан и для субстратов, рас-
полагающихся на дне. Мнения исследователей 
о преобладающей роли грибов или бактерий 
очень различаются. Возможно, роль грибов и 
бактерий меняется в зависимости от трофиче-
ского статуса водоема, времени нахождения 
субстрата в воде, его химического состава.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Исследованный водоем довольно интен-

сивно зарастает, за два десятилетия увеличи-
лась площадь, занятая прибрежно-водными 
макрофитами, преимущественно тростником, 
в донных отложениях возросло количество 
неидентифицируемых растительных остатков 
и неразложившегося листового опада. 
Однозначно значение грибов в процессе дест-
рукции снижается при эвтрофировании [Воро-
нин, Черняковская, 2012 (Voronin, Chernya-

kovskaya, 2012)], встречаемость грибов снижа-
ется на древесине и травянистых растениях, 
в том числе на тростнике и хвоще, при силь-
ном загрязнении озера в субтропиках [Luo J. 
et al., 2004]. Таким образом, наши исследова-
ния с интервалом более 20 лет на одних и тех 
же видах отмерших макрофитов в одном и том 
же месте свидетельствуют о довольно быстром 
процессе эвтрофирования и антропогенном 
загрязнении этого озерного биогеоценоза.   
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CHANGES IN MACROPHYTE MYCODESTRUCTOR COMPLEXES 
IN URBAN WATER BODY (YAROSLAVL, RUSSIA) 

L. V. Voronin *, P. A. Chernyavskaya 
Yaroslavl State Pedagogical University named after K.D. Ushinsky 

150000 Respublikanskaya, 108/1, Yaroslavl, Russia, e-mail: *voroninfungi@mail.ru 
Revised 16.08.2023 

The results of mycodestructors on dead fragments of common reeds and river horsetail study in a small lake-
type reservoir in 1998–1999 and 2021–2022 are presented. The method of accumulative culture in 1998–1999 
recorded 18 species on reeds (8 Ascomycota teleomorphs, 6 mitospore, 4 Oomycota), 12 species on horsetails 
(1 Blastocladiomycota, 1 Ascomycota teleomorphs, 3 mitospore, 7 Oomycota). True aquatic (Hymenoscyphus 
albidus, Massarina fluviatilis, M. phragmiticola, Mollisia hydrophila) and capable of developing teleomorphs 
and anamorphs of ascomycetes in water have been identified. Mycobiota corresponded to the mesotrophic type 
of reservoir. In 2021–2022, 4 species were recorded on the reed, 5 – on the horsetail. Fungi-like oomycetes dom-
inated, from genera Pythium and Saprolegnia, they are able to develop in reservoirs with a high concentration 
of dissolved organic matter and with stand a contaminated environment. Over two decades, according to myco-
logical indicators, the lake changed the trophic status of mesotrophic to eutrophic, which corresponds to eutroph-
ic type of overgrown reservoir with antropogenic pollution.  

Keywords: mycobiota, mesotrophic, eutrophic, reed, horsetail, Ascomycota, Oomycota 
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ГРИБЫ, АССОЦИИРОВАННЫЕ С NUPHAR LUTEA (L.) SMITH, 
В р. КОТОРОСЛЬ (ЯРОСЛАВЛЬ, РОССИЯ) 

Л. В. Воронин * 
Ярославский государственный педагогический университет им. К.Д. Ушинского 

150000 Ярославль, ул. Республиканская, 108/1, e-mail: *voroninfungi@mail.ru 
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Исследования микобиоты листьев кубышки желтой в приустьевой части реки Которосль, располо-
женной в центре крупного города, показали, что комплексы грибов филлопланы формируются и состоят 
из небольшого числа относительно константных видов и большего числа временных. Грибы и грибопо-
добные организмы во всех случаях становятся участниками первичных этапов деструкции отмерших ли-
стьев. Это некоторые обитатели комплексов филлопланы, способные переключиться на питание тканями 
листа, и новые колонизаторы, жизненный цикл которых полностью происходит в воде. Антропогенное 
воздействие на реку влияет на видовой состав, а главное – на интенсивность роста и прохождения полно-
го жизненного цикла микодеструкторов.  

Ключевые слова: микобиота филлопланы, деструкторы, Nuphar lutea, антропогенное воздействие. 

DOI: 10.47021/0320-3557-2023-23-27 

ВВЕДЕНИЕ 
Грибы филлопланы, т.е. обитающие 

на поверхности листьев и использующие в ка-
честве источника питания их прижизненные 
выделения – аминокислоты, углеводы, аукси-
ны и другие соединения, составляют особую 
экологическую группу [Alexander, 1971]. 
Видовой состав и структура комплексов гри-
бов филлопланы разнообразных наземных рас-
тений исследовались довольно многочисленно, 
как и влияние различных загрязнителей 
на численность грибов и разнообразие грибов 
филлопланы. Это позволяет использовать дан-
ные показатели при оценке состояния экоси-
стем [Воронин, 2010; Зеленская и др., 2017 
(Voronin, 2010; Zelenskaya et al., 2017)]. 
Микобиота филлопланы высших водных рас-
тений изучалась лишь отрывочно в тропиче-
ской зоне [El-Sharouny, 1988], исследования 
носили прикладной характер для поиска пато-

генных грибов и использования их в борьбе 
с зарастанием водоемов [Воронин, 2010 (Voro-
nin, 2010)]. Мы начали изучать микобиоту 
филлопланы и деструкторов широко распро-
страненного гидрофита кубышки желтой Nu-
phar lutea (L.) Smith в озерах Вологодской об-
ласти (Дарвинский заповедник и Верхне-
Судский бассейн), а также в малых реках бас-
сейна Рыбинского водохранилища [Воронин, 
2010а; Воронин, Черняковская, 2010 (Voronin, 
2010a; Voronin, Tschernyakovskaya, 2010)]. 
Полученные результаты будут использованы 
при обсуждении результатов, изложенных 
в данной статье. Цель исследования – устано-
вить особенности микобиоты кубышки (фил-
лопланы и отмерших листьев) в нижнем тече-
нии реки, испытывающей большую антропо-
генную нагрузку, на территории крупного 
промышленного города. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Исследования проводили в устьевом уча-

стке р. Которосль, в центре г. Ярославля, при-
мерно в 500 м от впадения в Волгу (при подпоре 
Горьковского водохранилища), в 2–3 м от право-
го берега, ширина реки около 60 м. Река Кото-
росль относится к малым рекам, т.к. длина реки 
132 км, площадь речного бассейна 6370 км2 
средний расход 40.13 м3/с. [Рохмистров, 2004 
(Rokhmistrov, 2004)]. Вода по химическому со-
ставу относится к гидрокарбонатному классу и 
кальциевой группе. Минерализация речной воды 
в половодье около 100 мг/л, в период летней ме-
жени – 350–400 мг/л. Многие участки реки за-
грязнены. Устьевой участок р. Которосли нахо-
дится под воздействием сбросов промышленных 
предприятий. В настоящее время вода оценива-
ется как грязная. Основные загрязняющие веще-

ства: железо общее, медь, фенолы и др., основ-
ными причинами загрязнения воды р. Которосль 
органическими веществами, нитратами, фенола-
ми, железом являются: недостаточная очистка 
сточных вод промышленными и сельскохозяй-
ственными предприятиями, наличие большого 
числа нерегулируемых стоков частных домохо-
зяйств, СНТ и дачных кооперативов, отсутствие 
очистки городских и промышленных ливневых 
стоков [Соколов, 2023 (Sokolov, 2023)]. 

Отбор проб проводили в июне и сентяб-
ре 2006 г., мае, июле, сентябре, октябре 
2007 г., июне, июле, августе 2021 г. Обработку 
производили в день отбора. При исследовании 
микобиоты филлопланы живых листьев обра-
ботку проб производили методом отпечатков 
фрагментов листа площадью 1 см2, которые 
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вырезали стерильным инструментом на одина-
ковом расстоянии от центральной жилки и 
края листа, получали отпечаток с обеих сторон 
листа по отдельности на агаризованной пита-
тельной среде (из овсяных хлопьев и среде Ча-
пека) в чашках Петри в пяти повторностях 
[Литвинов, Дудка, (Litvinov, Dudka 1975)]. 
Через 3–7 сут инкубации при комнатной тем-
пературе производили подсчет колоний и 
идентификацию грибов во временных препа-
ратах. Рассчитывали среднюю арифметиче-
скую численность КОЕ (колониеобразующих 
единиц) на 1 см2 площади листа, этот же пока-
затель рассчитывали для каждого вида (рода) 
отдельно. Кроме того, рассчитывали коэффи-
циенты сходства микобиоты верхней и нижней 
поверхности листьев Серенсена-Чекановского 
[Зайцев, 1991 (Zaycev, 1991)], критерии досто-

верности разности Стъюдента и Фишера 
[Шмидт, 1980 (Shmidt, 1980)]. Отмершие (ме-
ханически отделенные от растения летом и 
естественно отмершие осенью) листья кубыш-
ки тщательно промывали водопроводной, а 
затем дистиллированной водой, помещали 
в чашки Петри со стерильной водой и инкуби-
ровали при комнатной температуре. Просмотр 
производили через 3, 5, 7, 16 и 30 сут, опреде-
ляли общую заселенность субстрата грибами и 
частоту встречаемости каждого вида в процен-
тах. Листья начального этапа деструкции, соб-
ранные 16 сентября 2006 г. и зафиксированные 
в 70%-ном спирте, послужили материалом 
для анатомических срезов с целью выявления 
грибов в тканях листа. Для дифференцировки 
грибов срезы окрашивали по методу Кобеля 
[Барыкина, 2004 (Barykina, 2004)]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
Летом 2006–2007 годов в филлоплане 

кубышки было выявлено в среднем 
17±4.3 пропагул (КОЕ) на 1 см2 верхней по-
верхности листьев и 48±12.4 на нижней. 
Видовой состав очень бедный и однообразный, 
на обеих сторонах листьев среди мицелиаль-
ных грибов доминировал Penicillium nigricans 
(Bain) Thom (3.6±2.15 и 24.6±6.25 соответст-
венно), содоминантом был Trichoderma viride 
Pers. (на обеих сторонах около 1.5 на 1 см2). 
К явным отличиям относилось довольно мас-
совое присутствие дрожжеподобного гифоми-
цета Aureobasidium pullulans (dBy) Hermanides-
Nijhof (6.22±2.78) на нижней стороне листа. 
Большую долю в структуре микобиоты зани-
мали дрожжи. На верхней поверхности листа 
преобладали дрожжи рода Cryptococcus 
(8.8±5.13), а на нижней – Candida (10.6±2.07) и 
Rhodotorula (7.2±0.73). На верхней поверхно-
сти листа доминантные дрожжи нижней по-
верхности встречались единично. Коэффици-
ент сходства Серенсена-Чекановского 
для верхней и нижней поверхности листьев 
составил 60%, разность при этом недостовер-
на. Об этом свидетельствует минимальное ви-
довое разнообразие и обычно единичная 
встречаемость некоторых видов мицелиальных 
грибов и дрожжей. 

В конце июля 2021 г. в филлоплане ли-
стьев кубышки видовое разнообразие было 
больше, при этом в числе доминантов, как бы-
ло около 15 лет назад, не выявлены виды рода 
Penicillium. Явными доминантами были кла-
доспории (Cladosporium cladosporioides (Fres.) 
De Vries., C. herbarum (Pers.) Link, C. sphaeros-
permum Preuss) – 44.8±4.6 КОЕ, Aureobasidium 
pullulans (24.1±4.9), содоминантами – фузарии 
(Fusarium moniliforme Sheldon, F. sporotri-

choides Shreb.) – 15.2±6.4. Кроме того, в ком-
плексы микобиоты входили Trichoderma viride, 
Aspergillus niger van Tieghem (5.7 и 2.5 КОЕ 
на 1 см2). Дрожжи также присутствовали в ми-
кокомплексе филлопланы, как единичные ко-
лонии. Причина смены доминантов и в целом 
более богатый видовой состав, вероятно, свя-
заны с очень жарким летом. 

На листьях кувшинковых в Польше об-
ращали внимание на болезненные признаки, 
из таких мест выделяли микромицеты [Mazur-
kiewicz-Zapałowicz, 2016]. С листьев N. lutea 
выделили 37 видов грибов. Три из них, Cla-
dosporium cladosporioides, C. herbarum, Fusa-
rium sporotrichoides, выявлены и в наших ис-
следованиях, но никаких изменений и образо-
ваний на листьях не наблюдали. Следователь-
но, некоторые микромицеты филлопланы мо-
гут быть патогенными для кубышки. 

В озерах Вологодской области (6 в Дар-
винском заповеднике и 6 Верхне-Судских) и 
малых реках бассейна Рыбинского водохрани-
лища (Латка, Чеснава и Вая) в целом зафикси-
ровано большое количество видов грибов 
в филлоплане. В разнотипных озерах Вологод-
ской области выявлено 62 вида с явным пре-
обладанием дейтеромицетов (53 вида), 54 вида 
в трех малых реках [Воронин, 2010, 2010а (Vo-
ronin, 2010, 2010a)]. Однако многие виды от-
мечены редко или единично. Следует отме-
тить, что при подобных исследованиях мы 
разделяем грибы на три группы: основные 
(константные), непостоянные и случайные 
[Воронин, 2010 (Voronin, 2010)]. Видовой со-
став основных (константных) видов микобио-
ты филлопланы кубышки небольшой, соответ-
ствующий предлагаемому нами рассмотрению 
комплексов микобиоты филлопланы с позиций 
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теории островной биогеографии Мак-Артура 
[Воронин, 2010. 2010а (Voronin, 2010, 2010a)]. 
Для комплексов грибов на листьях кубышки 
характерно динамическое равновесие числа 
видов, существующее за счет процессов имми-
грации и исчезновения видов. При этом про-
исходит закрепление, или натурализация, бо-
лее выносливых и эврибионтных видов [Воро-
нин, 2010 (Voronin. 2010)].  

Исследования отмерших листьев ку-
бышки методом отпечатков в 2007 г. показали 
сохранение в микобиоте филлопланы основ-
ных доминантов, выполняющих теперь функ-
цию деструкторов. На верхней поверхности 
листьев это Penicillium nigricans (6.4±3.9) и 
дрожжи Candida (6.0±2.2), Cryptococcus 
(3.0±0.9), на нижней – с низкой массовостью 

P. nigricans (1.8±0.6), дрожжи рода Candida 
(3.4±1.2) и в незначительном количестве рода 
Rhodotorula. Это подтверждает наши выводы 
о том, что большинство обитателей филлопла-
ны, питающихся прижизненными выделения-
ми растений, исчезают, а функцию деструкто-
ров выполняют лишь немногие адаптирован-
ные виды филлопланы, это длится до значи-
тельного снижения температуры [Воронин, 
2010; Воронин, Черняковская, 2010 (Voronin, 
2010); Voronin, Chernyakovskaya, 2010)]. 

Для выявления грибов, истинно водных 
и адаптировавшихся к условиям водной среды, 
участвующих в деструкции листьев кубышки, 
интересные результаты дает использование 
метода накопительной культуры (см. таблицу).  

Частота встречаемости (%) грибов и грибоподобных организмов на отмерших листьях Nuphar lutea, выявлен-
ных методом накопительной культуры 

Frequency of occurrence (%) of fungi and fungal-like organisms on dead leaves of Nuphar lutea detected by accumula-
tion culture 

Виды грибов 
Species of Fungi 

Май 2007 
May 2007 

Июнь 2006 
June 2006 

Июль 2007 
July 2007 

Сентябрь 
2006 

September 
2006 

Сентябрь 
2007 

September 
2007 

Октябрь 
2007 

October 
2007 

Achlya sp. – 20.7 19.4 – – – 
Pythium undulatum Petersen – – – – – 25.9 
Saprolegnia diclina Humph. – – – – – 18.5 
S. ferax (Gruith.) Thuret 24.1 13.8 25.8 18.2 29.4  
Heliscus submerses Hudson – – 3.2 – – – 
Tricladium splendens Ing. – – 12.9 – – – 
Acremonium sp. – 13.8 – – – – 
Periconia sp. – – – 14.7 – – 
Phoma glomerata (Cda.) 
Wolenw. et Hochapf. 

10.7 – – – – – 

P. nuphuris Allesh. – – – – 6.1 11.1 
 

Такой способ оказался возможным в те-
чение длительного периода с мая до конца сен-
тября, т.к. постоянно находились оторванные 
разлагающиеся листья из-за интенсивного ме-
ханического воздействия лодок и плавсредств. 

В деструкции листьев участвовали ис-
тинно водные грибоподобные оомицеты 
из сапрлегниевые, причем с мая до сентября 
часто был распространен лишь один вид – Sa-
prolegnia ferax, сменившийся в октябре S. dicli-
na. Осенью был выявлен и оомицет Pythium 
undulatum. Это подтверждает данные об увели-
чении распространения зооспоровых оомицетов 
при повышении концентрации растворенного 
органического вещества и снижении темпера-
туры [Voronin, 2008]. Следует обратить внима-
ние на обнаружение двух анаморфных водных 
видов Heliscus submerses и Tricladium splendens 
(инголдиевых грибов), которые практически 
не встречаются на любых растительных суб-

стратах в мезотрофных, эвтрофных и загряз-
ненных водах [Воронин, 1997 (Voronin, 1997)]. 
Терригенных видов было обнаружено немного. 
В пробах филлопланы живых листьев нами 
водные анаморфы не были обнаружены, но 
в озерах и малых реках изредка встречались 
[Воронин, 2010а (Voronin, 2010a)]. 

На окрашенном срезе листа от 16 сентяб-
ря 2006 г. было видно, что часть тканей маце-
рирована, а гифы располагаются в межклеточ-
ном пространстве. Вероятнее всего это гифы 
Periconia sp. во время первого этапа деструкции 
листьев с помощью грибов, обладающих пек-
тиназой, и сначала разрушающих межклеточ-
ное пространство. 

При инкубировании отмерших листьев 
кубышки в воде в 2021 и для проверки в сен-
тябре 2023 г. присутствовал на 90% фрагментов 
только слабо развитый стерильный мицелий. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Исследования микобиоты листьев ку-

бышки желтой в приустьевой части р. Кото-
росль, расположенной в центре крупного го-
рода, показали, что комплексы грибов филло-
планы формируются и состоят из небольшого 
числа более или менее константных видов и 
большего числа временных. Подобные резуль-
таты были получены ранее в озерах на запо-
ведной территории, в озерах и малых реках, 
не испытывающих сильного антропогенного 
влияния. Грибы и грибоподобные организмы 
во всех случаях становятся участниками пер-

вичных этапов деструкции отмерших листьев. 
Это некоторые обитатели комплексов филло-
планы, способные переключиться на питание 
тканями листа, и новые колонизаторы, жиз-
ненный цикл которых полностью происходит 
в воде. Антропогенное воздействие на реку 
влияет на видовой состав, а главное – на ин-
тенсивность роста и протекание полного жиз-
ненного цикла микодеструкторов. Предстоит 
выяснить зависимость жизнедеятельности 
грибов от естественных и различных антропо-
генных факторов. 
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FUNGI ASSOCIATED WITH NUPHAR LUTEA (L.) SMITH 
IN THE KOTOROSL RIVER (YAROSLAVL, RUSSIA) 
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Studies of mycobiota of Nuphar lutea leaves in the estuary part of the Kotorosl River, located in the center 
of a large city, showed that phylloplane fungal complexes in 2006, 2007 and 2021 years form and consist of 
a small number of more or less constant species and a large number are temporary. Fungi and fungal-like organ-
isms in all cases become participants in the primary stages of destructions of dead leaves. These are some inhabi-
tants of phylloplane complexes, spotable to switch to feeding on leaf tissues, and new colonizers, the life cycle 
of which completely occurs in water in 2006 and 2007 years. In 2021 we found only poorly developed myce-
lium. Antropogenic impact on the river affects the species composition, and most importantly – the intensity 
of grows and the passage of the full life cycle of micodestructors. 

Keywords: phylloplane mycobiota, Nuphar lutea, destructors, antropogenic impact 
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КОМПЛЕКСЫ ГРИБОВ НА ЦЕЛЛЮЛОЗОСОДЕРЖАЩИХ СУБСТРАТАХ 
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Впервые в Черном море изучен видовой состав грибов на целлюлозосодержащих субстратах 
в пелагиали станций, расположеных вдоль береговой линии, и в глубоководных районах черноморского 
сектора полуострова Крым и Абхазии. Проведен сравнительный анализ таксономической структуры ми-
кокомплексов на древесине исследованных акваторий и береговой зоны разных районов Черного моря. 
Отбор фрагментов древесного плавника был выполнен во время пяти рейсов научно-исследовательского 
судна “Профессор Водяницкийˮ в период биологических лета (температура воды 19.8–26.3ºС) и осени 
(температура воды 10.1–14.4ºС) 2016–2017 гг. Исследования проведены на 45 станциях, обработано 
562 субстрата. Идентифицировано 23 вида грибов из отдела Ascomycota и 1 вид из отдела Basidiomycota, 
3 вида грибов объединили в группу неопределенных (Fungi spp.). В видовом составе преобладали обли-
гатно морские грибы (19). Наибольшая частота встречаемости отмечена для широко распространенных 
в Черном море и Мировом океане видов: Ceriosporopsis halima (55.6%), Corollospora maritima (51.1%), 
Halosphaeriopsis mediosetigera (51.1%) и Corollospora trifurcata (48.9%). Также обнаружены микромице-
ты, встречающиеся и в наземных экосистемах Alternaria alternata, A. chlamydospora, A. tenuissima, 
Chaetomium sp., Stachybotrys chartarum и другие. Летом выявлен 21 вид, осенью – 20, сходство видового 
состава грибов по сезонам соответствовало 82.9% (17 общих видов) (коэфффициент Брей-Кетриса). 
В исследуемом районе видовая структура микокомплексов на станциях, расположенных вдоль береговой 
линии и мористее имела высокий коэффициент сходства 88.4% (19 общих видов, число видов 20 и 23, 
соответственно). Сходство микокомплексов открытой части моря и береговой зоны северо-западной час-
ти Черного моря равно 45.8 (общие 19 видов), открытой части моря и береговой зоны Крыма – 69.0% 
(общие 20 видов).  

Ключевые слова: лигнофильные грибы, облигатно и факультативно морские грибы, древесный плавник.  

DOI: 10.47021/0320-3557-2023-28-39 

ВВЕДЕНИЕ 
В основном, разложение мертвой древе-

сины происходит в наземных условиях и осу-
ществляется наземными комплексами грибов. 
Когда древесные субстраты попадают в мор-
скую среду, происходит резкое изменение ок-
ружающей среды, но многие виды, известные 
в наземных условиях часто выделяют из мор-
ских субстратов [Смирнова, 2010 (Smirnova, 
2010); Бубнова, 2014 (Bubnova, 2014); 
Kopytina, Bocharova, 2022]. Современное оп-
ределение “морской грибˮ – это любой микро-
мицет, многократно выделенный из морских 
экосистем, потому что: 1) гриб может расти 
и/или образовывать споры в морской среде; 
2) способен формировать симбиотические свя-
зи с другими морскими организмами; или 
3) есть доказательства его способности к адап-
тации к морской среде [Pang et al., 2016]. 
Лигнофильные грибы вызывают мягкую гниль 
древесины (термин “мягкая гнильˮ означает 
разложение погруженных в воду, одревеснев-
ших частей растения до мягкого состояния 
под воздействием грибов и бактерий). 
Весь жизненный цикл лигнофильных грибов 
происходит в морской среде (облигатно мор-

ские грибы или “sensu strictuˮ), в эту экологи-
ческую группу входят многие представители 
семейств Halosphaeriaceae, Torpedosporales и 
Lulworthiales (Ascomycota). Аскоспоры данных 
видов часто снабжены отростками или студе-
нистыми оболочками, с их помощью споры 
парят в воде, концентрируются в пене и при-
крепляться к субстрату [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 
1979; Jones et al., 2009, 2015; Overy et al., 2019]. 
Факультативно морские грибы (или вездесу-
щие) обитают в пресной воде, наземной среде, 
но способны к росту в соленой воде и их часто 
выделяют из морских экосистем [Kohlmeyer, 
Kohlmeyer, 1979; Jones et al., 2015]. Подразде-
ление грибов на две экологические группы 
еще сохраняется в морской микологии, чтобы 
подчеркнуть особенности таксона [Overy et al., 
2014; Rämä et al., 2016]. Разделение грибов 
на облигатные и факультативные зависит 
от мнения специалиста [Jones et al., 2015]. 
Метод секвенирования ДНК, амплифициро-
ванной из образцов окружающей среды, по-
зволяет выявлять редкие виды и некультиви-
руемые таксоны грибов. В Северной Атланти-
ке было проведено секвенирование ДНК гри-
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бов из древесного плавника, которое показало, 
что 53% из 123 оперативно таксономических 
единиц с идентификацией на уровне рода от-
носилась к видам “sensu strictuˮ, а 47% – к вез-
десущим [Rämä et al., 2016].  

Грибы “sensu strictuˮ являются хорошей 
приманкой для привлечения и развития попу-
ляций всеядных и микотрофных (питающихся 
грибами) нематод [Meyers, Hopper, 1967; Ко-
пытина, Сергеева, 2023 (Kopytina, Sergeeva, 
2023)]; способны разлагать серу, фенол [Анд-
риенко и др., 1993 (Andrienko et al.,1993)], уг-
леводороды [Garzoli et al., 2015]; вырабатыва-
ют метаболиты, которые обладают противо-
воспалительными, антиоксидантными, анти-
бактериальными, противогрибковыми свойст-
вами [Overy et al., 2014; Hong et al., 2015; 
Abraúl et al., 2023]. 

Древесина быстро заселяется грибами, 
поэтому ее часто используют в качестве естест-
венной “приманкиˮ для изучения лигнофиль-
ных грибов в природных и лабораторных ис-
следованиях [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979; 
Jones, 2010; Overy et al., 2019]. Большое количе-

ство работ посвящено изучению грибов 
на плавнике, который собирали вдоль берего-
вой линии различных районов Мирового океана 
[Khan, Manimohan 2011; Garzoli et al., 2015; 
Abdel-Wahab et al., 2017; Tibell et al, 2020] и 
Черного моря [Багрий-Шахматова, 1989, 1991 
(Bagriy-Shakhmatova, 1989, 1991); Андрієнко, 
Копитіна, 1995 (Andrienko, Kopytina, 1995); 
Дудка, Копытина, 2007 (Dudka, Kopytina, 2007); 
Копытина, 2008 (Kopytina, 2008); Копытина, 
Бубнова, 2011 (Kopytina, Bubnova, 2011)].  

В данной работе мы впервые сообщаем 
о видовом составе микромицетов на древесных 
субстратах, выловленных непосредственно 
в открытых районах Черного моря.  

Цель данной работы – изучить видовой 
состав грибов на целлюлозосодержащих суб-
стратах в пелагиали прибрежных и глубоко-
водных районов черноморского сектора полу-
острова Крым и Абхазии. Провести сравни-
тельный анализ таксономической структуры 
микокомплексов на древесине исследованных 
акваторий и береговой зоны разных районов 
Черного моря. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Отбор фрагментов древесного плавника 

для выполнения микологических исследова-
ний был осуществлен во время рейсов №№ 87, 
88, 95, 98, 101 научно-исследовательского 
судна “Профессор Водяницкий”, владелец Фе-
деральный исследовательский центр “Инсти-
тут биологии южных морей имени 
А. О. Ковалевского РАН”, г. Севастополь. Рей-
сы выполнены в пелагиали прибрежных и глу-
боководных районов черноморского сектора 
полуострова Крым. В рейсе № 88 были ото-
браны пробы на 3-х станциях напротив побе-
режья Абхазии (рис. 1). В двух рейсах коорди-
наты четырех станций отбора проб совпадали, 
исследования проведены на 45 станциях. Сбор 
фрагментов плавника с поверхности моря вы-
полнен с помощью устройства для ловли мел-
ких предметов, плавающих на поверхности 
воды [Копытина, 2019 (Kopytina, 2019)]. 

Фрагменты древесины, выловленные 
на одной станции, считали пробой. Количество 
целлюлозосодержащих субстратов в пробах 
изменялось от 3 до 25, всего 562. Плавник вы-
держивали на воздухе в течение 30–40 мин для 
того, чтобы обитающие на/в нем беспозвоноч-
ные животные выползли или погибли. Затем 
древесину промывали в стерильной морской 
воде и помещали в стерильные пластиковые 
емкости объемом 200 мл с крышками, в кото-

рые наливали 15–20 мл стерильной морской 
воды. Материал инкубировали при комнатной 
температуре в условиях естественного осве-
щения. Экспозиция древесины длилась 4–
12 мес. Материал периодически просматрива-
ли, чтобы проверить стадии формирования 
плодовых структур микромицетов. Для иден-
тификации грибов использовали работы 
J. Kohlmeyer and E. Kohlmeyer [1979], 
K.D. Hyde, V.V. Sarma [2000], E.B.G. Jones 
et al. [2009]. 

В данную работу также включили ре-
зультаты обработки единичных проб, взятых 
в прибрежной зоне Турции (Трабзон, ноябрь 
2016 г.), Грузии (пос. Уреки, июнь 2015 г.), 
России (Геленджик, Голубая бухта, май 
2016 г.), для выполнения более корректного 
сравнения видового состава микромицетов от-
крытых вод с различными прибрежными ре-
гионами моря. 

Исследование микобиоты плавника про-
ведено в летне-раннеосенний период (темпера-
тура воды составляла 19.8–26.3°С). Данный 
период в Черном море соответствует биологи-
ческому сезону “летоˮ (июнь–сентябрь), 
а также в осенне-раннезимний (температура 
воды 10.1–14.4ºС), соответствует биологиче-
ской “осениˮ (октябрь–декабрь) [Усачев, 1947 
(Usachyov, 1947)].  
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Рис. 1. Карта-схема станций отбора проб в рейсах НИС “Профессор Водяницкий”: 

 – станции, выполненные в рейсе № 87 (30 июня–19 июля 2016 г.); Аб – станции, выполненные в рейсе № 88 
(19–26 сентября 2016 г.);  – станции, выполненные в рейсе № 95 (14 июня–4 июля 2017 г.);  – станции, вы-
полненные в рейсе № 98 (14–28 ноября 2017 г.);  – станции, выполненные в рейсе № 101 (14–28 декабря 2017 г.).  

Fig. 1. A schematic map of sampling stations during the cruises of the R/V “Professor Vodyanitskiy”: 
 – stations surveyed during cruise 87 (June 30–July 19, 2016); Аb, stations surveyed during cruise № 88 (September 

19–26, 2016);  – stations surveyed during cruise № 95 (June 14–July 4, 2017);  – stations surveyed during cruise 
№ 98 (November 14–28, 2017);  – stations surveyed during cruise № 101 (December 14–28, 2017).  

 
Таблица 1. Даты исследования, показатели параметров воды (Т°С и S‰), количество станций отбора проб 
в рейсах НИС “Профессор Водяницкийˮ 

Table 1. Dates of the study, values of abiotic parameters (Т°С and S‰), the number of sampling stations in the cruises 
of the R/V “Professor Vodyanitskiy” 

Параметр 
Parameter 

Номер рейса / Cruises number 
№ 87 № 88 № 95 № 98 № 101 

Дата 
The date 

30.06–19.07.16 19.09–26.09.16 14.06–04.07.17 14.11–28.11.17 14.12–28.12.17 

Температура, °С 
Temperature, °С 

23.7–26.3 21.8–25.0 19.8–25.3 11.9–14.4 10.1–12.2 

Соленость, S‰ 
Salinity, S‰ 

17.7–18.2 17.5–18.3 17.7–18.6 18.2–18.5 18.3–18.5 

Число проб 
Number samples 

4 3 31 4 3 

 

Частоту встречаемости видов грибов вы-
числяли исходя из количества станций (45). 
Сходство видового состава грибов (нали-
чие/отсутствие вида) в микокомплексах опре-
деляли по коэффициенту Брея-Кертиса (пакет 
статистических программ PRIMER® 5.2.8., 
функция Similarity) [Clarke et al., 2014]. Мико-
комплекс – объединение всех грибов в одном 

месте обитания. Экологический анализ данных 
включает структурные показатели: видовой 
состав, число видов в пробах и их частоту 
встречаемости. 

Карты-схемы выполнены с применением 
графических программ Hydro 5 [Белокопытов, 
2007 (Belokopytov, 2007)] и Surfer 12. 
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
Идентифицированы 24 вида грибов, 

19 родов, 8 семейств, 8 порядков, 4 классов 
из отдела Ascomycota и 1 вид из отдела 
Basidiomycota, а также группа неиденти-
фицированных видов грибов Fungi spp. 
(3 вида). В видовом составе преобладали обли-
гатно морские грибы (19). В таблице 2 указаны 
районы Черного моря, в которых ранее были 
обнаружены данные виды грибов. Северо-
западная часть Черного моря (СЗЧМ) – об-
ширный мелководный район, находящийся 

к западу от линии, соединяющей мыс Тархан-
кут (Крым) с мысом Калиакра (Болгария), 
в работе под СЗЧМ мы подразумеваем только 
украинский сектор моря после присоединения 
Крыма к России. В работе J. Kohlmeyer и 
E. Kohlmeyer [1979] указано, что вид обнару-
жен в прибрежной зоне СССР – в то время 
участок побережья протяженностью от Турции 
до Румынии. В современный период этот уча-
сток побережья четырех стран: Грузии, Абха-
зии, России и Украины.  

Таблица 2. Видовой состав и частота встречаемости видов грибов, обнаруженных на фрагментах древесины 
в открытых районах Черного моря в рейсах НИС “Профессор Водяницкийˮ №№ 87, 88, 95, 98, 101  

Table 2. Species composition and frequency of occurrence of fungal species found on wood fragments in open areas 
of the Black Sea during the cruises of the R/V “Professor Vodyanitskiy” nos. 87, 88, 95, 98, 101  

Вид 
Species 

Частота 
встречаемости, % 

Frequency of occurrence, % 

Распространение видов грибов в Черном море (авторы) 
Distribution of fungal species in the Black Sea (authors) 

Отдел Ascomycota, порядок Pleosporales, семейство Pleosporaceae 
Phylum Ascomycota, order Pleosporales, families Pleosporaceae 

Alternaria alternata 
(Fr.) Keissl. 1912 

8.9 Крым [Артемчук, 1981 (Artemchuk, 1981)]; Румыния 
[Âpas, Hulea, 1998]; СЗЧМ [Копытина, 2008 (Kopytina, 
2008)]; Болгария [Smolyanyuk, Bilanenko, 2011], Кавказ-
ское побережье, Геленджик (Россия) [Бубнова, 2014 
(Bubnova, 2014)]; Турция, Грузия (эта работа) 

Alternaria chartarum 
Preuss 1851 

6.7 Открытая часть моря [Zaitsev, Polikarpov, 2008] 

Alternaria tenuissima 
(Kunze) Wiltshire 1933 

6.7 Крым [Артемчук, 1981 (Artemchuk, 1981)]; Румыния [Âpas, 
Hulea, 1998]; СЗЧМ [Копытина, 2008 (Kopytina, 2008)]; Тур-
ция [Zaitsev et al., 2010]; Болгария [Smolyanyuk, Bilanenko, 
2011], Кавказское побережье, Грузия (эта работа) 

Paradendryphiella 
arenariae* (Nicot) 
Woudenb. & Crous 2013 

6.7 СССР [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979]; СЗЧМ [Копытина, 
2008 (Kopytina, 2008)], Кавказское побережье, Геленджик 
(Россия) [Бубнова, 2014 (Bubnova, 2014)]; Крым [Копы-
тина, 2018б (Kopytina, 2018b)] 

Семейство Incertae sedis 
Families Incertae sedis 

Clavariopsis bulbosa* 
Anastasiou 1962 

13.3 Крым, Кавказское побережье, Абхазия (эта работа) 

Порядок Microascales, семейство Halosphaeriaceae 
Order Microascales, families Halosphaeriaceae 

Ceriosporopsis halima* 
Linder 1944 

55.6 СССР, Болгария [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979]; Румыния 
[Âpas, Hulea, 1998]; СЗЧМ [Багрій-Шахматова, 1983 
(Bagriy-Shakhmatova, 1983)], Крым [Копытина, 2018б 
(Kopytina, 2018b)]; Турция [Zaitsev et al., 2010]; Кавказ-
ское побережье, Грузия, Абхазия, (эта работа) 

Cirrenalia basiminuta* 
Raghuk. & Zainal 1988 

13.3 СЗЧМ [Дудка, Копытина, 2007 (Dudka, Kopytina, 2007)]; 
Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 2018b)]; Абхазия (эта 
работа)  

Cirrenalia macrocepha-
la* (Kohlm.) Meyers & 
R.T. Moore 1960 

11.1 СЗЧМ [Зелезинская, 1980 (Zelezinskaya, 1980)]; Крым 
[Копытина, 2018б (Kopytina, 2018b)] 

Corollospora maritima* 
Werderm. 1922 

51.1 Болгария [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979]; СЗЧМ [Зелезин-
ская, Никитина, 1977 (Zelezinskaya, Nikitina, 1977; Баг-
рий-Шахматова, 1985 (Bagriy-Shakhmatova, 1985)] Турция 
[Zaitsev et al., 2010], Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 
2018b)]; Кавказское побережье, Грузия, Абхазия Гелен-
ждик (Россия) (эта работа) 



Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, вып. 103(106), 2023 г. 

32 

Вид 
Species 

Частота 
встречаемости, % 

Frequency of occurrence, % 

Распространение видов грибов в Черном море (авторы) 
Distribution of fungal species in the Black Sea (authors) 

C. trifurcata* (Höhnk) 
Kohlm. 1962 

48.9 СССР, Болгария [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979]; СЗЧМ 
[Зелезинская, Никитина, 1977 (Zelezinskaya, Nikitina, 
1977; Зелезінська, 1979а (Zelezinskaya, 1979а); Багрий-
Шахматова, 1985 (Bagriy-Shakhmatova, 1985)]; Турция 
[Zaitsev et al., 2010]; Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 
2018b)]; Кавказское побережье, Геленджик (Россия), Гру-
зия, Абхазия (эта работа) 

Halosphaeria 
appendiculata* Linder 
1944 

6.7 СССР [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979]; СЗЧМ [Зелезинская, 
Никитина, 1977 (Zelezinskaya, Nikitina, 1977); Зелезінська, 
1979б (Zelezinska, 1979б)]; Крым [Копытина, 2018б 
(Kopytina, 2018b)] 

Halosphaeria quadri-
remis* (Höhnk) Kohlm. 
1972 

6.7 СЗЧМ [Зелезинская, Никитина, 1977 (Zelezinskaya, 
Nikitina, 1977)]; Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 
2018b)] 

Halosphaeriopsis 
mediosetigera*(Cribb & 
J.W. Cribb) T.W. 
Johnson 1958 

51.1 СССР, Румыния, Болгария [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979]; 
СЗЧМ [Зелезінська, 1979б (Zelezinska, 1979б)]; Турция 
[Zaitsev et al., 2010]; Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 
2018b)]; Кавказское побережье, Грузия, Абхазия, Ге-
ленджик (Россия) (эта работа) 

Remispora maritina* 
Linder 1944 

17.8 СЗЧМ [Багрій-Шахматова, 1989 (Bagriy-Shakhmatova, 
1989)]; Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 2018b)]; Кав-
казское побережье, Грузия, Абхазия (эта работа) 

Порядок Lulworthiales, семейство Lulworthiaceae 
Order Lulworthiales, families Lulworthiaceae 

Lulworthia grandispora* 
Meyers 1957 

2.2 СЗЧМ [Копытина, 2008 (Kopytina, 2008)]; Кавказское по-
бережье, Абхазия (эта работа) 

Zalerion maritimum* 
(Linder) Anastasiou 
1963 

6.7 Румыния [Âpas, Hulea, 1998]; СЗЧМ [Копытина, 2008 
(Kopytina, 2008)]; Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 
2018b)] 

Порядок Hypocreales, семейство Incertae sedis 
Order Hypocreales, families Incertae sedis 

Emericellopsis maritima* 
Beliakova 1970 

2,2 Крым [Белякова, 1970 (Belyakova, 1970)]; Артемчук, 1981 
(Artemchuk, 1981)] 

Семейство Stachybotryaceae 
Families Stachybotryaceae 

Stachybotrys chartarum 
(Ehrenb.) S. Hughes 
1958 

4.4 Крым [Артемчук, 1981 (Artemchuk, 1981); Смирнова, 
2010 (Smirnova, 2010)]; СЗЧМ [Копытина, 2008 (Kopytina, 
2008)]; Болгария [Smolyanyuk, Bilanenko, 2011], Кавказ-
ское побережье, Геленджик (Россия) [Бубнова, 2014 
(Bubnova, 2014)] 

Порядок Torpedosporales, семейство Torpedosporaceae 
Order Torpedosporales, families Torpedosporaceae 

Torpedospora radiata* 
Meyers 1957 

2.2 Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 2018b)] 

Порядок Sordariales, семейство Chaetomiaceae 
Order Sordariales, families Chaetomiaceae 

Chaetomium sp. 4.4 СЗЧМ [Зелезинская, Никитина, 1977 (Zelezinskaya, 
Nikitina, 1977)]; Румыния [Âpas, Hulea, 1998] 

Порядок Incertae sedis, семейство Incertae sedis 
Order Incertae sedis, families Incertae sedis 

Crinigera maritima* 
I. Schmidt 1985 

4.4 Грузия [Багрий-Шахматова, 1991 (Bagriy-Shakhmatova, 
1991)]; Крым, Кавказское побережье, Абхазия (эта рабо-
та) 

Cumulospora marina* 
I. Schmidt 1985 

8.9 СЗЧМ (Дудка, Копытина 2007 (Dudka, Kopytina, 2007)]; 
Крым [Копытина, 2018б (Kopytina, 2018b)]; Кавказское 
побережье, Абхазия (эта работа) 

Piricauda pelagica* 
T. Johnson 1958 

6.7 СССР [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979]; СЗЧМ (Багрий-
Шахматова, 1991 (Bagriy-Shakhmatova, 1979)]; Крым [Ко-
пытина, 2018б (Kopytina, 2018b)]; Кавказское побережье, 
Гелинджик (Россия) (эта работа)  
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Вид 
Species 

Частота 
встречаемости, % 

Frequency of occurrence, % 

Распространение видов грибов в Черном море (авторы) 
Distribution of fungal species in the Black Sea (authors) 

Отдел Basidiomycota, порядок Agaricales, семейство Niaceae 
Phylum Basidiomycota, order Agaricales, families Niaceae 

Nia vibrissa* R.T. Moore 
& Meyers 1961 

4.4 СЗЧМ [Зелезінська, 1979а (Zelezinska, 1979а)]; Крым [Ко-
пытина, 2018б (Kopytina, 2018b)] 

Неидентифицированные виды 
Unidentified species 

Fungi spp. 8.9  
Примечание. “*” – облигатно морские виды грибов (“sensu strictuˮ) [Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979; Jones et al., 
2009]. 

Note. “*” – species obligatory marine fungi ((“sensu strictuˮ). 

По станциям число видов варьировало 
от 1 до 10, что, прежде всего, зависело 
от количества выловленных фрагментов дре-
весины. Количество видов микромицетов 
в рейсах изменялось от 7 (рейс № 92) до 19 
(рейс № 95), а сходство видового состава – 
от 42.1 (рейсы № 88 и 98, число видов грибов 
12 и 7, соответственно, три из которых общие) 
до 66.7% (рейсы № 87 и 98, число видов – 9 и 
12, соответственно, 6 общие). Некоторые виды 
микромицетов были обнаружены только 
в одном рейсе: Alternaria tenuissima, 
Emericellopsis maritima и Halosphaeria 
appendiculata – в рейсе № 95, а Torpedospora 
radiata – в рейсе № 101. 

Летом обнаружены 21 вид, осенью – 20, 
сходство видового состава микокомплексов 
соответствовало 82.9% (17 общих видов). 
Только летом обнаружены виды Alternaria 
tenuissima, Emericellopsis maritima, 
Halosphaeria appendiculata, Zalerion 
maritimum, а осенью – Cumulospora marina, 
Lulworthia grandispora и Torpedospora radiata. 

Видовая структура микокомплексов на 
станциях, расположенных вдоль береговой ли-
нии и мористее, имела высокий коэффициент 
сходства 88.4% (19 общих видов, число видов 
20 и 23, соответственно). Только на станциях, 
расположенных вдоль берега, присутствовали 
виды Halosphaeria appendiculata, Lulworthia 
grandispora, а в открытой части моря – 
Alternaria tenuissima, Emericellopsis maritima, 
Piricauda pelagica, Torpedospora radiata. 

Наибольшая частота встречаемости от-
мечена для широко распространенных 
в Черном море и Мировом океане видов гри-
бов из группы “sensu strictuˮ: Ceriosporopsis 
halima (55.6%), Corollospora maritima (51.1%), 
Halosphaeriopsis mediosetigera (совместно 
с ее анаморфной формой Trichocladium 

achrasporum (Meyers & R.T. Moore) M. Dixon 
ex Shearer & J.L. Crane) (51.1%) и C. trifurcata 
(48.9%). Совместная встречаемость видов 
в пробах C. halima и C. maritima – 54.2%; 
C. halima и C. trifurcata – 51.1%; C. halima и 
H. mediosetigera – 50.0%; C. maritima и 
C. trifurcata – 62.2%; C. maritima и 
H. mediosetigera – 47.8%.  

На рисунке 2 представлено пространст-
венное распределение доминирующих видов в 
исследуемой акватории, на четырех станциях 
эти таксоны отмечены одновременно. Везде-
сущные грибы обнаружены на 13 станциях, 
расположенных вдоль берега и удаленных 
от него. 

К особенностям видового состава гри-
бов, выявленных в открытой части моря, сле-
дует отнести обнаружение вида Clavariopsis 
bulbosa в трех рейсах, преимущественно в за-
падной части моря. Этот вид в прибрежных 
районах СЗЧМ встречается крайне редко (не-
опубликованные данные авторов), для аквато-
рий Крыма и Абхазии указывается впервые. 

Вид Emericellopsis maritima выделен 
на разлагающихся листьях морской травы 
Zostera marina, выловленной в районе мыса 
Тарханкут. Этот вид был обнаружен в 1964 г. 
в воде литоральной зоны моря недалеко 
от г. Севастополя и описан как новый для нау-
ки, имеет конидиальное спороношение типа 
Acremonium sp. [Белякова, 1970 (Belyakova, 
1970)]. На древесине, извлеченной из моря, час-
то встречаются представители рода Acremonium 
[Jones et al., 2009]. По-видимому, этот микро-
мицет в лабораторных условиях развивается 
преимущественно в анаморфной стадии. 
Н.Я. Артемчук [1981 (Artemchuk, 1981)], также 
указывает этот вид в донных отложениях бухт 
г. Севастополя. В СЗЧМ обнаружен 1 раз (не-
опубликованные данные авторов). 
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Рис. 2. Пространственное распространение доминирующих видов грибов в исследованной акватории Черного 
моря: 1 – Ceriosporopsis halima, 2 – Corollospora maritima, 3 – C. trifurcata, 4 – Halosphaeriopsis mediosetigera.  

Fig. 2. Spatial distribution of dominant fungal species in the study area of the Black Sea: 1 – Ceriosporopsis halima, 2 – 
Corollospora maritima, 3 – C. trifurcata, 4 – Halosphaeriopsis mediosetigera.  

ОБСУЖДЕНИЕ 
В Черном море на целлюлозосодержа-

щих субстратах известно 72 вида грибов, 
на побережье СЗЧМ (Украина) – 58 [Багрий-
Шахматова, 1989, 1991 (Bagriy-Shakhmatova, 
1989, 1991); Андрієнко, Копитіна, 1995 
(Andrienko, Kopytina, 1995); Дудка, Копытина, 
2007 (Dudka, Kopytina, 2007); Копытина, 2008 
(Kopytina, 2008); Копытина, Бубнова, 2011 
(Kopytina, Bubnova, 2011), Крыма – 34 [Копы-
тина, 2018а, 2018б (Kopytina, 2018а, 2018б)]. 
Сведения о микобиоте побережий Турции, 
Грузии, Румынии, Болгарии малочисленны 
[Багрий-Шахматова 1991 (Bagriy-Shakhmatova, 
1991); Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979; Âpas, 
Hulea, 1998; Zaitsev et al., 2010], Абхазии – от-
сутствуют. Учитывая результаты, изложенные 
в данной работе, число видов на древесине 
в прибрежной зоне черноморских стран меня-
ется от 7 (Грузия, Румыния) до 58 (Украина). 
Сходство видового состава микокомплексов 
на плавнике в открытой части моря и прибре-
жья СЗЧМ равно 48.2 (общие 19 видов), от-
крытой части моря и прибрежья полуострова 
Крым – 72.4% (общие 21 вид). В свою очередь, 
сходство микокомплексов береговых зон 
СЗЧМ и полуострова Крым составляет 87.5%.  

Во всех, даже мало исследуемых регио-
нах моря, известны виды облигатно морских 
грибов из семейства Halosphaeriaceae: 
Ceriosporopsis halima, Corollospora maritima, 
C. trifurcata, Halosphaeriopsis mediosetigera, 
которые доминировали на древесном плавни-

ке, собранном в открытом море. Результаты 
обработки единичных проб древесины, взятых 
на побережье Турции, Грузии и Геленджика, 
еще раз подтверждают широкое распростране-
ние данных видов в Черном море.  

Наземные грибы из родов Alternaria, 
Chaetomium, Stemphylium часто встречаются 
на древесине. Вид Stachybotrys chartarum, как 
правило, выделяют из воды и донных отложе-
ний [Смирнова, 2010 (Smirnova, 2010); Бубно-
ва, 2014 (Bubnova, 2014)]. 

Безусловно, перенос древесины, а вместе 
с ней и грибов, осуществляется течениями. 
В изучаемой акватории в периоды исследова-
ний преобладали течения западного направле-
ния, которые являются проявлением “основно-
го черноморского теченияˮ (ОЧТ), оно распро-
страняется по всему периметру моря и направ-
лено против часовой стрелки, в центральной 
части сворачивается в два вихревых потока, 
именуемых кольцами (“Очки Книповичаˮ).  

Наибольшее число проб плавника взято 
в рейсе № 95, в этот период циркуляция вод 
была представлена потоками преимуществен-
но западного направления (ОЧТ). Также были 
зафиксированы антициклоны: севастополь-
ский, крымский (на траверсе Феодосийского 
залива) и два циклонических круговорота с те-
чениями восточного направления над глубоко-
водной частью моря [Артамонов и др., 2019 
(Artamonov et al., 2019)]. 
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Следовательно, структура течений спо-
собствовала перемещению воды, а вместе 

с ней и дрейфующих предметов в западном 
(ОЧТ) и восточном направлениях.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В открытой акватории Черного моря 

идентифицированы 24 вида грибов. Из 19 ро-
дов, 8 семейств, 8 порядков, 4 классов отделов 
Ascomycota и Basidiomycota (1 вид). В видовом 
составе преобладали облигатно морские грибы 
(19). Исследование микобиоты плавника прове-
дено в периоды биологических лета и осени. 
Летом обнаружены 21 вид, осенью – 20, сход-
ство видового состава микокомплексов соот-
ветствовало 82.9% (17 общих видов). Выявлены 
сезонные особенности видового состава мик-
ромицетов: только летом обнаружены виды 
Alternaria tenuissima, Emericellopsis maritima, 
Halosphaeria appendiculata, Lulworthia 
grandispora, Zalerion maritimum, только осенью 
– Cumulospora marina и Torpedospora radiata. 
Видовая структура микокомплексов на мори-
стых и вдоль береговой линии станциях имела 
высокий коэффициент сходства 88.4% (19 об-
щих видов, число видов 20 и 23, соответствен-
но). Наибольшая частота встречаемости отме-
чена для широко распространенных в Черном 
море и Мировом океане видов грибов из груп-
пы “sensu strictu”: Ceriosporopsis halima (55.6%), 
Corollospora maritima (51.1%), Halosphaeriopsis 

mediosetigera (совместно с ее анаморфной фор-
мой Trichocladium achrasporum (51.1%)) и 
Corollospora trifurcata (48.9%). Сходство видо-
вого состава микокомплексов на плавнике в от-
крытой части моря и береговой зоны СЗЧМ 
равно 45.8 (общие 19 видов), открытой части 
моря и береговой зоны Крыма – 69.0% (общие 
20 видов). Получена дополнительная информа-
ция о видовом составе грибов на плавнике 
в прибрежной зоне Турции, Грузии, Абхазии и 
России (г. Геленджик). Для прибрежья Абхазии 
и Грузии это первые данные – обнаружено 10 и 
4 вида, соответственно, в районе г. Геленджик 
также впервые отмечено 3 вида. Структура те-
чений Черного моря способствует перемеще-
нию воды, а вместе с ней и дрейфующих пред-
метов преимущественно в западном (ОЧТ) на-
правлении. Высокое видовое разнообразие гри-
бов в прибрежных районах СЗЧМ можно объ-
яснить большим числом исследований, а также 
влиянием стока крупных рек – Днепр, Южный 
Буг, Ингул, Днестр, Дунай, с водами, которых 
в море поступает большое количество целлюло-
зосодержащих субстратов. 
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FUNGAL COMPLEXES ON CELLULOSE-CONTAINING SUBSTRATES 
IN COASTAL AND DEEP-WATER AREAS OF THE BLACK SEA 

N. I. Kopytina 1, *, E. A. Bocharova 2 
1 Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, 

152742 Borok, Russia, e-mail: *kopytina_n@mail.ru 
2 A.O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, 

299011 Sevastopol, Russia 
Revised 11.09.2023 

For the first time in the Black Sea, the species composition of fungi on cellulose-containing substrates was 
studied in the pelagiс zone of coastal and deep-water areas of the Black Sea sector of the Crimean peninsula and 
Abkhazia. A comparative analysis of the taxonomic structure of mycocomplexes on the wood of the studied wa-
ter areas and the coastal zone in different regions of the Black Sea is conducted. Fragments of driftwood were 
sampled during five cruises of the R/V “Professor Vodyanitskiy” in the summer-autumn periods of 2016–2017. 
The studies were conducted at 45 stations, a total of 562 substrates were examined. Fragments of wood were 
introduced into Petri dishes in sterile seawater and fungi were grown to form generative structures. Twenty-three 
species of fungi from the Phylum Ascomycota and one species from the Phylum Basidiomycota were identified, 
three species of fungi were combined into the group of unindentified species (Fungi spp.). Obligatory marine 
fungi dominated in the species composition [19]. The species Ceriosporopsis halima (55.6%), Corollospora 
maritima (51.1%), Halosphaeriopsis mediosetigera (51.1%) and Corollospora trifurcata (48.9%) which are 
widespread in the Black Sea and the World Ocean had the highest frequency of occurrence. The species 
Clavariopsis bulbosa and Emericellopsis maritima which are rare in the coastal waters of the Crimean peninsula 
and in the northwestern Black Sea (NWBS) were detected. Micromycetes Alternaria alternata, 
A. chlamydospora, A. tenuissima, Chaetomium sp., Stachybotrys chartarum etc. found in terrestrial ecosystems 
were also identified. Twenty-one species were found in during the biological season “summer” (water tempera-
ture 19.8–26.3°C), 20 species, in biological “autumn” (water temperature 10.1–14.4°C), the similarity of the 
species composition of fungi by seasons corresponded to 82.9% (17 common species) (the Bray-Curtis coeffi-
cient). In the study area, the species structure of mycocomplexes at stations located along the coastline and sea-
ward had a high similarity coefficient of 88.4% (19 common species, the number of species 20 and 23, respec-
tively). The similarity of mycocomplexes in the open part of the sea and the coastal zone of the NWBS 
is 45.8 (19 species are common), in the open part of the sea and the coastal zone of the Crimea is 69.0% (20 spe-
cies are common). The high species diversity of fungi in the coastal areas of the NWBS can be explained by 
a large number of studies, as well as by the influence of the flow of large rivers such as the Dnieper, Southern 
Bug, Ingul, Dniester, Danube, with waters from which a large number of cellulose-containing substrates enter 
the sea. 

Keywords: lignophilic fungi, obligate and facultative marine fungi, driftwood 
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СТРУКТУРА МИКРОПЛАНКТОНА В ВОДЕ р. ВОЛГА НА УЧАСТКЕ 
с. ПРИЛУКИ – пгт КРАСНЫЙ ПРОФИНТЕРН (ЯРОСЛАВСКАЯ ОБЛАСТЬ) 
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В августе 2021 г. в русловой части р. Волга, на участке с. Прилуки – пгт Красный Профинтерн прове-
дены исследования бактерио- и микопланктона. Исследование проведено на 25 станциях. Дана характе-
ристика количественной структуры сообществ гетеротрофных микроорганизмов по отдельным станциям 
и группам станций, выделенных по типу антропогенной нагрузки: “напротив населенных пунктов”, 
“нижняя граница населенных пунктов”, “5 км ниже населенных пунктов”, “10 км ниже населенных пунк-
тов”, “водозабор”. Произведена оценка качества вод. Сапрофитные бактерии выделяли методом глубин-
ного посева, общую численность бактерий и пропагул грибов определяли методом прямого счета с при-
менением эпифлуоресцентного микроскопа. Численность бактерий на станциях составляла 98.65–99.97% 
(в среднем 98.63%) и превышала грибную в 73.0–3824.4 раз (в среднем в 1177.8 раз). Биомасса бактерий 
формировала – 90.01–99.86% (в среднем 98.63%) и превосходила грибную в 9.0–663.8 раз (в среднем 
в 168 раз). Кластерный анализ количественной структуры сообществ микроорганизмов по группам вы-
явил их высокое сходство: по численности – 86.6–98.3%, по биомассе – 88.2–98.9%. Качество воды 
в группах оценено по микробиологическим показателям, как переходное от загрязненных вод к грязным, 
от β-мезасапробных к полисапробным, по трофности – от мезотрофных к эвтрофным. 

Ключевые слова: бактериопланктон, микопланктон, численность и биомасса микроорганизмов, сапро-
фитные бактерии, качество воды. 
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ВВЕДЕНИЕ
Одним из самых многочисленных компо-

нентов водных экосистем являются гетеротроф-
ные организмы, в состав которых входят бакте-
рии и грибы. Известно, что они быстро реагиру-
ют на воздействие различных биотических и 
абиотических факторов, регулируют поток орга-
нических веществ, способствуют самоочищению 
водоемов, являются компонентами трофических 
цепей, а также прямо или косвенно воздействуют 
на численность других гидробионтов [Терехова, 
2008 (Terekhova, 2008); Тaстaмбек и др., 2016 
(Tastambek et al., 2016)]. 

В подавляющем большинстве случаев 
микробиологические показатели могут самым 
лучшим образом характеризовать качество 
воды, используемой для питьевого и произ-
водственного водоснабжения. Микроорганиз-
мы являются настолько тонкими индикатора-
ми, что часто превосходят по чувствительно-
сти многие химические и физические методы 
[Романенко, 1979 (Romanenko, 1979)].  

Бактериопланктон русловой части Ры-
бинского водохранилища и само водохрани-
лище неоднократно исследовали в комплекс-
ных экспедициях [Kopylov et al., 2018, 2019]. 
Известны многочисленные микологические 
исследования р. Волга и водоемов, связанных 
с ней. В этих работах отражены видовой со-
став грибов и их распространение [Домашова, 
1971, 1974 (Domashova, 1971, 1974); Захарова, 

1973, 1975 (Zakharova, 1973, 1975); Милько, 
Захарова, 1976 (Milko, Zakharova, 1976); Солн-
цева 1980 (Solntseva, 1980); Солнцева и др., 
1987, 1989, 1990 (Solntseva et al., 1987, 1989, 
1990); Семенова, Терехова, 1990 (Semenova, 
Terekhova, 1990); Потехина и др., 2021 
(Potekhina et al., 2021)], дана характеристика 
экологических показателей: динамика числен-
ности, биомассы, продуктивности; отражено 
влияние абиотических и биотических факто-
ров, источников загрязнения воды на структу-
ру комплексов микромицетов [Семенова, Те-
рехова, 1990 (Semenova, Terekhova, 1990); Те-
рехова и др. 1998 (Terekhova et al., 1998); Те-
рехова, 2008 (Terekhova, 2008)]. Классическим 
методом исследования бактерий и грибов яв-
ляется посев на специальные среды. 
При изучении микроорганизмов реки Волга 
был также применен и метод прямого микро-
скопирования, с использованием специфиче-
ских люминисцентных красителей, который 
позволяет более точно выявить численность и 
биомассу микроорганизмов, что необходимо 
для понимания их роли в экосистемах [Тере-
хова и др., 1991 (Terekhova et al., 1991); Тере-
хова, Швед, 1992 (Terekhova, Swede 1992); 
Kopylov et al., 2018, 2019]. 

Цель работы – дать характеристику ко-
личественной структуры сообществ гетеро-
трофных микроорганизмов (бактерий и вод-
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ных грибов) в воде русловой части р. Волга 
на участке с. Прилуки – пгт Красный Профин-
терн по отдельным станциям и группам стан-

ций, выделенных по типу антропогенной на-
грузки. Оценить качество вод данного участка 
р. Волга. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
В августе 2021 г. во время рейса 

НИС “Академик Топчиев” в русловой части 
р. Волга, в пределах Ярославской области 
на участке с. Прилуки – пгт Красный Профин-
терн отобраны пробы воды для исследования 
бактерио- и микопланктона. Пробы взяты, 
напротив, в нижней границе, ниже на 5 и 10 км 
населенных пунктов с различной численно-
стью населения (с. Прилуки, г. Углич, 
г. Мышкин, с. Коприно, г. Рыбинск, г. Тутаев, 
г. Ярославль, пгт Профинтерн), а также в рай-
онах водозабора населенных пунктов. Воду 

отбирали батометром объемом 2 л на 25 стан-
циях с глубины 0.3 м: набирали в стерильные 
стеклянные флаконы емкостью 0.5 л и закупо-
ривали стерильными пробками, часть пробы 
использовали для выделения сапрофитных 
бактерий, остальную – фиксировали 40%-ным 
формалином (0.5 мл на 100 мл воды) [Кузне-
цов, Дубинина, 1989 (Kuznetsov, Dubinina, 
1989)]. Средняя температура воды изменялась 
в пределах 21.0–24.0°С, прозрачность – 110–
140 см, электропроводность – 214–244,4 Om-1, 
растворенный O2 – 8.68–10.42 мг/л. 

 

Рис. 1. Карта-схема отбора проб: 1 – с. Прилуки, 2 – г. Углич, 3 – г. Мышкин, 4 – с. Коприно, 5 – г. Рыбинск, 6 – 
г. Тутаев, 7 – г. Ярославль, 8 – пгт Красный Профинтерн. Стрелка указывает направление течения реки. 

Fig. 1. Outline sampling map: 1 – Priluki, 2 – Uglich, 3 – Myshkin, 4 – Koprino, 5 – Rybinsk, 6 – Tutaev, 7 – Yaros-
lavl, 8 – Krasny Profintern. The arrow indicates the direction of the river. 

Сапрофитные бактерии выделяли мето-
дом глубинного посева на рыбопептонный 
агар (РПА) в двух повторностях [Романенко, 
1979 (Romanenko, 1979)], численность выража-
ли в КОЕ/мл (колониеобразующие единицы). 

Общая численность микропланктона. 
Численность и размеры бактерий определяли 
методом прямого счета с применением эпи-
флуоресцентного микроскопа (Olympus BX51, 
Япония) с системой анализа изображения. 
Для подсчета и установления размерно-
морфологических групп гетеротрофных бакте-
рий отфильтровывали 2 мл воды через черные 
ядерные фильтры с диаметром пор 0.17 мкм 
(производство ОИЯИ, г. Дубна, Россия) и по-
следующей окраской флуорохромом DAPI (4.6-
диамидино-2-фенилиндол) [Porter, Feig, 1980].  

Для подсчета пропагул грибов (структу-
ры грибов, дающие начало новому организму: 
споры различного генезиса, клетки мицелия 
(гифы)) фильтровали 30 мл воды через черные 
ядерные фильтры с диаметром пор 1.5 мкм. 
Фильтры фиксировали в парах этанола, окра-
шивали водным раствором люминесцентного 
красителя калькофлуора белого (концентрация 
1:100 000, время окрашивания – 15 мин), кото-
рый связывается с хитином и целлюлозой кле-
точных стенок грибов, поэтому грибные 
структуры приобретают ярко-зеленую люми-
несценцию [Терехова и др., 1991 (Terekhova et 
al., 1991)]. Фильтры просматривали на микро-
скопе ЛЮМАМ И-1, Россия. 

Все препараты просматривали при уве-
личении ×1000, объекты подсчитывали в деся-
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ти полях зрения. Численность микроорганиз-
мов рассчитывали по формуле: 

N = е×106×д/а×ж×г,  
где N – количество микроорганизмов 

в 1 мл воды; е – площадь фильтра, мм2; 106 – 
переводной коэффициент (мм2 в мкм2); д – сумма 
подсчитанных микроорганизмов в полях зрения 
г; а – площадь окулярного сетчатого микрометра 
(в мкм2); ж – объем профильтрованной воды, 
мл; г – число полей зрения, где подсчитывались 
микроорганизмов на площади а.  

Биомассу микроорганизмов рассчитывали 
по формуле: 

B = N×V×d,  
где B – биомасса микроорганизмов, 

мг сырой биомассы; N – численность микро-

организмов; V – объем клетки, мкм3; d – 
удельный вес равный 1 г/мл [Кузнецов, Дуби-
нина, 1989 (Kuznetsov, Dubinina, 1989)]. 
Для вычисления объемов микроорганизмов 
использовали формулы аналогичных геомет-
рических фигур. 

Санитарное состояние исследуемого 
района оценивали по общему числу бактерий 
и сапрофитных бактерий. 

Обработка данных проведена с исполь-
зованием программы MS Excel и пакета стати-
стических программ PRIMER® 5.2.8. (функции 
Similarity, CLASTER), входным форматом 
пакета служат матрицы типа пробы×таксоны 
[Clarke et al., 2014]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Сапрофитные бактерии. Средняя числен-

ность сапрофитных бактерий по станциям со-
ставляла 1.20±0.9×104 КОЕ/мл, минимум – 
0.4×104 (Водозабор г. Мышкин), максимум – 
4.8×104 КОЕ/мл (нижняя граница г. Ярославль).  

Суммарная численность и биомасса мик-
роорганизмов. На исследуемом участке реки 
средняя численность гетеротрофных бактерий 
была 8.00±1.8×106 кл./мл, наибольшая разница 
в численности составила 2.8 раз: минимум – 
4.4×106 (5 км ниже г. Тутаев), максимум – 
12.4×106 кл./мл (выше водозабора г. Мышкин). 
В общей численности микроорганизмов бакте-
рии определяли 98.65 (нижняя граница 
г. Мышкин) – 99.97% (10 км ниже г. Рыбинск). 
Различия в численности бактерий по станциям 
не значительное, что подтверждает коэффициент 
сходства Брей-Кертиса, минимальное значение 
которого соответствовало 85.26%. Среднее зна-
чение биомассы гетеротрофных бактерий – 
492.5±175.9×10-3 мкг/мл, максимальное различие 
в значениях биомассы составляло 6.2 раз. Мини-
мум биомассы – 153.9×10-3 мкг/мл (5 км ниже 
г. Тутаев), максимум – 954.6×10-3 мкг/мл (нижняя 
граница г. Ярославль). Бактериопланктон был 
представлен мелкими кокками с размерами 0.2–
0.3 мкм и эллипсоидными клетками размером 
<1.0 мкм, эта группа составляла в среднем 97% 
общей численности. Крупные палочки, размером 
свыше 2.0 мкм, присутствовали в воде практиче-
ски всех станций в количестве 2.5% общей чис-
ленности бактерий, но достигали 5–7% на стан-
циях 10 км ниже г. Рыбинск, у центрального 
водозабора и нижней границы г. Ярославль. 
Нитчатые формы присутствовали только в воде 
нижней части Угличского водохранилища: 
с. Прилуки, в черте г. Углич и составили 0.2–
2.0% общей численности бактериопланктона. 

Грибы были представлены небольшими 
фрагментами гиф 30–80×2–6 мкм и мелкими 
одиночными или сгруппированными округлыми 
спорами размером 2.0–7.0 мкм. Средняя числен-
ность пропагул грибов соответствовала 
1.75±2.31×104 кл./мл, по станциям исследования 
изменялась в 47 раз: от 0.226×104 (нижняя грани-
ца пгт Красный Профинтерн) до 10.7×104 кл./мл 
(5 км ниже г. Мышкин). Средняя биомасса гри-
бов – 6.24×10-3 мкг/мл, биомасса по станциям 
различалась в 71.2 раза: от 0.679×10-3 
до 48.34×10-3 мкг/мл на этих же станциях, соот-
ветственно. В структуре микобиоты споровая 
компонента составляла от 3.18 (напротив г. Уг-
лич) до 53.40% (напротив г. Рыбинск), соответ-
ственно фрагменты мицелия от 46.56 до 96.82% 
на тех же станциях. Данные пропорции свиде-
тельствуют об активном функционировании 
грибов в районе исследования.  

Численность бактерий превышала гриб-
ную в 73.0 (нижняя граница г. Мышкин), 
в 3824.8 раза (10 км ниже г. Тутаев), в среднем 
в 1177.8 раз, биомасса бактерий превосходила 
грибную в 9.0–663.8 раз на тех же станциях, 
в среднем в 168 раз. В долевом отношении био-
масса бактерий составляла – 90.0–99.86%, 
в среднем 98.63±1.97% общей. Следовательно, 
главным компонентом микробиологических 
сообществ являлись бактерии, которые домини-
ровали в количественной структуре сообществ 
по численности и биомассе.  

Кластерный анализ численности и био-
массы микроорганизмов по станциям выявил 
их высокое сходство: значения коэффициентов 
сходства по численности соответствовали 
74.49–99.21%, по биомассе – 71.03–98.34%. 

Группы станций, сапрофитные бактерии. 
Полученные результаты также проанализиро-
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вали по группам станций, объединенных 
по типу антропогенной нагрузки: “напротив 
населенных пунктов”, “нижняя граница насе-
ленных пунктов”, “5 км ниже населенных 
пунктов”, “10 км ниже населенных пунктов”, 
“водозабор”. 

Кластерный анализ, выполненный, 
по значениям численности сапрофитных бак-
терий показал высокое сходство групп стан-
ций – от 79.1% (“нижняя граница населенных 
пунктов” и “водозабор”) до 99.8% (“нижняя 
граница населенных пунктов” и “5 км ниже 
населенных пунктов”) (рис. 1). Максимальная 
средняя численность сапрофитных бактерий 
выявлена в группе “нижняя граница населен-
ных пунктов” (1.92×104 КОЕ/мл), следова-
тельно, на станциях этой группы было повы-
шенное содержание легкодоступных органи-
ческих соединений (табл. 1). 

 
Рис. 2. Кластерный анализ сходства выделенных 
групп станций по средней численности сапрофит-
ных бактерий в воде р. Волга на участке с. Прилуки 
– пгт Красный Профинтерн (по коэффициенту 
Брей-Кертиса). 1 – группа станций “напротив насе-
ленных пунктов”; 2 – группа станций “нижняя гра-
ница населенных пунктов”; 3 – группа станций 
“5 км ниже населенных пунктов”; 4 – группа стан-
ций “10 км ниже населенных пунктов”; 5 – группа 
станций “водозабор”. 

Fig. 2. Cluster analysis of the similarity of the selected 
groups of stations by the average number of saprophyt-
ic bacteria in the water of the Volga River at the river 
stretch Priluki – Krasnyi Profintern (using the Bray-
Curtis coefficient). 1 – group of stations “across from 
a settlement”; 2 – group of stations “lower border 
of a settlement”; 3 – group of stations “5 km down-
stream from a settlement”; 4 – group of stations “10 km 
downstream from a settlement”; 5 – group of stations 
“water intake”. 

Группы станций, по результатам прямого 
счета. Кластерный анализ, осуществленный, 
по значениям общей средней численности мик-
роорганизмов также выявил высокую степень 
сходства всех групп станций (рис. 2а). Сходство 
изменялось от 86.6% (“10 км ниже населенных 
пунктов”) до 98.3% (“напротив населенных 

пунктов” и “5 км ниже населенных пунктов”). 
Отличия групп станций по общей численности 
микроорганизмов статистически незначимы. 
Выявлена слабая корреляционная связь между 
значениями численности бактерий и грибов 
по группам станций – 0.4. 

Кластерный анализ, выполненный 
по средним значениям биомассы микроорга-
низмов выявил сходство сообществ в группах 
от 88.2% (“напротив населенных пунктов” и 
“5 км ниже населенных пунктов”) до 98.9% 
(“напротив населенных пунктов” и “10 км ниже 
населенных пунктов”) (рис. 2b, табл. 1). В груп-
пах станций “нижняя граница населенных 
пунктов” и “5 км ниже населенных пунктов” 
отмечены наиболее низкие значения биомассы 
бактерий, потому что в этих группах преобла-
дали мелкоразмерные формы. Между всеми 
группами отличия в значениях биомассы стати-
стически незначимы, но группа “5 км ниже 
населенных пунктов” отличается от остальных: 
соотношение биомассы бактерий и грибов ми-
нимально – 26.9 раз. В других группах соотно-
шение биомассы бактерий и грибов изменялось 
от 98.3 (“водозабор”) до 205.5 раз (“нижняя 
граница населенных пунктов”). В структуре 
микобиоты всех групп преобладал мицелиаль-
ный компонент от 58.6 (“5 км ниже населенных 
пунктов”) до 71.0% (“нижняя граница населен-
ных пунктов”). По группам станций вычислена 
высокая отрицательная корреляционная связь 
между биомассой бактерий и грибов – –0.85, 
что свидетельствует о разных условиях среды, 
благоприятных для развития этих групп микро-
организмов. 

В исследуемый период, в группах стан-
ций с различной антропогенной нагрузкой, вы-
явлены близкие количественные характеристи-
ки бактерио- и микопланктона.  

Оценка качества воды. По микробиоло-
гическим показателям дана оценка качеству 
воды согласно ГОСТу 17.1.2.04–77 “Оценка 
состояния и правила таксации рыбохозяйствен-
ных водных объектов”. Качество воды во всех 
выделенных группах станций по общей чис-
ленности бактерий соответствует характери-
стике: грязные воды, класс полисапробные. 
Однако, по численности сапрофитных бактерий 
и индексу (соотношение общего числа бактерий 
к сапрофитам) качество воды соответствует 
состоянию: загрязненные воды, β-
мезасапробные. В общем, качество воды можно 
оценить, как переходное от загрязненных вод 
к грязным, от β-мезасапробных к полисапроб-
ным, по трофности – от мезотрофных к эвтроф-
ным. Еще одним показателем чистоты воды 
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является доля (%) численности сапрофитных 
бактерий к общему числу бактерий, данный 
показатель изменялся от 0.09 (водозабор) 

до 0.25 (нижняя граница населенных пунктов), 
что соответствует характеристике – загрязнен-
ная [Романенко, 1979 (Romanenko, 1979)]. 

Количественные характеристики бактерио- и микопланктона в выделенных группах станций (среднее значе-
ние±стандартное отклонение) 

Quantitative characteristics of bacterio- and mycoplankton in selected groups of stations (mean value ± standard deviation) 

Параметры 
Parameters 

 

Группа станций / Group of stations 
“Напротив 
населенных 

пунктов” 
“Across from 
a settlement” 

“Нижняя 
граница 

населенных 
пунктов” 
“Lower 

border of 
a settlement” 

“5 км ниже 
населенных 

пунктов” 
“5 km down-
stream from a 
settlement” 

“10 км ниже 
населенных 

пунктов” 
“10 km down-
stream from a 
settlement” 

“Водозабор” 
“Water 
intake” 

Численность сапрофитных 
бактерий (Nв), КОЕ/мл 1×104 

Number of saprophytic bacte-
ria (Nв), CFU/ml 1×104 

1.03±0.30 1.92±1.66 1.04±0.52 1.14±0.40 0.82±0.38 

Общая численность бакте-
рий (Nов), кл./мл 1×106 

Total number of bacteria (Nов), 
cell/ml 1×106 

7.86±1.72 7.75±1.34 7.57±2.01 7.68±0.25 8.70±9.04 

Численость грибов (Ng), 
пропагул/мл, 1×104 

Number of fungi (Ng), propa-
gules/ml, 1˟104 

3.34±2.30 1.22±1.45 2.99±3.85 5.27±0.18 1.04±0.36 

Средняя общая численность 
микроорганизмов (Nmo), 
1×106 кл./мл 
Average total number of mi-
croorganisms (Nmo), 
1×106 cell/ml 

7.89 7.76 7.60 7.68 8.71 

Биомасса бактерий (Bв), 
мкг/мл 1×10-3 

Biomass of bacteria (Bв), 
µg/ml 1×10-3 

550.37±140 485.52±240 396.12±127 528.36±169 547.22±115 

Биомасса грибов (Bg), 
мкг/мл 1×10-3 

2.68±0.80 2.84±2.38 14.73±17.20 2.95±1.67 5.56±3.34 

Общая биомасса микроорга-
низмов (Bmo), мкг/мл 1×10-3 

Total biomass of microorgan-
isms (Bmo), µg/ml 1×10-3 

553.0 487.0 411.0 531.0 553.0 

 

ОБСУЖДЕНИЕ
Наши результаты согласуются с данны-

ми, полученными ранее другими авторами. 
Так в августе 2007 г. в Рыбинском водохрани-
лище средняя численность бактерий в воде бы-
ла 7.10×106 кл./мл [Kopylov et al., 2016]. Летом 
2005–2007 гг. в верхневолжских водохранили-
щах (Иваньковское и Рыбинское) в сообщест-
вах бактериопланктона значения средней чис-
ленности и биомассы достигали 7.59–
7.62∙106 кл./мл и 381–624 мг/м3, следовательно, 
в исследуемый период, по значениям численно-

сти, биомассы и продукции бактериопланктона 
эти водоемы были эвтрофными [Kopylov et al., 
2019]. В 2015–2016 гг. ниже по течению р. Вол-
га, на большей части акватории Горьковского 
водохранилища, качество воды охарактеризо-
вано как “весьма грязная” и “сильно грязная” 
[Kopylov et al., 2020]. Следовательно, в течение 
длительного периода времени, в русле реки и ее 
водохранилищах складывается неблагоприят-
ная экологическая обстановка. 
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Рис. 3. Кластерный анализ сходства, выделенных групп станций, по средней численности (a) и биомассе (b) 
микроорганизмов в воде реки Волга на участке от с. Прилуки до пгт Красный Профинтерн (коэффициент Брей-
Кертиса). 1 – группа станций “напротив населенных пунктов”; 2 – группа станций “нижняя граница населенных 
пунктов”; 3 – группа станций “5 км ниже населенных пунктов”; 4 – группа станций “10 км ниже населенных 
пунктов”; 5 – группа станций “водозабор”. 

Fig. 3. Cluster analysis of the similarity of the selected groups of stations by the average number (a) and biomass (b) 
of microorganisms in the water of the Volga River at the river stretch Priluki – Krasnyi Profintern (Bray-Curtis coeffi-
cient). 1 – group of stations “across from a settlement”; 2 – group of stations “lower border of a settlement”; 3 – group 
of stations “5 km downstream from a settlement”; 4 – group of stations “10 km downstream from a settlement”; 5 – 
group of stations “water intake”. 

В воде каскадов водохранилищ (Ивань-
ковское, Углическое, Рыбинское, Горьковское, 
Куйбышевское, Саратовское, Волгоградское), 
в районах крупных городов и в русловой части 
реки, вплоть до Астрахани были изучены чис-
ленность и видовой состав грибов. Установлено, 
что наиболее заспорена вода в прибрежной части 
реки, районах крупных городов и ниже по тече-
нию до 20 км, достигая значений от нескольких 
тысяч до десятков тысяч КОЕ/л [Милько, Заха-
рова, 1976 (Milko, Zakharova, 1976)]. В нашем 
исследовании отмечены максимальные количе-
ственные показатели грибов в воде напротив 
населенных пунктов и на 5 км ниже.  

Исследование грибов в бассейне 
р. Волга методом люминесцентной микроско-
пии проведено в Куйбышевском водохрани-
лище [Терехова и др. 1991 (Terekhova et al., 
1991)]. Биомасса бактерий превосходила 
грибную в 10–30 раз, грибная биомасса со-
ставляла 1.16–2.1 мкг/мл, (2.6–5.8% общей) 
доля мицелия 42.2%. В микропланктоне р. Обь 
биомасса микроскопических грибов определя-
лась от 3 до 37%, доля спор в структуре мико-
комплексов в среднем была 69.3%, биомассы – 
49.3% [Kopylov, Kosolapov, 2011]. В наших 
исследованиях значения биомассы грибов из-
менялись от 0.679 до 48.34 мкг/мл с преобла-
данием мицелия – 46.56–96.82%, однако доля 
биомассы грибов соответствовала 0.14–10.00% 
общей. Во всех случаях ведущую роль играли 
бактерии, но отрицать роль водных грибов не 

следует, особенно в деструкции трудноус-
вояемых соединений.  

В исследуемых водоемах Поволжья опи-
сано 332 вида, которые представляют 86 родов 
терригенных грибов. Среди них 301 вид 
(70 родов) относятся к Ascomycota, 23 вида 
(8 родов) – Mucoromycota [Семенова, 1994 
(Semenova, 1994)]. В воде р. Волга выявлено 
более 150 видов грибов из отделов Ascomycota, 
Mucoromycota, Basidiomycota, Oomycota [Дома-
шова, 1971, 1974 (Domashova, 1971, 1974); Заха-
рова, 1973, 1975 (Zakharova, 1973, 1975); Милько, 
Захарова, 1976 (Milko, Zakharova, 1976); Солнце-
ва 1980 (Solntseva, 1980); Солнцева и др., 1987, 
1989, 1990 (Solntseva et al., 1987, 1989, 1990)].  

На фильтрах, в основном, отмечали мел-
кие шаровидные споры диаметром 2–7 мкм, 
характерные для представителей родов 
Aspergillus, Penicillium, Trichoderma, Mucor и 
дрожжевых форм грибов. Перечисленные роды 
грибов отмечены как доминирующие в видовом 
составе микобиоты воды, по всей протяженно-
сти реки [Захарова, 1975 (Zakharova, 1975); 
Милько, Захарова, 1976 (Milko, Zakharova, 
1976); Солнцева и др., 1987, 1989, 1990 
(Solntseva et al.,1987, 1989, 1990); Семенова, 
Терехова, 1990 (Semenova, Terekhova, 1990); 
Потехина и др., 2021 (Potekhin et al., 2021)]. 
В разработанных методах оценки качества при-
родных вод, микроскопические грибы не учи-
тываются. Однако известно, что видовая струк-
тура комплексов грибов изменяется при раз-
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личных антропогенных нагрузках, установлены 
группы видов-индикатов: соотношение свет-
лоокрашенных и темноокрашенных видов, бы-
стро- и медленно растущих форм, соотношение 
биомассы спор и мицелия [Терехова, 2007, 2008 
(Terekhova, 2007, 2008); Копытина, 2020 
(Kopytina, 2020)].  

Бесспорно, при изучении процессов 
микробиологической деструкции в водоемах 
следует отдельно учитывать вклад водных 
грибов, способных продуцировать широкий 

спектр биологически активных веществ и ути-
лизировать труднодоступную для других мик-
роорганизмов органику (хитин- и целлюлозо-
содержащие субстраты). Грибы широко рас-
пространены, а в связи с загрязнением возрас-
тает доля патогенных видов, поэтому они су-
щественно влияют на процессы, происходя-
щие в водоемах [Терехова и др., 1991 
(Terekhova et al., 1991); Ларцева, 2016 
(Lartseva, 2016); Voronin, Zhdanova, 2021]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В структуре сообществ микроорганизмов 

доминировали бактерии. Численность бактерий 
на станциях составляла 98.65–99.97% и превы-
шала грибную в 73.0–3824.4 раз (в среднем 
в 1177.8 раз). Биомасса бактерий формировала 
от 90.0 до 99.86%, в среднем 98.63±1.97% и 
превосходила грибную в 9.0–663.8 раз (в сред-
нем в 168 раз). Кластерный анализ количест-
венной структуры микроорганизмов по станци-
ям выявил их высокое сходство: минимальное 
значение коэффициента Брей-Кертиса по чис-
ленности соответствовало 89.9%, по биомассе – 
72.4%. Отличия количественной структуры 
сообществ микроорганизмов по станциям ста-
тистически незначимы. 

В группах станций, выделенных по типу 
антропогенной нагрузки, отмечено высокое 

сходство количественной структуры сообществ 
микроорганизмов: по численности – 86.6–
98.3%, по биомассе – 88.2–98.9%. По группам 
станций вычислена высокая отрицательная 
корреляционная связь между биомассой бакте-
рий и грибов – –0.85, что свидетельствует 
о разных условиях среды, благоприятных 
для развития этих групп организмов. Качество 
воды в группах оценено по микробиологиче-
ским показателям (общая численность бакте-
рий, численность сапрофитных бактерий, доля 
(%) численности сапрофитных бактерий к об-
щему числу бактерий) как переходное от за-
грязненных вод к грязным, от β-мезасапробных 
к полисапробным, по трофности – от мезотроф-
ных к эвтрофным. 
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MICROPLANKTON STRUCTURE IN THE VOLGA RIVER WATER 
ON THE SITE OF THE VILLAGE OF PRILUKI – 

THE VILLAGE OF KRASNY PROFINTERN (YAROSLAVL REGION) 
N. I. Kopytina *, I. V. Rybakova 

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences 
152742 Borok, Russia, e-mail: *kopytina_n@mail.ru 

Revised 28.08.2023 

In August 2021, in the channel part of the Volga River, within the river stretch between Priluki village and 
Krasnyi Profintern townlet, studies of bacterio- and mycoplankton have been carried out. The study was con-
ducted at 25 stations.The quantitative structure of communities of heterotrophic microorganisms is presented by 
individual stations and by groups of stations identified by the type of anthropogenic load: “across from a settle-
ment”, “lower border of a settlement”, “5 km downstream from a settlement”, “10 km downstream from a settle-
ment”, “water intake”. The water quality was assessed. Saprophytic bacteria were isolated by the pour-plate me-
thod, the total number of bacteria and fungal propagules was determined by direct counting using an epifluores-
cence microscope. The total number of bacteria at the stations ranged 98.65–99.97% (on average 98.63%) and 
exceeded the fungi number by 73.0–3824.4 times (on average 1177.8 times). The bacterial biomass amounted 
to 90.0–99.86% (on average 98.63%) and exceeded the fungal one by 9.0–663.8 times (on average 168 times). 
In the structure of mycobiota, the mycelium biomass ranged 46.56–96.82% (on average 62.06%), which indicates 
the functional activity of fungi. Cluster analysis of the quantitative structure of microbial communities, for indi-
vidual stations, revealed their high similarity: the values of the Bray-Curtis coefficients for number ranged 74.49–
99.21%; for biomass – 71.03–98.34%. Cluster analysis of microbial communities by station groups also revealed 
their significant similarity: in number – 86.6–98.3%; in biomass – 88.20–98.87%. For groups of stations, a high 
correlation was found between the biomass of bacteria and fungi – –0.85, which indicates different environmental 
conditions favorable for the development of these microorganisms. The water quality in the station groups was 
appraised as transitional from polluted to dirty waters, from β-mesosaprobic to polysaprobic, and in trophicity, 
from mesotrophic to eutrophic. 

Keywords: bacterioplankton, mycoplankton, number and biomass of microorganisms, saprophytic bacteria, 
water quality 
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РЕМЕДИАЦИОННЫЙ ПОТЕНЦИАЛ ВОДНЫХ ГРИБОВ 
Е. В. Федосеева 1, В. А. Терехова 2, * 

1 Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, 
119071 Москва, Ленинский пр-т, 33, e-mail: elenafedoseeva@gmail.com 
2 Московский государственный университет имени М.В. Ломоносова,  

119991 Москва, Ленинские горы, 1, e-mail: *vterekhova@gmail.com 
Поступила в редакцию 20.09.2023 

Обзор посвящен анализу информации о водных грибах как потенциальных агентах биоремедиации 
водных сред при химическом загрязнении. Рассмотрены подходы к классификации групп водной мико-
биоты на основании продолжительности существования в водных средах и морфофизиологических осо-
бенностях видов. Изложены известные механизмы взаимодействия грибов и поллютантов, результатом 
которых является биодеградация или биосорбция поллютантов, а, в конечном счете, снижение концен-
трации химических веществ, доступных для других обитателей водных сред. Рассмотрены конкретные 
примеры, иллюстрирующие существенную роль грибных ферментов в этих процессах. Приводятся дан-
ные об использовании в целях микоремедиации грибных штаммов, выделенных из морских и пресных 
вод, охарактеризована эффективность грибов разного происхождения в биоремедиации. Сделан вывод 
о том, что более перспективным направлением микоремедиации представляется ориентация на выбор 
видов грибов-биодеструкторов, обладающих специфическим ферментами, способными приводить к де-
градации загрязняющих веществ.  

Ключевые слова: гидромикобиота, микоремедиация, биодеградация, биосорбция, морские грибы, пре-
сноводные грибы, загрязнение, эффективность очистки вод. 

DOI: 10.47021/0320-3557-2023-50-71 

ВВЕДЕНИЕ 
Микоремедиация является одним из пер-

спективных направлений биоремедиации при-
родных сред, в которых в качестве активного 
компонента используются грибы. Микореме-
диация может стать самостоятельным или до-
полнительным подходом для восстановления 
качества водных биомов, которые в настоящее 
время подвергаются серьезной угрозе загрязне-
ния и деградации. В качестве агентов биореме-
диации водных сред целесообразно использо-
вать грибы водного происхождения, поскольку 
они хорошо адаптированы к обитанию в воде и 
имеют необходимые приспособления и соот-
ветствующие жизненные стратегии.  

Обзорная статья содержит анализ лите-
ратуры, посвященной современной структуре 
водной микобиоты, принципам выделения 
грибных форм и видов на основании продол-
жительности жизни в водной среде. В много-
образном комплексе грибов на основании по-
стоянства и продолжительности жизни в мор-
ских или пресноводных водоемах, выделяют 
постоянных обитателей водной среды (обли-
гатные, или истинно водные) и иммигрантов, 
появляющихся в водоемах периодически. 

Для обоснования актуальности ремедиа-
ции водных объектов в обзоре приводятся све-
дения о нарастающей угрозе химического за-
грязнения водных сред на фоне увеличиваю-
щегося антропогенного влияния и изменений 
климата, о приоритетных органических и не-

органических загрязняющих веществах, воз-
действию которых подвергаются морские и 
пресные воды. 

А основной части обзора, посвященной 
непосредственно микоремедиации, анализи-
руются распространенность и суть понятия 
микоремедиация, преимущества способа сни-
жения токсического действия загрязняющих 
веществ с использованием грибов, рассмотре-
ны основные механизмы микоремедиации, ко-
торые реализуются в разных формах биоде-
градации или иммобилизации (биосорбции) 
токсикантов.  

Рассмотрены конкретные примеры при-
менения водных грибов, выделенных из мор-
ских сред обитания, для биоремедиации поли-
циклических ароматических углеводородов 
(ПАУ), пестицидов, фармацевтических препа-
ратов и тяжелых металлов (ТМ). Дана характе-
ристика ремедиационному потенциалу и зна-
чению грибов морского происхождения для 
микоремедиации загрязненных водных сред.  

Для сравнения эффективности морских и 
пресноводных видов грибов как агентов био-
ремедиации обобщены сведения о результатах 
применения представителей гидромикобиоты, 
выделенных из пресных вод. Охарактеризова-
ны достоинства и проблемы практического 
применения таких грибов с целью восстанов-
ления нормального функционирования водных 
ценозов.  
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ГРИБЫ И ГРИБОПОДОБНЫЕ ОРГАНИЗМЫ КАК КОМПОНЕНТЫ ВОДНЫХ БИОМОВ 
Грибы являются жизненно важным ком-

понентом функционирования и саморегулиро-
вания наземных и водных экосистем. С момен-
та первых публикаций о таксономических ис-
следованиях грибов в водоемах (начало 
XIX века) знания о водных грибах значительно 
расширились. При этом грибы водных биомов, 
особенно это относится к мицелиальным фор-
мам, продолжают оставаться одной из наиме-
нее изученных таксономических групп водных 
организмов.  

В водных экосистемах, как и в назем-
ных, грибы представляют значимый функцио-
нальный компонент блока деструкторов орга-
нического материала. Их значение особенно 
велико в процессах трансформации трудно-
доступной для бактерий органической мате-
рии, в составе которой хитин, целлюлоза и 
другие сложные полимерные молекулы. Коло-
низируя труднодоступные для других орга-
низмов субстраты, грибы способны наращи-
вать значительную биомассу, тем самым непо-
средственно включаются в трофические цепи 
как источник питания ряда гидробионтов. Ак-
тивно продуцируя в водной среде биологиче-
ски активные вещества и ферменты, грибы мо-
гут существенно изменять ее физико-
химические параметры и структуру водной 
биоты [Дудка, 1985 (Dudka, 1985)]. Грибы 
в водных экосистемах характеризуются высо-
кой устойчивостью к действию токсических 
веществ, что объясняют высоким адаптацион-
ным потенциалом к техногенным и природно-
климатическим условиям биомов и хорошей 
регенерирующей способностью грибов [Рейвн 
и др., 1990 (Raven et al., 1990)].  

Биомы водных экосистем различаются, 
в первую очередь, соленостью воды, содержа-
нием в ней элементов питания и кислорода, 
температурой, скоростью течения. Микобиота 
экосистем биомов стоячих вод более разнооб-
разна, поскольку диапазон изменений условий 
(глубина, степень зарастания растительностью, 
химический состав воды), влияющих на видо-
вой состав их обитателей и накопление био-
массы, более широкий. На состав грибного 
комплекса в биомах проточных вод влияет, 
главным образом, скорость течения. Обилие и 
видовой состав грибов в экосистемах океани-
ческих и приморских биомов, помимо солено-
сти определяется наличием элементов пита-
ния, субстратов для закрепления, оптимальной 
для конкретных видов температурой. 

Многообразный комплекс грибов в во-
доемах и водотоках многими исследователями 
структурируется на основе целого ряда прин-

ципов и подходов. Наиболее существенным 
представляется выделение видов и форм вод-
ной микобиоты на основании постоянства и 
продолжительности жизни в водной среде. 

Среди грибов, обитающих в экосистемах 
водных биомов, традиционно выделяют две 
большие экологические группы: постоянные 
обитатели водной среды (облигатные, или ис-
тинно водные) и иммигранты, появляющиеся 
в водоемах периодически. Грибы первой груп-
пы (зооспоровые, водные гифомицеты) весь 
жизненный цикл проводят в воде и играют 
существенную роль в трофических сетях водо-
емов. Грибы второй группы – терригенные – 
неоднородны по своей приспособленности 
к существованию в водной среде, среди них 
есть неактивные формы, со временем исче-
зающие, и активные. Микологом с мировым 
именем И.А. Дудкой в монографии “Водные 
несовершенные грибы СССР” (1985) обобще-
ны результаты многолетних исследований ми-
кобиоты водных экосистем. К числу ряда ус-
тоявшихся положений, предложенных в этой 
книге, относится обоснованное выделение 
в структуре грибных комплексов водоемов 
видов-резидентов, составляющих активное 
ядро гидромикобиоты, и транзитных видов.  

К истинно водным (или облигатно вод-
ным) грибам и грибоподобным организмам 
относится большая группа представителей 
Chytridiomycota, Hyphochytriomycota и 
Oomycota. Они составляют группу первично-
водных, весь жизненный цикл которых прохо-
дит в воде с подвижными зооспорами, способ-
ствующими их распространению в водных ус-
ловиях. Изучение экологии хитридиевых и ги-
фохитриевых осложнено методическими труд-
ностями: культивирование подавляющего чис-
ла видов этих грибов в лабораторных условиях 
сопряжено с поддержанием определенной 
плотности культуры клеток хозяев [Громов и 
др., 2002 (Gromov et al., 2002)]. Экология пред-
ставителей таксона Oomycota достаточно хо-
рошо изучена. Дается высокая оценка роли 
данных водных грибоподобных организмов 
в естественных пресных водоемах, которая 
заключается в участии в разложении аллох-
тонного и автохтонного органического мате-
риала растительного и животного происхож-
дения. Большинство из оомицетов сапротро-
фы, но отдельные виды (например, Saprolegnia 
ferax, S. parasitica) могут паразитировать 
на различных гидробионтах, главным образом, 
на рыбах, вызывая их заболевания и гибель. 
На основании приуроченности видов рода 
Achlya (A. prolifera, A. dissusa) к чистым участ-
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кам водоемов и водотоков их можно отнести 
к видам индикаторам олигосапробности воды 
[Терехова, 2007 (Terekhova, 2007)]. В целом 
оомицеты как активные звенья пищевых цепей 
вносят большой вклад в энергетический бюд-
жет водоемов, разлагая труднодоступные 
для других деструкторов соединения (лигнин, 
хитин, целлюлозу). 

К наиболее изученным в группе обли-
гатно-водных грибов следует отнести водные 
гифомицеты, или “ингольдиевые грибы”, на-
званные так по имени крупнейшего британско-
го исследователя Инголд, положившей начало 
их планомерному изучению на протяжении 
многих лет [Ingold, 1942, 1949, 1960, 1973, 
1975]. “Ингольдиевые грибы” формируют 
группу вторичноводных, или ремигрантных, 
грибов. Как группа ремигрантных организмов, 
которые вторично приспособились к обитанию 
в воде, они представляют большой теоретиче-
ский интерес для изучения различных аспек-
тов адаптивной эволюции. Наибольшее прак-
тическое значение гифомицеты имеют в очи-
щении пресноводных водоемов от раститель-
ных остатков, в пополнении пищевых запасов 
для животных-гидробионтов. Водные гифоми-
цеты в ходе своей жизнедеятельности изменя-
ют субстрат, делая его доступным для бакте-
рий. Логично, что структура сообществ вод-
ных гифомицетов зависит от наличия субстра-
та. Многими исследованиями доказано, что 
видовой состав и энергия спорообразования 
этих грибов определяется разнообразием при-
брежной растительности и присутствием в во-
доемах листового опада [Дудка, 1985 (Dudka, 
1985); Boonyeun et al., 2002 и другие].  

Если сравнивать степень изученности 
мицелиальных грибов с дрожжевыми форма-
ми, то, бесспорно, больше работ посвящено 
дрожжам, видовое разнообразие которых при-
влекает не только исследователей, но специа-
листов разных сфер народного хозяйства. 
Дрожжи в водоемах ведут, в основном, сапро-
трофный образ жизни и, как и мицелиальные 
грибы, активно участвуют в процессах дест-
рукции органических веществ в водоеме. 
Благодаря высокой скорости накопления био-
массы дрожжи водоемов являются одним 
из важнейших источников полноценного бел-
ка, витаминов и других соединений, служат 
ресурсной базой для питания многих гидро-
бионтов. В целом, дрожжи очень устойчивы 
к действию многих факторов и развиваются 
в водоемах в широких диапазонах температура 
воды, кислотности, содержания растворенного 
кислорода и различных минеральных веществ 

в воде [Tan, Lim, 1983; Солнцева и др., 1987 
(Solntseva et al., 1987) и др.].  

Особую часть водной микобиоты состав-
ляют виды, не имеющие специальных приспо-
соблений для жизни в воде, так называемые 
терригенные микромицеты. Это сборная в эво-
люционном и таксономическом отношении 
группа с чрезвычайно большим диапазоном 
функциональной активности, вплоть до парази-
тирования и контроля численности как мелких, 
так и крупных гидробионтов. Среди множества 
суждений относительно уровня экологиче-
ской адаптации терригенных микромицетов 
к водным условиям наиболее целесообраз-
ным, на наш взгляд, следует считать пред-
ложение о разделении водных терригенных 
грибов на виды-резиденты и транзитные виды 
[Дудка, 1985 (Dudka, 1985)].  

Виды-резиденты, входящие в “ядро” 
гидромикобиоты, обладают известной актив-
ностью в водной среде, обуславливают ее уча-
стие в функционировании гетеротрофного бло-
ка биогидроценоза. Среди них есть постоянные 
виды, характеризующиеся постоянной, мигран-
ты – периодической, случайные виды – спора-
дической активностью.  

Транзитные виды, в свою очередь, объе-
диняют неактивные формы (сразу или быстро 
исчезающие) и активные (обладающие дли-
тельной активностью). Последние, регулярно 
попадающие в воду из почвы, воздуха, на раз-
личных субстратах животного и растительного 
происхождения и продолжающие свое разви-
тие в водных условиях, также влияют на фор-
мирование ценотических отношений в водных 
биоценозах [Kuenh, Koehn, 1988; Revάy, 
Gönczöl, 1990].  

Способность к продуцированию широ-
кого спектра внеклеточных ферментов у мик-
ромицетов, обитающих в водоемах и водото-
ках, свидетельствует о возможности их актив-
ного участия в деструкции органического ма-
териала в водной среде. Так, среди грибов, вы-
деленных с погруженных в воду древесины и 
листьев, 18 видов активно образовывали ами-
лазы, ксиланазы, целлюлазы, протеазы, перок-
сидазы и липазы, 5 видов разлагали хитин, 8 – 
выделяли тирозиназу и лакказу [Zare-Maivan, 
Shearer, 1988]. Отмечают высокую целлюлозо-
литическую активность у пигментированных 
штаммов видов Trichoderma, Aspergillus niger и 
Penicillium miszynskii, выделенных из водных 
местообитаний [Tan et al., 1989].  

В контексте задач данного обзора под-
черкнем способность целого ряда терригенных 
микромицетов длительно и активно развивать-
ся в воде. Такие грибы образуют интенсивное 
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спороношение, включаются в пищевые цепи 
водных экосистем, участвуя в деструкции 

труднодоступного органического материала 
в воде и донных отложениях. 

ВЛИЯНИЕ ХИМИЧЕСКОГО СОСТАВА ВОДНЫХ СРЕД НА МИКОБИОТУ 
Экосистемы морских и пресноводных 

биомов в равной степени интересуют миколо-
гов-биотехнологов, однако в пресной воде ми-
кобиота изучена в большей степени. Прежде 
всего это связано с достижениями в области 
медицинской микологии и остротой проблем 
борьбы с микозами. Специалисты этой сферы 
регулярно контролируют наличие возбудите-
лей инфекций грибного происхождения, пред-
ставляющих опасность для здоровья населения 
в закрытых водоемах населенных пунктов и 
очистных сооружениях, в целях организации 
борьбы с патогенными и оппортунистически-
ми видами возбудителей микозов.  

Пресная вода составляет около 2.5% об-
щего количества воды на Земле, из них 1.2% 
— поверхностные воды и 30.1% — подземные 
воды, доступные для различного использова-
ния [Singh et al., 2023]. Ситуация усугубляется 
тем, что пресные воды представляют собой 
запас питьевой воды, поэтому проблема их 
загрязнения вызывает особый интерес. Питье-
вая вода плохого качества является одной 
из самых серьезных проблем для здоровья на-
селения и окружающей среды во всем мире 
[Laad, Ghule, 2023]. Плесневые грибы достав-
ляют много проблем из-за обрастаний труб и 
других технических сооружений. В соленой 
морской среде таких проблем меньше. 

Приведем краткий анализ положения 
дел, свидетельствующий об остроте проблемы 
химического загрязнения экосистем водных 
биомов и необходимости принятия срочных 
мер для обеспечения качества воды и сохране-
ния водных ресурсов. 

Загрязнение водной среды представляет 
собой катастрофическую угрозу на общемиро-
вом уровне и во многих отдельных странах и 
регионах. Многие загрязняющие вещества по-
падают в окружающую среду со сточными во-
дами, включая патогенные бактерии и их ме-
таболиты, органические и неорганические хи-
мические вещества, пестициды, соединения 
тяжелых металлов (ТМ) и металлоидов, части-
цы микропластика и наноматериалов, фарма-
кологических препаратов и антибиотиков. На-
селение сталкивается с острой нехваткой безо-
пасной питьевой воды не только из-за сокра-
щения запасов, но и из-за ухудшения качества 
[Laad, Ghule, 2023].  

Большая часть населения Российской 
Федерации (73%) проживает на урбанизиро-
ванных территориях, где выбросами и сброса-
ми загрязняющих веществ промышленных 

предприятий, жилищно-коммунального хозяй-
ства, автотранспорта загрязнены практически 
все природные среды [Логина, 2003 (Logina, 
2003); Черногаева, Ждановская, 2018 
(Chernogaeva, Zhdanovskaya, 2018)]. “Около 
70% случаев высокого и экстремально высоко-
го загрязнения поверхностных вод связано 
не столько с аварийными ситуациями, сколько 
с систематическими сбросами неочищенных 
сточных вод” [Обзор…, 1994–2017 (Review…, 
1994-2017); Черногаева, Ждановская, 2018 
(Chernogaeva, Zhdanovskaya, 2018)]. Проблема 
обеспечения безопасности водной среды ста-
новится все более очевидной на фоне увеличи-
вающегося антропогенного загрязнения и из-
менения климата [Esterhuizen-Londt et al., 
2016]. Водные ресурсы подвергаются стрессам 
под влиянием антропогенной деятельности, 
прежде всего таких, как сельское хозяйство, 
промышленность, урбанизация, добыча полез-
ных ископаемых [Singh et al., 2023]. Восста-
новление и повторное использование водных 
ресурсов в настоящее время признано неотъ-
емлемым компонентом их сохранения. 

Морские воды, как и пресные, подвер-
жены антропогенному воздействию, нарас-
тающему большими темпами. Опубликован-
ные в 2018 г. результаты исследований свиде-
тельствуют о том, что лишь 13.2% мирового 
океана соответствует определению “морской 
дикой природы”, а остальная часть подвержена 
деятельности человека с негативными послед-
ствиями для биоты [Jones et al., 2018]. 

Среди поллютантов водных сред лиди-
рующее положение занимают нефть и нефте-
продукты, ТМ. Растет перечень веществ, нако-
пление которых фиксируется в концентрациях, 
превышающих установленные нормативы, 
среди которых пестициды, фармакологические 
препараты и антибиотики, наноматериалы, ра-
диоактивные отходы, микропластик. Извест-
ный вред водоемам наносят биогенные пита-
тельные вещества в повышенных концентра-
циях. К этому приводит попадание в воды 
удобрений, используемых в сельском хозяйст-
ве [Frid, Caswell, 2017]. Они вызывают порой 
не меньшую тревогу, чем пестициды [Singh et 
al., 2023]. Повышенные дозы удобрений и пес-
тицидов – важная группа действующих факто-
ров на все живые компоненты агроценозов и 
сопредельных водных сред. В последние годы 
обострилась проблема с антибиотикорези-
стентностью из-за бесконтрольного примене-
ния фармацевтических препаратов в сельском 
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хозяйстве. Они загрязняют сточные и поверх-
ностные воды, проникают в подземные воды, 
источники снабжения населения питьевой во-
дой [Esterhuizen-Londt et al., 2016]. 

Химические вещества неорганической 
природы, в первую очередь, ТМ также боль-
шая проблема для водоснабжения населения. 
Такие ТМ и металлоиды, как никель (Ni), кад-
мий (Cd), мышьяк (As), ртуть (Hg) и свинец 
(Pb) относят к числу наиболее часто выявляе-
мых загрязнителей в городской среде, где про-
исходит широкий спектр деятельности челове-
ка [Zulkifli et al., 2018]. Подземные воды раз-
личных районов Индии содержат такие хими-
ческие вещества, как Hg, Zn, Cd, хром (Cr), 
свинец (Pb), фториды (F) и металлоиды, такие 
как селен (Se) и мышьяк (As), в концентраци-
ях, превышающих рекомендованный предел 
[Laad, Ghule, 2023]. 

Конечным пунктом и аккумулятором 
многих токсичных соединений являются моря 
и океаны [Alvarenga et al., 2014]. Загрязнения 
морских экосистем приобретают острый ха-
рактер при аварийных ситуациях в береговой 
зоне, но и постепенное накопление поллютан-
тов лишь до определенного предела носит 
хронический характер. Загрязняющие вещест-
ва изменяют физические, химические и биоло-
гические характеристики океана и прибреж-
ных зон в худшую сторону, угрожая морским 
организмам, экосистемам и биоразнообразию, 
нарушая функционирование и продуктивность 
экосистем. К важным проблемам, обусловлен-
ным накоплением загрязняющих веществ 
в морских экосистемах, относят цветение во-
дорослей и закисление океана [Senthil Kumar, 
Prasannamedha, 2021].  

МИКОРЕМЕДИАЦИЯ: ОБОСНОВАННОСТЬ ПОДХОДОВ И ПЕРСПЕКТИВЫ 
Для решения проблемы загрязнения 

водных сред принимается ряд мер и предлага-
ется широкий спектр инновационных подхо-
дов. Интерес к биологическим способам очи-
стки природных сред от загрязнения в послед-
ние годы неуклонно возрастает, поскольку 
биоремедиация относится к общепризнанным 
так называемым “nature-friendly” технологиям. 
Она предполагает направленное использова-
ние биологических процессов для разложения, 
преобразования и удаления опасных загрязни-
телей из окружающей среды с целью снижения 
темпов дальнейшего распространения поллю-
тантов и степени загрязнения природных объ-
ектов [AbuQamar et al., 2023]. 

Биоремедиация признана эффективной 
для преобразования вредных и стойких ток-
сичных химических агрегатов в безопасные 
продукты путем реализации естественных 
биологических процессов живых организмов 
[Rathore et al., 2021]. В биоремедиации приме-
няют представителей разных групп биоты 
(агентов биоремедиации): высшие растения и 
водоросли, бактерии и грибы. В настоящее 
время развитие получили биоремедиационные 
техннологии с применением групп организмов 
мз разных таксонов и консорциумов микроор-
ганизмов [Djelal et al., 2013; Garcha et al., 2014; 
AbuQamar et al., 2023].  

К перспективным биоремедиационным 
направлением относится микоремедиация, 
действующий компонент которой представ-
лен отдельными видами грибов или целым 
консорциумом из нескольких представителей 
микобиоты. 

Микоремедиация, при которой грибы 
разлагают или иммобилизуют загрязняющие 

вещества, представляет собой безопасный и 
щадящий для окружающей среды способ очи-
стки среды обитания, поскольку в нем задей-
ствованы естественные биологические меха-
низмы [Akhtara, Mannana, 2020; AbuQamar et 
al., 2023]. Устойчивый рост, хорошие способ-
ности к регенерации, образование обширной 
сети гиф, синтез широкого спектра ферментов, 
высокое отношение площади поверхности 
к объему делают грибы, по мнению ряда авто-
ров, “идеальным” агентом биоремедиации для 
очистки почв и вод от различных загрязните-
лей [Akhtara, Mannana, 2020; AbuQamar et al., 
2023]. Существенным является факт, что гри-
бы обладают развитыми возможностями адап-
тации к широкому спектру условий окружаю-
щей среды (колебаниям температур, минера-
лизации, рН, осмотического давления и др.) 
[Терехова, 2007 (Terekhova, 2007); AbuQamar 
et al., 2023]. В литературе приводятся сообще-
ния об успешном применении грибов для био-
ремедиации благодаря их способности к про-
дуцированию органических хелатирующих 
кислот, деструкции нефти и нефтепродуктов, 
пестицидов, синтетических поверхностно-
активных веществ, ароматических углеводо-
родов и синтетических полимеров, а также 
биосорбционной активности по отношению 
к ТМ [Позднякова и др., 2008 (Pozdnyakova et 
al., 2008); Arwidsson et al., 2010; Скугорева и 
др., 2019 (Skugoreva et al., 2019); Akhtara, 
Mannana, 2020].  

Грибы можно использовать как локально 
для очистки от различных загрязнителей, так и 
в биореакторах, представляющих собой систе-
мы с контролируемыми физико-химическими 
условиями, направленные на стимулирование 
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микробного роста [Aragão et al., 2020; Akhtara, 
Mannana, 2020]. Для отдельных техник мико-
ремедиации используются как живые культу-
ры грибов, так и в виде высушенной биомассы 
[AbuQamar et al., 2023]. Так для биосорбции 
может быть использована как “живая”, так и 
“мертвая” биомасса, а также предварительно 
химически обработанная биомасса. Использо-
вание “живой” биомассы признается более 
трудоемким процессом, так как необходимо 
предусмотреть систему жизнеобеспечения, 
размножения и десорбции ТМ. В связи с этим 
применение “мертвой” биомассы в технологи-
ческих процессах более рентабельно и менее 
затратно, при этом уровень сорбции “живой” 
биомассой во многих случаях оказывается 
выше, чем у “неживой” [Скугорева и др., 2019 
(Skugoreva et al., 2019)]. 

Обоснованность предложений о включе-
нии грибов в процесс ремедиации базируется 
на уникальных свойствах грибов к сорбции и 
утилизации загрязняющих веществ. 

Многие виды грибов сочетают свойства 
биодеструкторов и биосорбентов [Домрачева и 
др., 2014 (Domracheva et al., 2014)], поэтому 
важнейшими механизмами микоремедиации 
считаются биодеградация и биосорбция 
[Rathore et al., 2021]. Значимым компонентом 
процесса микоремедиаци является и биокон-
версия поллютантов [Barh et al., 2021]. В ряде 
обзоров, посвященных биодеградации, дается 
исчерпывающий анализ понятий и терминов, 
относящихся, в числе прочего, к микореме-
диации [Домрачева и др., 2014 (Domracheva et 
al., 2014); Скугорева и др., 2021 (Skugoreva et 
al., 2019); Barh et al., 2021].  

Остановимся на наиболее важных для 
нашего обзора определениях понятий. Биоде-
градация (биоразложение, биологический рас-
пад) – это процесс деструкции, катализатором 
которого являются ферменты и метаболиты 
микроорганизмов. В этом процессе происходит 
полная или частичная минерализация молекул 
сложных соединений в более простые формы, 
такие как CO2, NO3, H2O и другие неорганиче-
ские соединения. Выделяют два механизма 
микробной биодеструкции: прямое и косвенное 
воздействие микроорганизмов. Прямое воздей-
ствие микроорганизмов, в частности, грибов, 
в процессе биодеградации проявляется при их 
развитии непосредственно на поверхности ма-
териала и состоит в использовании его в каче-
стве субстрата, источника питательных веществ 
и энергии. Биологический смысл биодеграда-
ции в данном случае объясняется необходимо-
стью расщепления молекул сложных соедине-
ний до элементов, необходимых для питания 

микроорганизмов. Такая биодеструкция на ос-
нове биокатализа сопровождается продуциро-
ванием различных метаболитов, способных вы-
зывать и косвенное влияние на структуру мате-
риалов, подвергающихся атаке микроорганиз-
мов [Домрачева и др., 2014 (Domracheva et al., 
2014); Barh et al., 2021]. 

Мощность ферментных систем, их раз-
нообразие и лабильность позволяют грибам 
использовать в качестве источников питания 
различные полимеры как природного, так и 
синтетического происхождения [Скугорева и 
др., 2021 (Skugoreva et al., 2021)]. При этом 
благодаря выделению многочисленных вне-
клеточных ферментов грибы эффективно раз-
лагают неполимерные материалы и трудно 
поддающиеся обработке загрязнители 
(nonpolymeric, intractable pollutants) [Nyanhon-
go et al., 2007; Barh et al., 2021]. В микробиоло-
гической деструкции участвуют такие экзо-
ферменты, как лакказа, оксигеназа, липаза, 
полиуретаназа, лигнинпероксидаза, гидролаза 
алканов, алканмонооксидаза и другие [Васнев 
и др., 1997 (Vasnev et al., 1997); Домрачева и 
др., 2014 (Domracheva et al., 2014); Скугорева и 
др., 2021 (Skugoreva et al., 2021)].  

Биосорбция представляет собой физико-
химический процесс, который заключается 
в удалении веществ из раствора биологиче-
ским материалом [Gadd et al., 2009]. Среди 
микробных биосорбентов лидирующие пози-
ции занимают микроскопические мицелиаль-
ные грибы, проявляющие стабильно высокую 
сорбционную активность к большинству ТМ 
[Скугорева и др., 2019 (Skugoreva et al., 2019)]. 
В качестве биосорбентов интересны дрожжи 
благодаря доступности, хорошей культиви-
руемости и возможностью создания мутант-
ных форм [Аронбаев, 2015 (Aronbaev, 2015)]. 
Грибы обладают уникальными особенностями, 
способствующими увеличению сорбционной 
емкости по отношению к  ТМ [Скугорева и 
др., 2019 (Skugoreva et al., 2019)]. Клеточная 
стенка содержит хитин – полисахарид, обла-
дающий высокой сорбционной способностью 
благодаря хелатированию ТМ. Кроме хитина, 
в составе внутреннего слоя клеточной стенки 
может присутствовать целлюлоза. Меланины – 
связанные с клеточной стенкой фенольные мо-
лекулы – являются еще одной группой соеди-
нений, которые вырабатываются грибами 
в ответ на действие ТМ. В ряде работ особо 
подчеркивается роль пигментированных гри-
бов в иммобилизации ТМ. Некоторые мелани-
ны микромицетов являются эффективными 
биосорбентами меди [Gadd and De Rome, 1988; 
Caesar-Tonthat et al., 1995]. Функциональные 
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группы полимеров клеточной стенки (гидро-
ксильные, карбонильные, карбоксильные, 
сульфгидрильные, тиоэфирные, сульфонатные, 
аминные, иминные, амидные, имидазольные и 
другие) способны к ионному взаимодействию 
и формированию комплексных соединений 
с ионами металлов [Gupta, Mohapatra, 2003; 
Awofolu et al., 2006; Alluri et al., 2007].  

Согласно классификации на основе кле-
точного метаболизма, механизмы биосорбции 
разделяют на зависимые и независимые от не-
го [Gadd, 2009; Gupta, Mohapatra, 2003; Скуго-
рева и др., 2019 (Skugoreva et al., 2019)]. 
Только живым микроорганизмам присущи ме-
ханизмы иммобилизации токсичных металлов, 
зависимые от метаболизма, поскольку в их ос-
нове лежит перенос ионов ТМ через клеточ-
ную мембрану, внутриклеточное поглощение и 
накопление (биоаккумуляция) [Gadd, Griffiths, 
1978; Abbas et al., 2014; Скугорева и др., 2019 
(Skugoreva et al., 2019)]. Зависимые от метабо-
лизма механизмы объединяют термином био-
аккумуляция [Barh et al., 2021].  

Независимые от метаболизма механизмы 
характерны как для ”живой”, так и “неживой” 
биомассы. Они включают неспецифическое 
связывание металла с клеточными поверхно-
стями микроорганизмов, слоями слизи, вне-
клеточными матрицами (то есть пассивное по-
глощение) и осаждение на поверхности мик-
робной клетки [Gadd, Griffiths, 1978; Скугоре-
ва и др., 2019 (Skugoreva et al., 2019)]. Незави-
симые от метаболизма механизмы объединяют 
термином биосорбция – фиксация ионов ТМ 
или других загрязняющих веществ биомассой 
за пределами метаболической энергии (beyond 
metabolic energy) [Barh et al., 2021]. В биосорб-
цию могут быть вовлечены такие процессы 
связывания, как поверхностное комплексооб-
разование, ионный обмен, осаждение и кова-
лентное связывание [Скугорева и др., 2019 
(Skugoreva et al., 2019); Barh et al., 2021]. 
На рис. 1 приведена схема, иллюстрирующая 
механизмы микоремедиации.  

 
Рис. 1. Схема, отражающая механизмы биоремедиации [дополненная по Скугорева и др., 2019 (Skugoreva et al., 2019)]. 

Fig. 1. Scheme showing the mechanisms of bioremediation (according to Skugoreva et al., 2019). 

Согласно классификации на основе ме-
стоположения выделяют следующие механиз-
мы биосорбции: 1) внутриклеточное накопле-
ние; 2) внеклеточное накопление и осаждение; 
3) сорбция и осаждение на поверхности клеток 
[Скугорева и др., 2019 (Skugoreva et al., 2019)].  

Особый механизм утилизации отходов и 
загрязняющих веществ представляет биокон-
версия (биотрансформация). Биоконверсия 
включает три процесса: предварительную об-

работку, гидролиз и ферментацию. Биоконвер-
сия означает превращение лигноцеллюлозы 
в биопродукты [Barh et al., 2021]. Для биокон-
версии имеют большой потенциал сельскохо-
зяйственные отходы, отходы лесного хозяйст-
ва, древесный материал, трава, твердые быто-
вые отходы и другие лигноцеллюлозные ос-
татки. Трансформация с помощью грибов яв-
ляется мощным инструментом преобразования 
промышленных отходов в грибную биомассу. 
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Приведенные выше механизмы биоре-
медиации характерны как в целом для микроб-
ной ремедиации, так и для процессов, в кото-
рых участвуют грибы. 

Работ, посвященных исследованиям 
грибов как агентов биоремедиации загрязнен-

ных почв заметно больше, чем тех, в которых 
речь идет об очистке водных сред [Zeghal et 
al., 2021; AbuQamar et al., 2023], тем не менее, 
такая практика отражена в целом ряде опубли-
кованных статей.  

РЕМЕДИАЦИОННЫЙ ПОТЕНЦИАЛ ГРИБОВ МОРСКОГО ПРОИСХОЖДЕНИЯ  
Микоремедиация, как уже подчеркива-

лось, в настоящее время рассматривается как 
экологически чистый и эффективный метод уда-
ления загрязняющих веществ из водных сред 
[Vasconcelos et al 2019; Bankole et al., 2022]. 
Грибы при этом могут использоваться как само-
стоятельные агенты ремедиации или быть ин-
тегрированными в комплексные системы биоре-
медиации [Esterhuizen-Londt et al., 2016]. 

Привлекательными объектами исследо-
ваний в направлении биоремедиации являются 
виды грибов, выделенные из морских вод, по-
скольку они обладают уникальными фермен-
тами для биодеградации [Sarkar et al., 2010; 
Trincone, 2010] и биотрансформации поллю-
тантов [Rocha et al. 2009; Rocha et al., 2010].  

Рассмотрим примеры активности грибов, 
выделенных из морской воды, по отношению 
к некоторым группам загрязняющих веществ.  

Полицикличные ароматические углево-
дороды. В ряде исследований подчеркивается 
эффективность микоремедиации водных сред, 
содержащих ПАУ [Vasconcelos et al 2019; 
Bankole et al., 2022]. Основными проблемами, 
с которыми приходится сталкиваться при уда-
лении большинства низкомолекулярных ПАУ 
из окружающей среды, являются низкая рас-
творимость в воде и сопротивляемость мик-
робной атаке из-за высокой гидрофобности 
[Luning Prak, Pritchard, 2002; Okere, Semple, 
2012]. Эта проблема решается посредством 
введения поверхностно-активных веществ 
для повышения растворимости и биодоступно-
сти ПАУ в водных системах [Li, Chen, 2009]. 
Применение ассоциаций из нескольких видов 
грибов в процессе деградации ПАУ имеет пре-
имущество перед моновидовыми агентами ре-
меиации, что объясняется координированно-
стью и синергизмом ко-метаболической ак-
тивности разных видов при минерализации 
сложных соединений [Kumari et al. 2018]. 

Грибы, выделенные из морских сред, ис-
пользуют углеводороды в качестве источников 
энергии и углерода. В некоторых работах убеди-
тельно обосновывается применение грибов, вы-
деленных из морских сред, загрязненных ПАУ, 
как базового элемента перспективной техноло-
гии восстановления сред и рекультивации за-
грязненных территорий [Vasconcelos et al., 2019]. 

В частности, при анализе способности 
нескольких грибных штаммов, выделенных 
из морских губок, разлагать пирен и бен-
зо[a]пирен сделан вывод о том, что штаммы 
двух видов Tolypocladium sp. и Xylaria sp., об-
ладая хорошими биоремедиационными пока-
зателями, характеризуются специфичностью 
по отношению к разным химическим вещест-
вам [Vasconcelos et al., 2019]. Удаление бен-
зо[a]пирена из среды связано в основном с ме-
ханизмом адсорбции этого ПАУ мицелием 
штамма Xylaria sp. Штамм Tolypocladium sp. 
снижал концентрацию пирена благодаря меха-
низму биодеградации, до уровня 95% от ис-
ходной концентрации через 7 сут инкубации. 
Деградация происходила в основном по пути 
цитохрома Р450, отмечается важная роль 
в процессе деградации ферментов моноокси-
геназы и диоксигеназы. Полное отсутствие 
токсичности воды, загрязненной ПАУ, после 
обработки грибами подтверждено через 21 сут 
инкубации с грибными культурами в стан-
дартных биотестах по реакции ракообразных 
Artemia salina.  

В серии экспериментов в продолжение 
работ в этом направлении исследована эффек-
тивность деградации флуорантена ассоциаци-
ей морских грибов Aspergillus aculeatus и Mu-
cor correctis при добавлении поверхностно-
активных веществ [Bankole et al., 2022]. 
Совместное культивирование двух видов пока-
зало, что флуорантен после 7 сут инкубации 
с грибами разлагается на 98.4%. Отмечена 
специфическая активность отдельных фермен-
тов при деградации флуорантена: 93, 85 и 71% 
лакказы, лигнин-пероксидазы и марганцевой 
пероксидазы, соответственно. Роль пероксида-
зы в деградации ПАУ и фенолов отмечалась и 
в других работах [Singh, 2006; Giubilei et al., 
2009]. Контроль разложения флуорантена при 
совместном культивировании A. aculeatus и 
M. correctis осуществленный методом газовой 
хроматографии-масс-спектрометрии показал 
образование пяти основных метаболитов: 1.2-
дигидроксифлуорантена, 9H-флуорен-1.9-
дикарбоновой, бензол-1,2,4-трикарбоновой, 
бензол-1.3-дикарбоновой и бензойной кислот.  

Пестициды. По химическому составу 
пестициды делятся на неорганические, орга-
нические и препараты биологического проис-
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хождения. С точки зрения регулирования и 
трансформации в окружающей среде, наи-
большую опасность представляют органиче-
ские пестициды, включая хлорорганические 
(ДДТ – DDT) и фосфорорганические (парати-
он-метил – methyl parathion).  

Для снижения токсичности пестицидов 
эффективны биодеградация и отдельно фер-
ментативный гидролиз [Shimazu et al., 2001; 
Rocha et al., 2013; Alvarenga et al., 2014]. 
Под действием ферментов токсичность пара-
тион-метила снижается, однако в процессе 
гидролиза образуется побочный продукт – п-
нитрофенол (PNP), классифицируемый как 
приоритетный загрязнитель окружающей сре-
ды [Shimazu et al., 2001]. Бактериальная дегра-
дация пестицидов лучше изучена [Krishna, 
Philip, 2008; Rocha et al., 2013] по сравнению 
с грибной [Alvarenga et al., 2014]. В ходе бак-
териального разложения паратион-метила не-
редко образуется п-нитрофенол. 

Основными ферментами, участвующими 
в гидролизе фосфорорганических пестицидов, 
являются фосфотриэстеразы и карбоксиэстера-
зы; эффективность детоксикации первыми, 
обычно, выше [Sogorb, Vilanova, 2002; 
Alvarenga et al., 2014]. Фосфотриэстеразы ка-
тализируют гидролиз фосфорорганических 
пестицидов [Sogorb, Vilanova, 2002]. Морские 
грибы – уникальный источник ферментов био-
деградации пестицидов – фосфотриэстераз 
[Sarkar et al., 2010; Trincone, 2010].  

Скрининговые исследования семи 
штаммов морских грибов, в которых оценива-
лась их способность к росту в присутствии па-
ратион-метила [Alvarenga et al., 2014], показа-
ли, что наибольшая активность характерна для 
Aspergillus sydowii и Penicillium decaturense, 
которые в течение 20–30 сут экспозиции пол-
ностью разлагали пестицид. Эти виды грибов 
использовали паратион-метил в качестве един-
ственного источника углерода. При деграда-
ции паратион-метила с участием A. sydowii 
кроме п-нитрофенола не было обнаружено 
других метаболитов. Трансформация пестици-
да при участии P. decaturense сопровождалась 
появлением токсичной формы – метил-
параоксона, который затем деградировал до п-
нитрофенола. Виды A. sydowii и P. decaturense 
также были способны разлагать п-нитрофенол, 
в среднем на 51 и 40%, соответственно. 
В присутствии п-нитрофенола наблюдали не-
значительное уменьшение мицелиальной мас-
сы, в основном A. sydowii, что авторы объяс-
няют накоплением данного продукта в мице-
лии, запускающим механизм биодеградации и 
последующую гибель клеток.  

Интересные результаты получены 
при биодеградации ДДТ морскими грибами, вы-
деленными из морских губок [Ortega et al., 2011]. 
Виды A. sydowii, Bionectria sp., P. miczynskii, 
P. raistrickii и Trichoderma sp. тестировали на их 
способность к росту при высокой концентрации 
пестицида ДДТ на твердых и в жидких пита-
тельных средах. Анализ культуральной жидко-
сти показал существенную элиминацию пести-
цида под действием Trichoderma sp. Предпола-
гают, что в этом процессе задействованы два 
механизма – биодеградация и биоаккумуляция 
пестицида. Количественный химический анализ 
показал, что ДДТ накапливался в мицелии, а 
степень элиминации химического соединения 
достигала максимума 58% через 14 сут.  

Фармацевтические препараты. Лекарст-
венные препараты, представляющие разнооб-
разную по химическому составу группу веществ, 
попадая в окружающую среду, становятся опас-
ными загрязнителями поверхностных и грунто-
вых вод, проникают в питьевую воду, обильно 
приставлены в стоках водоподготовки [Nunes et 
al., 2014; Esterhuizen-Londt et al., 2016]. Приме-
рами приоритетных загрязнителей из группы 
фармацевтических препаратов служат различ-
ные антибиотики, галогенгидрины, являющиеся 
промежуточным звеном в синтезе фармацевти-
ческих препаратов; анальгетики и их активные 
компоненты (ибупрофен, парацетамол, ацетами-
нофен и другие) [Rocha et al., 2010; Rocha et al., 
2013; Nunes et al., 2014; Esterhuizen-Londt et al., 
2016]. Смесь фармацевтических препаратов 
в воде имеет широкий спектр экологических по-
следствий даже при низких концентрациях 
[Nunes et al., 2014]. В настоящее время фарма-
цевтические загрязнители представляют собой 
серьезную проблему, поскольку даже современ-
ные очистные сооружения не могут полностью 
их устранить, а продукты распада могут быть 
еще более токсичными, чем исходные препараты 
[Esterhuizen-Londt et al., 2016]. Микоремедиация 
рассматривается как альтернатива или дополни-
тельный подход для решения этой проблемы.  

Штамм водного происхождения Mucor 
hiemalis был исследован Esterhuizen-Londt et al. 
[2016] с точки зрения его способности к дегра-
дации и поглощению ацетаминофена. Резуль-
таты показали, что M. hiemalis сорбировал 
от 1 до 2 мг ацетаминофена на 1 г сухой био-
массы при воздействии от 10 до 100 нг/мл это-
го препарата в течение 24–48 ч. Можно заклю-
чить, что M. hiemalis вполне подходит для ин-
тегрирования в системы биоремедиации гид-
роценозов для быстрой деградации ацетами-
нофена при низких концентрациях в воде. 
Что касается механизма элиминации ацетами-



Transactions of Papanin Institute for Biology of Inland Waters RAS, issue 103(106), 2023 

59 

нофена, то в данном случае не наблюдалось 
повышения активности внеклеточной перок-
сидазы или окислительного стресса 
у M. hiemalis, приводящему к активизации 
ферментов системы антиоксидантной защиты, 
как это нередко наблюдается под воздействием 
токсикантов.  

Выделенный из морской воды гриб 
A. sydowii способен к биотрансформации про-
изводных бромацетофенона, относящегося 
к группе галогенгидринов [Rocha et al., 2010]. 
Клетки мицелия, выращенные в искусственной 
морской воде с высокой концентрацией ионов 
хлора, катализировали биотрансформацию α-
бромацетофенона в 2-бром-1-фенилэтанол 4. 
Культивирование в морской среде положи-
тельно ассоциировано с продукцией редукта-
зы, которая принимает участие в биотранфор-
мации бромацетофенона [Rocha et al. 2009; 
Rocha et al., 2010]. 

Доказаны деградация и поглощение ан-
тибиотика окситетрациклина грибами, выде-
ленными из донных морских отложений. 
Под действием этих видов через 15 сут сниже-
ние концентрации окситетрациклина достига-
ла значительных величин: Beauveria bassiana 
(78.3%), Epicoccum nigrum (75.8%), A. terreus 
(74.1%), T. harzianum (77.3%) и P. commune 
(68.2%). Такую эффективность связывают 
не только с высокой активностью ферментов, 
в первую очередь, пероксидазы и лакказы, но и 
с сорбционной способностью этих грибов 
[Ahumada-Rudolph et al., 2021]. 

Тяжелые металлы. В целом, применение 
грибов в качестве биосорбентов ТМ хорошо 
известно и подробно описано в литературе 
[Скугорева и др., 2019; (Skugoreva et al., 
2019)]. В рамках данного обзора в фокусе вни-
мания грибы водного происхождения, у кото-
рых изучена сорбционная способность по от-
ношению к соединениям ТМ. Морские микро-
организмы, как правило, обладают рядом пре-
имуществ перед пресноводными. К ним отно-

сятся устойчивость к высокому уровню засо-
ленности, низким температурам, высокому 
давлению, ультрафиолетовому излучению, ТМ 
[Dash et al., 2013].  

Выделенные из морских вод 
Pestalotiopsis sp. и P. janthinellum показали 
биокаталитическую активность в условиях 
иммобилизационной системы для очистки 
сточных вод [Chen et al., 2013]. Так, пеллеты, 
образованные из мицелия P. janthinellum, бла-
годаря высокой сорбционной активности гриба 
обесцвечивали целый спектр красителей: кон-
го красный, нафтоловый зеленый B, эриохром 
черный T, амино черный 10B и ряд других 
[Wang et al., 2015].  

Динамика ряда физиологических и био-
химических показателей P. janthinellum, а так-
же транскриптомные аспекты высокой устой-
чивости штамма к действию хрома позволили 
предложить этот вид в качестве сорбента хро-
ма. [Вao et al., 2022]. Установлено, что по мере 
увеличения концентрации Cr6+ в грибных 
клетках увеличивалось содержание активных 
форм кислорода, провоцирующего перекисное 
окисление липидов и активность супероксид-
дисмутазы, пероксидазы и каталазы. С увели-
чением концентрации хрома резко возрастало 
содержание в клетках пролина, который явля-
ясь важным органическим проницаемым ве-
ществом, обладает сильной гидрофильностью 
и противодействует обезвоживанию. Авторы 
отобрали 10 генов-концентраторов (speculative 
hub genes), связанных с устойчивостью 
P. janthinellum к хрому.  

В таблице 1 приведены обобщающие 
сведения о результатах применения грибов, 
выделенных из водных сред, для биоремедиа-
ции воды, загрязненной ПАУ, пестицидами, 
фармпрепаратами, ТМ. Результаты приведен-
ных исследований подчеркивают потенциал 
применения и значение грибов морского про-
исхождения для микоремедиации загрязнен-
ных водных сред. 

РЕМЕДИАЦИОННЫЙ ПОТЕНЦИАЛ ГРИБОВ ПРЕСНОВОДНОГО ПРОИСХОЖДЕНИЯ  
Грибы, выделенные из пресных вод, ак-

тивно исследуются с целью биоремедиации. 
К одним из наиболее изученных грибных аген-
тов биоремедиации cледует отнести пресновод-
ные штаммы аскомицетов Clavariopsis aquatica 
WD(A)-00-01 из коллекции Центра экологиче-
ских исследований имени Гельмгольца (Герма-
ния, Лейпциг), Phoma sp. UHH 5-1-03 и 
Myrioconium sp. UHH 1-13-18-4, выделенные 
из р. Заале (Германия, Саксония-Анхальт) 
[Junghanns et al., 2008а].  

Эти грибы, наряду с другими изолятами 
из пресноводных и слабоминерализованных сред 

(Varicosporium sp., Alternaria sp., Cylindrocarpon 
didymium, Coniothyrium sp., Myrioconium sp.), 
проявили способность обесцвечивать синтетиче-
ские азо- и антрахиноновые красители 
[Junghanns et al., 2008а]. При определенных ус-
ловиях эти водные грибы даже более эффектив-
но обесцвечивали красители, чем штаммы гри-
бов белой гнили [Junghanns et al., 2008а], что, 
предположительно, было связано с участием 
внеклеточной лакказы [Wesenberg et al., 2003]. 



 

 

Таблица 1. Обобщающие сведения о применении водных грибов, выделенных из сред с повышенной минерализацией, для биоремедиации биотопов 

Table 1. Summary of the results of using aquatic fungi isolated from mineralized habitats for biotope bioremediation  

Название гриба 
Fungal species 

Происхождение 
Origin 

Соединение 
Substances 

Механизм биоремедиации 
Mechanism of bioremediation 

Ферменты 
Enzymes 

Ссылка 
Reference 

Полициклические ароматические углеводороды 
Tolypocladium sp. мицелиальные грибы морского про-

исхождения, выделенные из морских 
губок (Бразилия) 

пирен биодеградация монооксигеназы и 
диоксигеназы 

Vasconcelos et al., 
2019 

Xylaria sp. мицелиальные грибы морского про-
исхождения, выделенные из морских 
губок (Бразилия) 

бензо[a]пирен биосорбция, биодеградация – Vasconcelos et al., 
2019 

Aspergillus aculeatus и Mucor 
irregularis (со-культура) 

береговая линия Атлантического 
океана (Нигерия)  

флуорантен биодеградация лакказа, лигнин-
пероксидаза и мар-
ганцевая пероксидаза 

Bankole et al., 
2022 

Пестициды 
Aspergillus sydowii  морской штамм паратион-метила и 

продукт его гидролиза 
п-нитрофенол 

биодеградация, биосорбция фосфотриэстеразы и 
карбоксиэстеразы 

Alvarenga et al., 
2014 

Penicillium decaturense морской штамм паратион-метила и 
продукт его гидролиза 
п-нитрофенол 

биодергадация фосфотриэстеразы и 
карбоксиэстеразы 

Alvarenga et al., 
2014 

Trichoderma sp. морские губки ДДТ биодеградация, биосорбция 
(биоаккумуляция) 

– Ortega et al., 2011 

Фармацевтические препараты 
Mucor hiemalis водный штамм из Немецкой коллек-

ции микроорганизмов и клеточных 
культур Института Лейбница 

ацетаминофен биодеградация, биосорбция активизации перик-
сидазной активности 
не отмечали 

Esterhuizen-Londt 
et al., 2016 

Penicillium commune, Epicoc-
cum nigrum, Trichoderma har-
zianum, Aspergillus terreus, 
Beauveria bassiana 

донные отложения на лососевых фер-
мах (Чили)  
 

окситетрациклин биодеградация, биосорбция ряд ферментов, 
включая пероксида-
зы и лакказы 

Ahumada-
Rudolph et al., 
2021 

Aspergillus sydowii Образец губки Chelonaplysylla erecta, 
собранной у побережья Атлантиче-
ского океана (Бразилия)  

бромацетофенон биотрансформация редуктазы (предпо-
ложительно) 

Rocha et al., 2010 

Тяжелые металлы 
Penicillium janthinellum Образцы морских донных отложений, 

собранные у острова Нанджи на побе-
режье Тихого океана (Китай) 

хром биосорбция 
(предположительно) 

– Bao et al., 2022 
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Биотрансформацию двух полицикличе-
ских мускусных отдушек (polycyclic musk 
fragrances) – галаксолида (ГЛ) и тоналида (ТЛ) 
– пресноводными изолятами Clavariopsis aqua-
tica WD(A)-00-1 и Myrioconium sp. UHH 1-13-
18-4 оценивали в работе Martin et al. [2007]. 
Особое внимание уделено влиянию внеклеточ-
ных оксидоредуктаз, таких как лакказы, кото-
рые продуцировали исследуемые штаммы 
при разложении ГЛ и ТЛ [Martin et al., 2007]. 

Продуцирующий лакказу штамм Phoma 
sp. UHH 5-1-03 использовали как агент биоре-
медиации при очистке вод от микрозагрязните-
лей: бисфенол А (БФА), карбамазепин (КБЗ), 
17α-этинилэстрадиол (ЭЭ), диклофенак (ДФ), 
сульфаметоксазол (СМК), технический нонил-
фенол (тНФ) и триклозан (ТКЗ) [Hofmann, 
Schlosser, 2016]. В этом процессе отмечены два 
механизма микоремедиации: и биодеградация, 
и биосорбция. Скорость биодеградации (био-
трансформации), осуществляемой живой гриб-
ной биомассой, снижалась в ряду: ЭЭ ≫ БСА > 
ТКЗ > тНФ > ДФ > СМК > КБЗ. Биосорбция 
эффективна по отношению к ЭЭ, БСА, ТКЗ и 
тНФ и незначительна для КБЗ, ДФ и СМК. 
По мнению авторов [Hofmann, Schlosser, 2016], 
биодеградации ЭЭ, БСА, ДФ, ТКЗ и тНФ пре-
сноводным штаммом Phoma sp. в значительной 
степени способствовала внеклеточная лакказа 
вместе с клеточно-ассоциированными фермен-
тами, такими как, монооксигеназы цитохрома 
Р450. При этом в биодеградации СМК и КБК 
лакказа, по-видимому, не играла значительной 
роли [Hofmann, Schlosser, 2016]. 

Проведено сравнение активности грибов 
Phoma sp. UHH 5-1-03 и C. aquatica WD(A)-00-
01 по биокаталитическому и биосорбционному 
удалению БФА, а также двух фталатных эфиров 
с различной структурой и гидрофобностью – 
ди-н-бутилфталата (ДБФ) и диэтилфталата 
(ДЭФ) [Carstens et al., 2020]. В биодеградации 
этих трех соединений установлена важная роль 
реакций, катализируемых лакказой и моноокси-
геназами цитохрома Р450 (Carstens et al., 2020). 
Полагают, что высокая эффективность Phoma 
sp. UHH 5-1-03 в отношении БФА связана 
с окислением этого соединения внеклеточными 
лакказами и/или пероксидазами, активность 
которых была зарегистрирована у Phoma sp. 
ранее [Cajthaml, 2015; Hofmann, Schlosser, 
2016]. Вид C. aquatica WD(A)-00-01 был наибо-
лее эффективен в биодеградации ДЭФ.  

Способность обесцвечивать синтетиче-
ские красители была зафиксирована для не-
скольких пресноводных штаммов – Colletotri-
chum dematium, Corynespora cassiicola, Alterna-
ria alternata, Dictyosporium zhejiangensis, D. zhe-

jiangensis, Plectosporium tabacinum, Fusarium 
thapsinum, Acrogenospora sphaerocephala, Ceri-
poria lacerata, – выделенных из затопленной 
в водоемах древесины (Китай, провинция 
Чжэцзян) [Yang et al., 2016]. Основным меха-
низмом обесцвечивания является биодеграда-
ция, поскольку грибы могут продуцировать 
различные неспецифические внеклеточные и 
внутриклеточные ферменты, участвующие 
в процессе обесцвечивания красителя, такие как 
лакказа, марганцевая пероксидаза, марганцево-
независимая пероксидаза, лигнин-пероксидаза, 
тирозиназа и другие [Yang et al., 2016]. 
В таблице 2 приведены обобщающие сведения 
о результатах исследования биоремедиацион-
ной способности пресноводных грибов. 

Таким образом, в биодеградации загряз-
няющих веществ грибными агентами в основ-
ном принимают участие две группы ферментов – 
внеклеточные оксиредуктазы (лакказы) и моно-
оксигеназы цитохрома P450. Лакказы представ-
ляют собой универсальные биокатализаторы 
с высоким потенциалом применения для целей 
детоксикации загрязнителей окружающей сре-
ды. Поэтому важен выбор штаммов, способных 
к активной продукции лакказы, и оптимальных 
условий для их культивирования. Перспектив-
ными продуцентами лакказы оказались два пре-
сноводных штамма аскомицетов Phoma sp. 
(UHH 5-1-03) и C. aquatica WD(A)-00-01. 

У C. aquatica WD(A)-00-01 было иденти-
фицировано пять предполагаемых генов лакка-
зы (от lcc1 до lcc5), которые дифференциально 
экспрессировались в ответ на стадию роста 
гриба и потенциальные индукторы лакказы 
[Solé et al., 2012]. Помимо генов лакказ в геноме 
C. aquatica WD(A)-00-01 были идентифициро-
ваны многочисленные гены пероксидаз и пред-
полагаемых монооксигеназ цитохрома P450 
[Heeger et al., 2021]. Экспрессия некоторых 
из них повышалась на субстратах, содержащих 
лигноцеллюлозу [Heeger et al., 2021]. Это на-
блюдение свидетельствует о том, что штамм 
C. aquatica способен в некоторой степени мо-
дифицировать лигнин, возможно, для облегче-
ния использования полисахаридных компонен-
тов лигноцеллюлозы в качестве источников уг-
лерода и энергии [Heeger et al., 2021].  

Повышение продукции лакказы у Phoma 
sp. UHH 5-1-03 достигалось посредством ком-
бинации альтернативного субстрата (томатный 
сок) и элиситоров (ремазол бриллиантовый си-
ний R и CuSO4) [Junghanns et al., 2008b]. Медь, 
являясь частью активного центра лакказ, часто 
применяется для увеличения продукции лакказы 
грибами [Klonowska et al., 2001]. Интересно, что 
в отличие от многих лакказ наземных грибов, ни 
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один из генов лакказы C. aquatica не оказался 
активируемым медью. Однако медь сильно по-
вышала внеклеточную лакказную активность 
C. aquatica, возможно, за счет стабилизации 
медьсодержащего каталитического центра фер-

мента. Было обнаружено, что медь вдвое повы-
шает активность лакказы уже при концентрации 
около 1.8 мкМ, что способствует адаптации 
грибов к низким концентрациям меди в водных 
средах обитания [Solé et al., 2012]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Экосистемы водных биомов представ-

ляют источник грибов, перспективных для це-
лей биоремедиации. Специфические условия 
роста и развития грибов в водной среде спо-
собствуют приобретению адаптаций, необхо-
димых для разработки и реализации микоре-
медиационных технологий.  

У грибов водного происхождения отме-
чают наличие двух основных механизмов био-
ремедиации – биосорбцию и биодеградацию. 

Биосорбционные явления у грибов в це-
лом хорошо известны и описаны во многих 
источниках, посвященных, прежде всего, ме-
ханизмам снижения концентрации в средах 
ТМ [Скугорева и др., 2019 (Skugoreva et al., 
2019)]. Механизм биосорбции зафиксирован 
в процессах микоремедиации сред, загрязнен-
ных ТМ; микро загрязняющими веществами 
ЭЭ, БСА, ТКЗ и тНФ [Hofmann, Schlosser, 
2016]; ПАУ бензо[a]пиреном [Vasconcelos et 
al., 2019]; пестицидами паратион-метилом и 
продуктом его гидролиза п-нитрофенолом 
[Alvarenga et al., 2014]; пестицидом ДДТ 
[Ortega et al., 2011]; фармацевтическими пре-
паратами ацетаминофеном [Esterhuizen-Londt 
et al., 2016] и окситетрациклином [Ahumada-
Rudolph et al., 2021].  

К полезным для процессов микореме-
диации адаптациям и характеристикам водных 
грибов относят широкий спектр продуцируе-
мых ферментов, принимающих участие в био-
деградации [Rocha et al., 2009; Rocha et al., 
2010; Sarkar et al., 2010; Trincone, 2010].  

В качестве продуцентов ферментов, уча-
ствующих в биодеградации поллютантов более 
эффективны штаммы, выделенные из морской 
воды. В детальных исследованиях доказано, что 
культивирование в среде с повышенным со-
держанием минеральных солей положительно 
ассоциировано с продукцией некоторых фер-
ментов, принимающих участие в биотрансфор-
мации загрязняющих веществ. Более высокие 
концентрации минеральных солей стимулиру-
ют рост грибов, продукцию лакказы и обесцве-
чивание синтетических красителей у двух бази-
диомицетов, выделенных из морской воды 
[D’Souza et al., 2006]. Культивирование в высо-
коминерализованной среде сопровождается 
продукцией редуктазы, которая, предположи-
тельно, принимает участие в биотранформации 
бромацетофенона [Rocha et al., 2009; Rocha et 

al., 2010]. У морских видов A. sydowii и P. deca-
turense обнаружены фосфотриэстеразы и кар-
боксиэстеразы, необходимые для биотрансфор-
мации ряда пестицидов [Alvarenga et al., 2014]. 

Высокие концентрации неорганических 
анионов, таких как сульфаты и хлориды, и ще-
лочные значения pH, обнаруженные в водах 
некоторых мест обитания грибов, часто обна-
руживаются и в промышленных стоках, содер-
жащих красители и ряд других загрязняющих 
веществ Junghanns et al. [2008а]. Обилие неор-
ганических веществ затрудняют традиционные 
технологические процессы очистки сточных 
вод [Pophali et al., 2003]. Представители водной 
микобиоты, адаптированные к средам, близким 
по составу к сточным водам, могут быть полез-
ны для очистки реальных сточных вод, содер-
жащих красители и другие загрязняющие веще-
ства [Junghanns et al., 2008а]. 

Пресноводные грибы, как и изоляты 
из морских вод, представляют интерес для ор-
ганизации биоремедиации по типу биодегра-
дации. Примером эффективных агентов мико-
ремедиации из числа пресноводных видов яв-
ляются аскомицеты C. aquatica WD(A)-00-01 и 
Phoma sp. UHH 5-1-03. В геноме C. aquatica 
WD(A)-00-01 помимо пяти генов лакказ иден-
тифицированы многочисленные гены перок-
сидаз и предполагаемых монооксигеназ цито-
хрома P450 [Heeger et al., 2021]. Штамм Phoma 
sp. UHH 5-1-03 является активным продуцен-
том внеклеточных лакказ [Martin et al., 2007; 
Carstens et al., 2020].  

Сравнение активности грибов морского и 
пресноводного происхождения как потенци-
альных ремедиантов водных сред в большинст-
ве случаев показывает преимущество первых. 
Однако есть и исключения. Анализ скорости 
биотрансформации трех органических соедине-
ний: БФА и двух фталатных эфиров ДБФ и 
ДЭФ морскими (Paradendryphiella arenariae и 
Ascocoryne sp.) и пресноводными (Phoma sp. и 
C. aquatica) штаммами, показал, что эффектив-
ность (рассчитанная по скорости элиминации 
органических поллютантов, нормированной 
по биомассе) по отношению к БФА снижалась 
в ряду Phoma sp. > P. arenariae; по отношению 
к ДБФ в ряду Ascocoryne sp. > Phoma sp. > 
C. aquatica > P. аrenariae, и, наконец, по отно-
шению ДЭФ в ряду C. aquatica > P. arenariae > 
Ascocoryne sp. > Phoma sp. [Carstens et al., 2020]. 



 

 

Таблица 2. Обобщающие сведения о результатах применения водных грибов, выделенных из пресных вод, для биоремедиации биотопов 

Table 2. Summary of the results of using aquatic fungi isolated from freshwater habitats for biotope bioremediation 

Название гриба 
Fungal species 

Происхождение 
Origin 

Соединение 
Substances 

Механизм биоремедиации 
Mechanism of bioremediation 

Ферменты 
Enzymes 

Ссылка 
Reference 

Clavariopsis aquatica 
(WD(A)-00-01) 

коллекция Центра эколо-
гических исследований 
имени Гельмгольца (Гер-
мания, Лейпциг) 

азо- и антрахиноновые синте-
тические красители 

– внеклеточные лакказы 
(предположительно) 

Junghanns et al., 
2008а 

БФА, фталатные эфиры ди-н-
бутилфталат и диэтилфталат 

биодеградация монооксигеназы ци-
тохрома Р450 и вне-
клеточные лакказы 

Carstens et al., 2020 

Phoma sp. (UHH 5-1-03) р. Заале (Германия, Сак-
сония-Анхальт) 

азо- и антрахиноновые синте-
тические красители 

– внеклеточные лакказы 
(предположительно) 

Junghanns et al., 
2008а 

ЭЭ, БСА, ТКЗ и тНФ биодеградация, биосорбция внеклеточные лакказа, 
монооксигеназы ци-
тохрома Р450 (пред-
положительно) 

Hofmann, Schlosser, 
2016 

ДФ биодеградация внеклеточные лакка-
зы, монооксигеназы 
цитохрома Р450 
(предположительно) 

Hofmann, Schlosser, 
2016 

БФА биодеградация внеклеточные лакказы 
и/или пероксидазы 

Carstens et al., 2020 

фталатные эфиры ди-н-
бутилфталат и диэтилфталат  

биодеградация монооксигеназы ци-
тохрома Р450 и вне-
клеточные лакказы 

Carstens et al., 2020 

полициклические мускусные 
отдушки: галаксолид и тоналид 

биодеградация  внеклеточные лакказы Martin et al., 2007 

Myrioconium sp. (UHH 1-
13-18-4) 

р. Заале (Германия, Сак-
сония-Анхальт) 

полициклические мускусные 
отдушки: галаксолид и тоналид 

биодеградация  внеклеточные лакказы Martin et al., 2007 

Colletotrichum dematium, 
Corynespora cassiicola, Al-
ternaria alternata, Dictyos-
porium zhejiangensis, D. zhe-
jiangensis, Plectosporium 
tabacinum, Fusarium thapsi-
num, Acrogenospora sphae-
rocephala, Ceriporia lacerata 

затопленная в водоемах 
древесина (Китай, про-
винция Чжэцзян)  

Синтетические красители биодеградация (основной 
механизм) 

– Yang et al., 2016 

Примечание. Бисфенол А (БФА), карбамазепин (КБЗ), 17α-этинилэстрадиол (ЭЭ), диклофенак (ДФ), сульфаметоксазол (СМК), технический нонилфенол (тНФ) и трик-
лозан (ТКЗ). 

Note. Bisphenol A (BPA), carbamazepine (CBZ), 17α-ethinyl estradiol (EE), diclofenac (DF), sulfamethoxazole (SMC), technical nonylphenol (tNP) and triclosan (TCZ). 
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Значительно более высокая скорость биотранс-
формации БФА, наблюдаемая у пресноводного 
штамма Phoma sp. по сравнению с морским 
штаммов P. renariae, связывают с окислением 
бисфенола-А внеклеточными лакказами и/или 
пероксидазами, активность которых была заре-
гистрирована у Phoma sp. (в дополнение 
к внутриклеточным ферментам) [Junghanns et 
al., 2008а; Hofmann, Schlosser, 2016]. Штамм 
C. aquatica был эффективен в биодеградации 
ДЭФ благодаря высокой активности моноокси-
геназ цитохрома P450. Можно резюмировать, 
что на эффективность элиминации поллютан-
тов влияют не только условия среды обитания, 
из которой был выделен грибной агент, но ин-
дивидуальные характеристики штамма – агента 
ремедиации. Важную роль в ремедиационном 
процессе играют продуцируемые грибами не-
специфические внеклеточные и внутриклеточ-
ные ферменты, такие как лакказы, марганцевая 
пероксидаза, марганцево-независимая перокси-
даза, лигнин-пероксидаза, тирозиназа, моноок-
сигеназы цитохрома P450 и другие [Yang et al., 

2016]. На данном этапе нет оснований утвер-
ждать, что наличие пигментации, в частности, 
меланина у культур грибов, испытанных в сре-
дах, загрязненных поллютантами разной при-
роды, имеет такое же большое значение 
для ремедиационного потенциала грибов как 
комплекс ферментов.   

Таким образом, проведенный анализ 
публикаций позволяет заключить, что грибы – 
представители морской и пресноводной мико-
биоты, представляют интерес как агенты ре-
медиации загрязненных сред по типу биосорб-
ции и биодеградации поллютантов. При этом 
благодаря комплексу уникальных ферментов 
биодеградацию токсических веществ следует 
отнести к наиболее действенным механизмам 
микоремедиации. Ориентация на поиск видов 
грибов-биодеструкторов, обладающих специ-
фическим ферментами, способными приводить 
к разложению сложных органических и неор-
ганических веществ, – обоснованное перспек-
тивное направление в разработке современных 
технологий биоремедиации. 

Работа поддержана Российским научным фондом – грант 22-24-00666 “Меланинсодержащие 
грибы техногенно нарушенных почв: индикация химического загрязнения и биотехнологический 
потенциал”.  
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The review is devoted to the analysis of information on aquatic fungi as potential agents of bioremediation 
of aquatic environments under chemical pollution. Approaches to the classification of groups of aquatic mycobiota 
based on the duration of existence in aquatic environments and morphophysiological features of species are consi-
dered. The known mechanisms of interaction between fungi and pollutants, which result in biodegradation or bio-
sorption of pollutants, and ultimately a decrease in the concentration of chemicals available to other inhabitants 
of aquatic environments, are outlined. Specific examples illustrating the role of fungal enzymes in these processes 
are considered. Data are given on the use of fungal strains isolated from marine and fresh waters for the purpose 
of mycoremediation, and the effectiveness of fungi of different origin in bioremediation is characterized. It is con-
cluded that a more promising direction of microremediation seems to be the orientation towards the choice of bio-
destructor fungi species that have specific enzymes that can lead to the degradation of pollutants. 

Keywords: hydromycobiota, mycoremediation, biodegradation, biosorption, marine fungi, freshwater fungi, 
pollution, water purification efficiency 
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Культуральным подходом и методом высокопроизводительного секвенирования определены числен-
ность колониеобразующих единиц (КОЕ), состав и таксономическая структура грибной биоты в донных 
грунтах Горячинского геотермального источника (Бурятия, Российская Федерация). Численность грибов 
в грунтах (0–3 см) в месте выхода источника и водотоке на небольшом расстоянии (3–100 м) варьировала 
в диапазоне от нескольких единиц до сотни КОЕ в 1 г. Посевами на питательные среды выделено 70 изо-
лятов грибов, 34 морфотипов, из которых 15 идентифицировано до вида и 2 – до рода. Это были термо-
фильные и термотолерантные виды Aspergillus fumigatus, A. niger, A. nishimurae, A. terreus, Melanocarpus 
albomyces, Mycothermus thermophilus, Naganishia brisbanensis, Penicillium sp., Pseudothielavia terricola, 
Rhodotorula sp., Scedosporium apiospermum, Talaromyces flavus, Thermomyces dupontii, Thermothielavioides 
terrestris и Vishniacozyma carnescens. Методом высокопроизводительного секвенирования ITS2 участка 
рДНК в грунтах источника выявлено на порядок большее разнообразие грибов (149 видов 132 родов), 
а всего обоими подходами обнаружено 160 видов. Число идентифицированных операционно-
таксономических едициц (ОТЕ) до вида составило 64.4%. Помимо аскомицетов и базидиомицетов, кото-
рые выявляли в посевах на питательные среды, ДНК-баркодингом показано наличие в грунтах предста-
вителей отделов Mucoromycota, Mortierellomycota, Zoopagomycota, Chytridiomycota, Rozellomycota. 
Причем среди установленных высокопроизводительным секвенированием грибов были не только термо-
толеранты, но и виды с различной устойчивостью к высоким температурам и трофической ориентацией. 
Применение обоих подходов дало более детальную информацию о разнообразии грибных организмов 
в горячем источнике. Однако для выявления видов – обитателей таких экотопов, необходим тщательный 
анализ их физиолого-биохимических свойств (который для многих таксонов отсутствует в должном объ-
еме) и использование иных подходов. 

Ключевые слова: грибы, термальные источники, донные грунты. 

DOI: 10.47021/0320-3557-2023-72-91 

ВВЕДЕНИЕ 
Геотермальные источники представляют 

собой уникальные местообитания на суше и 
в глубинах морей и океанов в разных регионах 
Земли. Их изучение позволяет лучше предста-
вить ранний период биосферы Земли, понять 
механизмы адаптации биоты к экстремальным 
значениям физико-химических параметров 
среды, обнаружить стабильно работающие 
ферменты в этих условиях и другие соедине-
ния, перспективные для биотехнологий. 
Исследования в этом направлении были скон-
центрированы в первую очередь на прокарио-
тах. Разнообразие бактерий и архей в таких 
экотопах активно изучается с 1960-х годов 
классическими методами, а в последние деся-
тилетия с применением современных молеку-
лярно-генетических подходов [Кочеткова и 
др., 2022 (Kochetkova et al., 2022)]. Несравнимо 
меньше работ посвящено исследованию эука-
риот в горячих источниках, в частности гри-
бов, хотя среди них существуют виды термо-
фильные, термотолерантные, способные расти 
при низких и высоких значениях рН, экстре-
мальных значениях других факторов среды 
[Maheshwari et al., 2000; Grigoriev et al., 2011]. 

К настоящему времени имеются сведения 
о выделении грибов из горячих источников 
Йеллоустонского Национального парка (США) 
[Redman et al., 1999], на севере Тайваня [Chen et 
al., 2000; Chen et al., 2003], Гималаях (Индия) 
[Sharma et al., 2013], Западной Анатолии в Тур-
ции [Özdemir, Uzel, 2020], в регионах Мехелата 
и Мезадаран Ирана [Ghajari et al., 2017; Ghajari 
et al., 2018]. На основе этих и ряда других работ 
получено представление о составе мицелиаль-
ных и дрожжевых грибных организмов в воде и 
донных грунтах этих экотопов. Разнообразие 
грибов в них небольшое и чаще всего представ-
лено только термофильными и термотолерант-
ными видами – Aspergillus fumigatus, A. flavus. 
A. niger, A. terreus, Myceliophthora thermophila, 
Thermomyces lanuginosus, родов Penicillium, Scy-
talidium, Talaromyces, Cladosporium, порядка 
Mucorales и некоторых дрожжей. Состав и ви-
довая структура грибной биоты в горячих ис-
точниках в разной степени различалась, но ме-
тодом посева постоянно выявляли термотоле-
ранты и термофилы из отделов Ascomycota, Ba-
sidiomycota, и реже – Mucoromycota при посто-
янном преобладании аскомицетов. 
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При использовании современных прие-
мов секвенирования тотальной ДНК в образцах 
воды и донных грунтов горячих источников 
обнаружены, кроме аскомицетов, базидиомице-
тов и мукоромицетов, операционно-
таксономические единицы (ОТЕ), принадлежа-
щие и к другим отделам грибов [Kambura et al., 
2016; Velez et al., 2022]. Так, в донных отложе-
ниях и воде горячих источников содового озера 
Магади (Кения) из 151 ОТЕ, идентифицирован-
ных до вида, большинство (80%) отнесены 
к отделу Ascomycota, 11.5% к Basidiomycota, 
остальные относились к отделам Glomeromyco-
ta, Chytridiomycota и ранним эволюционным 
линиям грибов [Kambura et al., 2016].  

В последнее десятилетие в экологии ста-
ли использовать технологии секвенирования 
нового поколения (next-generation sequencing 
или NGS), которые позволяют с беспрецен-
дентной глубиной выявлять видовое разнообра-
зие микробных сообществ в наземных и водных 
средах [Singh et al., 2011; Lee, Tang, 2012]. 
Работы по характеристике состава грибов в го-
рячих источниках, в которых одновременно 

применяли методы посева на питательные сре-
ды и технологии NGS при анализе выделенных 
из природы образцов, единичны. В них изучали 
микобиоту гидротермальных источников 
на больших глубинах в океанах [Xu et al., 2018; 
Velez et al., 2022].  

Многолетние успешные работы ведутся 
по исследованию бактерий и архей в горячих 
источниках, расположенных на территории 
Российской Федерации [Бонч-Осмоловская, 
Мирошниченко, 1995 (Bonch-Osmolovskaya, 
Miroshnichenko, 1995); Бонч-Осмоловская 
и др., 1999 (Bonch-Osmolovskaya et al., 1999); 
Намсараев и др., 2011 (Namsarayev et al., 2011); 
Кочеткова и др., 2022 (Kochetkova et al., 2022) 
и др.]. Вместе с тем их микобиота остается 
неизученной.  

Цель работы – определение таксономиче-
ской структуры и видового состава грибной 
биоты в донных грунтах Горячинского тер-
мального источника с применением культу-
ральных приемов и высокопроизводительного 
секвенирования ДНК, выделенного из природ-
ных образцов. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Объекты исследования. Термальный ис-

точник расположен на восточном побережье 
оз. Байкал в с. Горячинске (Прибайкальский 
район, Бурятия, РФ), в 1 км от озера, на высоте 
32 м над уровнем оз. Байкал, в долине между 
хребтами Литковским на севере и Туркинским 
на юге. Горячинский источник имеет площадь 
0.01 км2. Над источником оборудован забор 
вод в трубы для водолечебницы и беседка. 
Излишки воды из источника формируют ручей 
длиной около 100 м, который впадает в пруд, 
образовавшийся благодаря дамбе. Избыток 
воды из него затем попадает в оз. Байкал1.  

Вода источника пресная, на выходе име-
ет температуру 54.5°С, характеризуется ще-
лочным (рН 8–9), сульфатно-натриевым соста-
вом с минерализацией 0.5–0.65 г/л и содержа-
нием кремнекислоты 77–89 мг/л. На базе 
кремнистых термальных вод Горячинского 
источника функционирует один из старейших 
курортов Восточной Сибири – Горячинск. 
Вот уже более 200 лет его минеральные воды 
эффективно используются при разнообразных 
заболеваниях1. 

Село Горячинск окружено разнотравным 
светлохвойным лесом, который представлен 
почти исключительно сосной обыкновенной, 
а небольшую долю занимает сосна сибирская. 
В кустарниковом ярусе преобладают рододенд-
рум даурский, таволга средняя, шиповник игли-

                                                      
1 https://thermalsprings.ru 

стый и можжевельник обыкновенный, среди 
трав наибольшим коэффициентом обилия обла-
дают майник двулистный, смилацина трехлист-
ная, реже: бор развесистый, подмаренник север-
ный, седмичник европейский. Общее проектив-
ное покрытие травянистых растений составляет 
50% [Дашиева, 2014 (Dashieva, 2014)]. Дома 
сельчан имеют приусадебные участки с садово-
огородными и декоративными растениями. 
В районе побережья, у впадения ручья в оз. Бай-
кал, имеются участки разнотравно-злаковых лу-
гов на аллювиально-гумусовых почвах [Напрас-
никова, Белозерцева, 2020 (Naprasnikova, Belo-
zertseva, 2020)]. 

Образцы донных грунтов (слой от 0 до 
3–5 см) из источника отбирали в стерильные 
флаконы (50 мл) три раза из четырех точек: 
в месте выхода источника (Г0м), из ручья в 3 м 
от источника (Г3м), 20 м от источника (Г20м), 
а также из теплого пруда (Гго). Отбор образцов 
был проведен в августе 2020 г. в ходе экспеди-
ций Лимнологического института СО РАН. 
Анализ проводили из свежих образцов и после 
хранения в течение нескольких недель 
при +5°С. Пробы отбирали в нескольких точ-
ках – в месте выхода подземных вод источни-
ка, в горячем ручье в 3–20 м от выхода вод 
на поверхность и из пруда в нескольких мет-
рах от впадения в него ручья (100–120 м 
от истрочника). Вода из источника вытекает 
под давлением из трубы, из-за чего образова-
лось небольшое углубление с илисто-
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песчаным донным грунтом. На дне ручья, 
у которого довольно быстрое течение, в грунте 
преобладала песчаная фракция, а в пруду, на-
против, донный грунт был представлен боль-
шим слоем тонкой илистой фракции. Темпера-
тура грунта в пруду была на несколько граду-
сов ниже, чем в месте выхода термальных вод 
и ручье. Образцы донных грунтов отобирали 
в стерильные фальконы и содержали воду са-
мого источника. 

Методы исследования. Химические 
свойства грунтов в месте выхода источника 
(Г0м) и в 20 м (Г20м) вниз по ручью были опре-
делены по следующим методикам в МГУЛАБ. 
Элементный состав в образцах – методом 
ИСП-ОЭС на спектрометре 5110 ICP-OES 
Agilent. Пробы предварительно подвергали 
разложению в микроволновой печи Вольта 
МС-10. Высушенные при 105°С навески 
(0.25 г) помещали в автоклав микроволновой 
печи, к ним приливали 8 мл концентрирован-
ной азотной кислоты и 2 мл перекиси водоро-
да, после чего запускали стандартную про-
грамму для разложения органогенных образ-
цов. После окончания программы и охлажде-
ния проб их переносили в мерную колбу 
на 25 мл и доводили объем до метки дистил-
лированной водой. Далее пробы поступали 
на определение массовой доли элементов 
по методике М-МВИ-80-2008 [Методика…, 
2008 (Metodika, 2008)]; рН в образцах грунтов 
определяли в водной вытяжке по ГОСТ 11623-
89 на рН-метре рН-150-МИ производства “Из-
мерительная техника” [State Standard 11623-89, 
1990]. Электропроводность измеряли в той же 
вытяжке на кондуктометре HI 2300, Hanna 
Instruments. Содержание органического веще-
ства определяли классическим гравиметриче-
ским методом при 525°С по ГОСТ 26213-2021 
[State Standard 26213-2021, 2021].  

По механическому составу образцы 
представляли собой смесь илистой и песчаной 
фракции, причем доля ила возрастала в образ-
цах по мере продвижения от места выхода ис-
точника к пруду. 

При исследовании микобиоты донных 
грунтов в месте выхода на поверхность гео-
термальных вод в с. Горячинск были исполь-
зованы как культуральные приемы выделения 
грибов, так и метабаркодинг ДНК, экстрагиро-
ванной из образцов грунта. 

Выделение чистых культур грибов и 
оценка относительного обилия видов. При оп-
ределении состава культивируемых видов гри-
бов основным способом выделения был метод 
посева мелкоземом на питательные среды. 
По 6 комочков мелкозема грунтов (их общий 

вес 0.05–0.15 г на чашку Петри) раскладывали 
на поверхность сусла-агара (СА) и глюкозо-
пептонного агара (ГПА) с добавлением анти-
биотика цефалоспорина (цефотаксима) в кон-
центрации 125 мг/л. Антибиотик в виде рас-
твора наносили также на комочки грунта. 
Повторность чашек Петри для каждого образ-
ца пятикратная для каждого типа среды (таким 
образом, выделение в каждом случае проводи-
лось на 10 чашек Петри). Посевы инкубирова-
ли при +40°С в термостате в течение 5–7 сут и 
отсевали разные морфотипы колоний грибов 
для получения чистых культур и их идентифи-
кации. Провели также инкубации посевов мел-
козема при +25°С.  

Для выявления грибов, растущих непо-
средственно в донных грунтах на органиче-
ских субстратах, в образцы вносили стериль-
ные полоски фильтровальной бумаги, крахмал, 
казеин и сливочное масло. Образцы грунтов 
предварительно помещали в стерильные чаш-
ки Петри диаметром 35 мм. На поверхность 
грунта в виде полоски наносили указанные 
субстраты-приманки и добавляли антибиотик 
(цефалоспорин) для подавления роста бакте-
рий. В ходе инкубации грунтов с внесенными 
субстратами при 40°С периодически проводи-
ли наблюдение за появлением грибов разных 
морфотипов на поверхности и под контролем 
стереоскопического микроскопа выделяли их 
в чистые культуры препаравальной иглой 
на питательные среды. 

Грибы из грунтов изолировали также 
с применением накопительного подхода. 
В колбы с образцами грунтов (Г3м) вносилили 
глюкозу и сахарозу и после инкубации 
при 40°С проводили посев по методике, изло-
женной выше. 

Относительное обилие видов (%) счита-
ли как отношение числа колоний определенно-
го вида к числу всех колоний, выросших в ис-
следуемом варианте грунта.  

Идентификация и хранение штаммов. 
Идентификацию изолятов проводили по мор-
фолого-культуральным признакам по реко-
мендуемым определителям для каждой таксо-
номической группы грибов [Raper et al., 1968; 
Rifai, 1969; Booth, 1977; Schipper, 1978; Von 
Arx, 1981; Klich, 2002; Crous et al., 2007; Kirk et 
al., 2008; de Hoog et al., 2011; Samson, Haubra-
ken, 2011; Seifert et al., 2011 и др.] и молеку-
лярно-генетическим методом (секвенировани-
ем региона ITS рибосомальной ДНК). 

Выделение ДНК из мицелия проводили 
путем разрушения клеток с использованием 
церконовых шариков разного диаметра и лизи-
рующего буфера CTAB (700 мкл). Лизирование 
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проводили в течение 60 мин в термостате при 
65°С, каждые 20 мин перемешивая на вортексе. 

После этого к лизированному мицелию 
добавляли 500 мкл хлороформа и центрифуги-
ровали при 13000 об./мин в течение 10 мин. 
Супернатант в количестве приблизительно 
700 мкл отбирали в новую пробирку, проводили 
повторную очистку с хлороформом. Повторно 
очищенный супернатант переносили в чистую 
пробирку для дальнейшего осаждения ДНК. 

Осаждение ДНК проводили с добавле-
нием 400 мкл изопропанола и 70 мкл ацетата 
калия. После аккуратного перемешивания и 
осаждения пробирки центрифугировали 
при 13000 об./мин в течение 10 мин. Далее 
жидкость сливали, а осадок двукратно промы-
вали холодным 70%-ным этиловым спиртом. 
После промывки и высушивания в термостате 
при 37°С осадок ресуспендировали добавлени-
ем размороженной деионизированной воды 
MQ и ставили в морозильник, так как даль-
нейшая амплификация методом ПЦР проводи-
лась в другой день. 

Амплификацию ДНК проводили с ис-
пользованием коммерческого набора 
GenPak®PCR Core (Isogene Lab. Itd., Москва, 
Россия) и праймеров на участки рРНК ITS1 и 
ITS4. Для выделения амплифицированных 
фрагментов ДНК был поставлен электрофорез. 
Гель для фореза готовили на основе 1% TBE 
буфера с добавлением 1.8% агарозы. 
Для флуоресцентного окрашивания цепей 
ДНК добавляли бромистый этидий. Далее 
ДНК выделяли из агарозного геля с использо-
ванием набора Cleanup Mini (Евроген, Россия). 

Результаты секвенирования обрабатыва-
лись с использованием программного обеспе-
чения UGENE и базы данных NCBI BLAST.  

Современное таксономическое положе-
ние видов дано по [https://www.mycobank.org/]. 
Чистые культуры хранили на скошенном агаре 
или чашках Петри при +7°С.  

Высокопроизводительное NGS секвени-
рование ITS2 рДНК грибов и биоинформати-
ческая обработка данных. ДНК из образцов 
донных грунтов выделяли с применением 
DNeasy PowerSoil Kit в соответствии с реко-
мендациями производителя1. 

Для каждой из четырех точек источника 
(Г0м, Г3м, Г20м, Гго) подготавливали смешанные 
образцы из трех отдельно отобранных образ-
цов, анализы проведены в двухкратной повтор-
ности в компании Биоспарк. Для амплификации 
гипервариабельного ITS2 участка гена 18S 
рРНК использовали праймеры: прямой 

                                                      
1 https://www.bio.vu.nl/~microb/Protocols/Manuals/PowerS

oil_DNA.pdf 

NR_5.8SR – 
TCGTCGGCAGCGTCAGATGTGTATAAGAG
ACAGATCTCGATGAAGAACGCAGCG, об-
ратный NR_ITS4R – 
TCTCGTGGGCTCGGAGATGTGTATAAGAGA
CAGGCATCCTCCGCTTA-TTGATATGC 
в концентрации 5 мкМ.  

Амплификацию ПЦР продукта с целью 
баркодирования библиотек проводили в объе-
ме 25 мкл в смеси, содержащей 5x KTN-mix 
(Evrogen) 5 мкл, смесь праймеров 2 мкл, 50x 
SYBR(Evrogen) 0.5 мкл, в амплификаторе 
в реальном времени CFX96 Touch (Bio-Rad). 
Для амплификации использовали индексы, 
рекомендованные производителем: Nextera 
Index Kit (Illumina). 

Ампликоны после второго этапа очища-
ли с использованием магнитных частиц AM-
Pure XP (KAPABiosystems) в следующих соот-
ношениях: 1:0.6, где вторая цифра – доля AM-
Pure для очистки продуктов ПЦР амплифика-
ции гипервариабельного ITS2 участка гена 18S 
рРНК. Данные очищенные ампликоны явля-
ются готовыми библиотеками для мультип-
лексного секвенирования на платформе 
Illumina. Библиотеки смешивали между собой 
и доводили до общей концентрации 2 нM. 
К отобранным 5 мкл смеси добавляли 5 мкл 
0.2 М NaOH и инкубировали в течение 5 мин. 
К денатурированой ДНК добавляли 990 мкл 
HTI и 1 мкл 12.5 мМ заранее денатурировано-
го PhyX. Анализ библиотек проводили на сек-
венаторе нового поколения Illumina MiSeq ме-
тодом парноконцевого чтения генерацией 
не менее 10 тыс. парных прочтений на каждый 
образец с использованием следующих реакти-
вов: MiSeq Reagent Kit v2 nano и MiSeq v2 
Reagent Kit (500 Cycles PE).  

Данные секвенирования обрабатывали 
в программе, написанной с использованием 
алгоритма QIIME 1.9.1, включающего объеди-
нение прямых и обратных прочтений, удале-
ние технических последовательностей, фильт-
рацию последовательностей с низкими показа-
телями достоверности прочтения отдельных 
нуклеотидов (качество менее Q30), фильтра-
цию химерных последовательностей, вырав-
нивание прочтений на референсную последо-
вательность, распределение последовательно-
стей по таксономическим единицам с исполь-
зованием базы данных Silva версии 132 и 
Unite v8. Использовали алгоритм классифика-
ции операционных таксономических единиц 
(ОТЕ) с открытым референсом (Open-reference 
OTU), порог классификации 97%. 
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Относительное обилие таксонов (%) счи-
тали как отношение числа ОТЕ данного таксона 
к общему числу грибных ОТЕ в образце.  

Статистическую обработку данных про-
водили в программе Microsoft Office Excel 2016. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ  
Химический состав донных грунтов. 

Содержание органического вещества в образ-
цах донных грунтов от места выхода термаль-
ных вод к грунтам в ручье на расстоянии 
от него 20 м было довольно близким – 0.26 и 
0.20%, рН изменился существенно со щелоч-
ного значения 9.5 к кислому 4.9, электропро-
водность возросла в 3 раза: с 0.11 до 
0.33 мкСм/см (табл. 1). Содержание макроэле-
ментов, за исключением серы, существенно 

уменьшалось в образцах донных грунтов, ото-
бранных в месте начала наземного потока тер-
мальных вод к точке в 20 м от его истока 
(табл. 2). Такие большие изменения химиче-
ских свойств в донных грунтах от истока и 
по мере движения наземного потока термаль-
ных вод, помимо снижения их температуры, 
должны оказывать влияние на состав и струк-
туру грибных сообществ в грунтах. 

Таблица 1. Физико-химические характеристики донных грунтах Горячинского геотермального источника 

Table 1. Physico-chemical characteristics of bottom soils of the Goryachinsky geothermal spring 

Место отбора 
Sampling site 

Органическое вещество, % 
Organic matter, % 

pH Электропроводность, мкСм/см 
Electrical conductivity, μS/cm 

В месте выхода термальных вод 
At the outlet of thermal waters 

0.26 9.5 0.11 

Ручей (в 20 м от выхода вод) 
Stream (20 m from the water outlet) 

0.20 4.9 0.33 

Примечание. Грунты из теплого пруда, а также 3 м от источника не анализировали. 

Note. Soils from the warm pond as well as 3 m from the source were not analyzed. 

Таблица 2. Содержание макроэлементов в донных грунтах Горячинского геотермального источника 

Table 2. Content of macroelements in bottom soils of the Goryachinsky geothermal spring 

Место отбора 
Sampling site 

Макроэлементы мг/кг 
Macroelements mg/kg 

P К S Сa Мg Na Fe 
В месте выхода термальных вод 
At the outlet of thermal waters 

380 3800 187 2700 1530 222 12400 

Ручей (в 20 м от выхода вод) 
Stream (20 m from the water outlet) 

155 800 610 1370 520 166 3700 

Примечание. Грунты теплого пруда, а также 3 м от источника не анализировали. 

Note. Soils from the warm pond as well as 3 m from the source were not analyzed. 

Численность культивируемых грибов и 
структура их сообществ в грунтах источника. 
Численность грибов в донных грунтах Горя-
чинского термального источника варьировала 
в диапазоне от 1–3 ед. до 100 КОЕ/г, причем 
при инкубации посевов при 40°С выявляли 
единицы КОЕ грибов в 1 г, а десятки КОЕ вы-
являлись после инкубирования при 25°С. 
Количество культивируемых грибов было ми-
нимальным (единицы КОЕ в 1 г грунта вне 
зависимости от температуры их выделения) 
в грунте в месте выхода подземных термаль-
ных вод на поверхность, и оно увеличивалось 
в образцах из ручья и пруда (табл. 3). Это свя-
зано, видимо, с повышением кислотности 
грунтов, то есть смещением значения pH 
в более благоприятную для грибов кислую об-
ласть. Большее число КОЕ в грунтах было вы-

явлено при инкубации посевов при 25°С, чем 
при 40°С, что свидетельствует о существова-
нии в них мезофильных, но терморезистент-
ных грибов.  

Культуральными методами из образцов 
донных грунтов Горячинского термального 
источника было выделено 70 изолятов, пред-
ставляющих 34 морфотипа; 15 морфотипов 
идентифицировано до вида и рода, остальные 
идентифицировать не удалось (табл. 4). 
Инкубация посевов при 40°С позволила выде-
лить 11 морфотипов, 5 из которых принадле-
жали к Aspergillus fumigatus, Pseudothielavia 
terricola, Scedosporium apiospermum, 
Talaromyces flavus и Thermomyces dupontii. 
Еще 8 новых морфотипов выявлено в посевах 
при 25°С, 2 из которых идентифицированы, 
как Aspergillus niger и Rhodotorula sp. 
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Таблица 3. Численность грибов в донных грунтах Горячинского термального источника 

Table 3. Numbers of fungi in the bottom soils of the Goryachinsky thermal spring 

Температура 
инкубации посева, °С 

Incubation 
temperature, °С 

КОЕ/г в.-с. грунта 
CFU/g of soil b.w.s. 

В месте выхода 
термальных вод 

At the outlet 
of thermal waters 

Ручей (в 3 м 
от выхода вод 

на поверхность) 
Stream (3 m from 
the water outlet) 

Ручей (в 20 м 
от выхода вод) 

Stream (20 m from 
the water outlet) 

Теплый пруд 
Warm pond 

40 2±1 4±1 3±1 6±1 
25 7±1 29±1 28±1 72±3 

 

При внесении в образцы грунтов субстра-
тов-приманок (целлюлозы, казеина, сливочного 
масла и крахмала) и инкубации при 40°С полу-
чено еще 15 морфотипов, из которых удалось 
выделить в культуру 13, а 7 из них были иден-
тифицированы до вида: Aspergillus nishimurae, 
Aspergillus terreus, Melanocarpus albomyces, 
Mycothermus thermophilus, Naganishia 
brisbanensis, Thermothielavioides terrestris и 
Vishniacozyma carnescens.  

Инкубация образцов грунта с добавкой 
глюкозы и сахарозы при 40°С привела к доми-
нированию в нем Aspergillus fumigatus, а дру-
гие грибы из них изолировать не удалось. 

Нуклеотидные последовательности 
15 штаммов с видовой идентификацией депо-
нированы в Генбанке c номерами OR577020–
OR577028 и OR577147–OR577159. 

Число выявленных видов в грунтах го-
рячего источника возросло в 2 раза в случае 
использования разных культуральных приемов 
в сравнении с применением только метода по-
сева при 40°С (табл. 4). 

Таксономическая принадлежность ряда 
морфотипов не была установлена, так как коло-
нии этих грибов после появления на среде вы-
деления сразу прекращали рост или не росли 
после пересева. Поэтому невозможно было по-
лучить чистые культуры и биомассу для прове-
дения ПЦР. Спороношений у них не было, и, 
соответственно, идентифицировать их по реко-
мендуемым ключам не удалось. Стерильный 
мицелий был с перегородками, или это были 
дрожжи. В посевах они формировали колонии 
разных размеров, текстуры и цвета, светлого, 
темного, оранжевых и других оттенков. 

Идентифированные грибы принадлежали 
к двум отделам – Ascomycota, Basidiomycota 
(табл. 4, 5). Доминировали представители отде-
ла Ascomycota, среди которых преобладали ви-
ды класса Eurotiomycetes порядка Eurotiales, 
затем по относительному обилию следовали 
грибы класса Sordariomycetes порядков Sorda-
riales и Microascales. Среди базидиомицетов 
методом посевов выявлены виды класса Micro-

botryomycetes порядка Sporidiobolales, а с при-
менением приманок органических субстратов – 
класса Tremellomycetes порядков Filobasidiales 
и Tremellales. 

Из аскомицетов в посевах из донных 
грунтов преобладали Aspergillus fumigatus, Ta-
laromyces flavus, Thermomyces dupontii, Pseudo-
thielavia terricola, Scedosporium apiospermum; 
базидиомицеты оказались представленны 
дрожжами рода Rhodotorula. Также значитель-
ную часть относительного обилия занимали 
неидентифицированные морфотипы мицели-
альных и дрожжевых грибов (табл. 4). 
Наибольшее относительное обилие имели As-
pergillus fumigatus (среднее обилие по трем 
местообитаниям – 34.5%) и Talaromyces flavus 
(6.0%), а также два неидентифицированных 
морфотипа дрожжей (имеющие отнисительное 
обилие 28.7% и 5.90%), затем следовали виды 
Thermomyces dupontii, Pseudothielavia terricola 
и Scedosporium apiospermum с обилием 2.1%, 
Rhodotorula sp. (1.5%) и несколько морфоти-
пов неидентифицированных мицелиальных 
грибов с обилием 4.5%, 2.7%, 2.2% и 2.1%. 
Количественно сложно оценить представлен-
ность в грибной биоте Aspergillus nishimurae, 
Aspergillus terreus, Melanocarpus albomyces, 
Mycothermus thermophilus, Naganishia 
brisbanensis, Thermothielavioides terrestris и 
Vishniacozyma carnescens, выявленных только 
на субстраты-приманки. Вместе с тем предста-
вители этих видов росли непосредственно 
в грунтах при высокой температуре на внесен-
ных органических субстратах, то есть являют-
ся активными деструкторами органики в дан-
ных экотопах. 

Микобиота в донных грунтах в месте ис-
тока горячих вод, в 3–20 м от него в ручье и 
в сотне метров в пруду существенно различалась. 
При движении в этом направлении возрастало 
таксономическое разнообразие грибов на уровне 
как видов, так и таксонов высокого ранга – аско-
мицетов порядков Sordariales и Microascales и 
базидиомицетов порядков Sporidiobolales, 
Filobasidiales и Tremellales (табл. 5). 
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Таблица 4. Состав и относительное обилие видов грибов, изолированных из донных грунтов Горячинского 
термального источника 

Table 4. Composition and relative abundance of fungal species isolated from bottom soils of the Goryachinsky thermal 
spring 

Вид / морфотип 
Species / morphotype 

Относительное обилие, % 
Relative abundance, % 

Выход тер-
мальных вод 

Outlet of 
thermal waters 

Ручей 
Stream 

Теплый 
пруд 

Warm pond 

Aspergillus fumigatus Fresen. 60.7* 38.12** 2.78+ 

Aspergillus niger Tiegh. . 0.03 . 
Aspergillus nishimurae Takada, Y. Horie & Abliz . . + 
Aspergillus terreus Thom . . + 
Melanocarpus albomyces (Cooney & R. Emers.) Arx . . + 
Mycothermus thermophilus (Cooney & R. Emers.) X. Wei Wang, 
Houbraken & D.O. Natvig 

. . + 

Naganishia brisbanensis Y.P. Tan, Marney & R.G. Shivas . . + 
Penicillium sp. . . + 
Pseudothielavia terricola (J.C. Gilman & E.V. Abbott) X. Wei Wang 
& Houbraken 

. . 8.33 

Rhodotorula sp. . . + 
Scedosporium apiospermum (Sacc.) Sacc. ex Castell. & Chalm. . 5 . 
Talaromyces flavus (Klöcker) Stolk & Samson 25 . . 
Thermomyces dupontii (Griffon & Maublanc) Houbraken & Samson . . 8.33 
Thermothielavioides terrestris (Apinis) X. Wei Wang & Houbraken . . + 
Vishniacozyma carnescens (Verona & Luchetti) Xin Zhan Liu, 
F.Y. Bai, M. Groenew. & Boekhout 

. . + 

Морфотип дрожжей 1 
Yeast morphotype 1 

. 34.65 41.68 

Морфотип дрожжей 2 
Yeast morphotype 2 

. 6.67 6.95 

Морфотип дрожжей 3 
Yeast morphotype 3 

. . + 

Mycelia sterilia морфотип 1 
Mycelia sterilia morphotype 1 

7.15 0.71 . 

Mycelia sterilia морфотип 2 
Mycelia sterilia morphotype 2 

7.15 0.05 3,47 

Mycelia sterilia морфотип 3 
Mycelia sterilia morphotype 3 

. 5.00 . 

Mycelia sterilia морфотип 4 
Mycelia sterilia morphotype 4 

. 0.05 . 

Mycelia sterilia морфотип 5 
Mycelia sterilia morphotype 5 

. 0.73 . 

Mycelia sterilia морфотип 6 
Mycelia sterilia morphotype 6 

. . 8.33 

Mycelia sterilia морфотип 7 
Mycelia sterilia morphotype 7 

. 5.00 9.72+ 

Mycelia sterilia морфотип 8 
Mycelia sterilia morphotype 8 

. 0.78 2.09 

Mycelia sterilia морфотип 9 
Mycelia sterilia morphotype 9 

. 0.03 . 

Mycelia sterilia морфотип 10 
Mycelia sterilia morphotype 10 

. . 8.33+ 

Mycelia sterilia морфотип 11 
Mycelia sterilia morphotype 11 

. . + 

Mycelia sterilia темноокрашенная, морфотип 12 
Mycelia sterilia dark-colored, morphotype 12 

. . + 

Mycelia sterilia темноокрашенная, морфотип 13 
Mycelia sterilia dark-colored, morphotype 13 

. . + 

Mycelia sterilia морфотип 14 . . + 
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Вид / морфотип 
Species / morphotype 

Относительное обилие, % 
Relative abundance, % 

Выход тер-
мальных вод 

Outlet of 
thermal waters 

Ручей 
Stream 

Теплый 
пруд 

Warm pond 

Mycelia sterilia morphotype 14 
Mycelia sterilia морфотип 15  
Mycelia sterilia morphotype 15 

. . + 

Mycelia sterilia морфотип 16 
Mycelia sterilia morphotype 16 

. . + 

Число изолятов, идентифицированных до вида 
Number of isolates identified to species 

2 4 10 

Число видов и неидентифицированных морфотипов*** 
Number of species and unidentified morphotypes*** 

4 14 23 

Примечание. “*” – коэффициент вариации данных 20–30%; “**” – гриб выделен из накопительной культуры; 
“+” – выделен на субстрат-приманку, “.” – не был выделен из данного образца, “***” – 1–14 – колонии этих 
морфотипов прекращали рост после пересева, 15 и 16 – колонии этих морфотипов не пересевались со среды 
выделения. 

Note. “*” – coefficient of variation of data 20–30%; “**” – fungus was isolated from accumulation culture; “+” – iso-
lated on bait substrate, “.” – has not been isolated from this sample, “***” – 1–14 – colonies of these morphotypes 
stopped growing after isolation, 15 and 16 – colonies of these morphotypes were not isolated. 

Таблица 5. Таксономическая структура грибных сообществ на уровне порядков в донных грунтах Горячинско-
го термального источника по данным методов посева и приманок 

Table 5. Taxonomic structure of fungal communities at the order level in the bottom soils of the Goryachinsky thermal 
spring according to seeding and baiting methods 

Отдел 
Phylum 

Класс 
Class 

Место отбора 
Sampling site 

 
 
Порядок 
Order 

Относительное обилие, % 
Relative abundance, % 

Выход 
термальных вод 
Outlet of thermal 

waters 

Ручей 
Stream 

Теплый пруд 
Warm pond 

Ascomycota Eurotiomycetes Eurotiales 85.7 38.15 11.11+ 

Sordariomycetes Microascales . 5 + 
Sordariales . . 8.33+ 

Basidiomycota Microbotryomycetes Sporidiobolales . 3.28 + 
Tremellomycetes Filobasidiales . . + 

Tremellales . . + 
Неидентифицированные 
The unidentified 

14.3 53.57 80.56 

Примечание. “+” – представители этого таксона выделены методом приманок, “.” – этот таксон не был выде-
лен из данного места отбора. 

Note. “+” – representatives of this taxon were isolated by the baiting method, “.” – this taxon has not been isolated from 
this sampling site. 
При этом в донных грунтах ручья и пруда сни-
зилось обилие аскомицетов класса Eurotiomy-
cetes порядка Eurotiales, доминирующих его 
представителей Aspergillus fumigatus и Talaro-
myces flavus (табл. 4). Причем последний был 
обнаружен лишь в грунте в месте выхода гео-
термальных вод. Только из донных грунов пру-
да изолировали Aspergillus nishimurae, 
Aspergillus terreus, Mycothermus thermophilus, 
Melanocarpus albomyces, Pseudothielavia terrico-
la, Thermomyces dupontii, Thermothielavioides 
terrestris, Naganishia brisbanensis, Rhodotorula 
sp., Vishniacozyma carnescens, а из ручья Asper-

gillus niger, Scedosporium apiospermum (табл. 4). 
Все выявленные виды являются термотоле-
рантными или термофильными грибами. 
Заметное увеличение разнообразия неиденти-
фицированных грибов также наблюдали при 
сравнении грунтов источника, ручья и пруда. 

Разнообразие и структура грибных сооб-
ществ в донных грунтах по данным высокопро-
изводительного секвенирования ITS рДНК. 
Методом ДНК-баркодинга в образцах донных 
грунтов в месте выхода горячих вод (Г0м), ручье 
(Г3м и Г20м) и в пруду (Гго) выявлено 
17195 грибных операционных таксономических 
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единиц (ОТЕ). Они принадлежали к 47 поряд-
кам, 17 классам 7 отделов – Ascomycota, 
Basidiomycota, Mucoromycota, Mortierello-
mycota, Zoopagomycota, Chytridiomycota, Rozel-
lomycota (табл. 7). Неидентифицированных 
до отдела ОТЕ было 4.8% их общего числа, 
до класса – 4.4%, до порядка – 3.3%, до семей-
ства – 12.4%. Число идентифицированных 
до вида ОТЕ было 11074, что составило 64.4%.  

Общее число ОТЕ, идентифицирован-
ных до вида и рода в донных грунтах, состав-
ляло 172, до вида 149. Из грунтов в месте вы-
хода источника 94, ручья 48 и пруда 29 видов. 
Это в большой степени было обусловлено раз-
личием в числе ОТЕ в образцах этих грунтов – 
9399, 5600, 2193 соответственно. Большая доля 
ОТЕ не идентифицированных до вида грибов 
была отмечена в грунтах теплого пруда. 

Доминирующими таксонами в микобиоте 
горячего источника были представители отдела 
Ascomycota (доля их ОТЕ в образцах грунтов 
62–74%), затем следовали ОТЕ отдела 
Basidiomycota (20–25.5%), Chytridiomycota 
(до 9%) и группа неидентифицированных 
до отдела ОТЕ (доля их ОТЕ варьировала от 1.2 
до 12.1%). Грибы отделов Mucoromycota, 
Mortierellomycota, Zoopagomycota, Rozellomycota 
имели относительное обилие ОТЕ, не превы-
шающее 1.5% от всех последовательностей. 

ОТЕ грибов отдела Ascomycota пред-
ставлены преимущественно классами 
Dothideomycetes (5–34% от всех ОТЕ, в сред-
нем – 22%), Leotiomycetes (5.5–37%, в среднем 
16%), Saccharomycetes (1–25%, в среднем 
12%), Sordariomycetes (1–17%, в среднем 7.2%) 
и Eurotiomycetes (1.5–10.5%, в среднем 6.7%). 
Наибольшее относительное обилие ОТЕ бы-
ло у представителей порядков Pleosporales 
(класс Dothideomycetes), Helotiales (класс 
Leotiomycetes) и Saccharomycetales (класс 
Saccharomycetes).  

Среди базидиомицетов высокое относи-
тельное обилие в грибных сообществах грунтов 
было у представителей классов Agaricomycetes 
(11.6% ОТЕ), Malasseziomycetes (порядка 
Malasseziales – 1.15%), Tremellomycetes (порядка 
Trichosporonales – 6.33%), Microbotryomy-cetes 
(порядка Leucosporidiales – 1.93%). Грибы отдела 
Mucoromycota представлены преимущественно 
порядком Umbelopsidales (в среднем 0.68%), 
Mortierellomycota – порядком Mortierellales 
(0.32%), среди Chytrydiomycota преобладали 
ОТЕ порядка Rhizophydiales (3.6%). 

В структуре грибных сообществ грунтов 
источника преобладали как по представленно-
сти, так и числу видов аскомицеты. Высокое 
относительное обилие (доля от общего числа 

ОТЕ) было у видов Halenospora varia – 11% и 
Botrytis cinerea – 2.4% порядка Helotiales клас-
са Leotiomycetes; Candida sp. – 6.4% и 
Saccharomyces cerevisiae – 3.4% порядка 
Saccharomycetales класса Saccharomycetes; 
Coniochaeta lignicola – 5.2% порядка 
Coniochaetales класса Sordariomycetes; 
Cladosporium sp. – 3.8% порядка Cladosporiales 
и Paraconiothyrium sporulosum – 3.1%, 
Neosetophoma cerealis – 2.2%, Pyrenochaetopsis 
leptospora – 2.0%, Neosetophoma buxi – 
1.8% порядка Pleosporales класса 
Dothideomycetes; Aspergillus fumigatus – 2.0% 
порядка Eurotiales класса Eurotiomycetes; 
Chromelosporium fulvum – 1.8% порядка 
Pezizales класса Pezizomycetes. Большое отно-
сительное обилие в сообществах было и у не-
идентифицированных до вида ОТЕ семейства 
Didymellaceae (1.4%), порядка Pleosporales 
(2.2%) класса Dothideomycetes, порядка 
Chaetothyriales класса Eurotiomycetes (1.8%). 

Из базидиомицетов доминировали 
в грунтах по относительному обилию ОТЕ 
Apiotrichum gracile – 5.6% из порядка 
Trichosporonales класса Tremellomycetes, 
Brunneoporus minutus – 4.3% порядка 
Polyporales класса Agaricomycetes и 
Leucosporidium fragarium – 1.9% порядка 
Leucosporidiales класса Microbotryomycetes, 
виды рода Malassezia порядка Malasseziales.  

Представленность в сообществах подав-
ляющего большинства видов была менее 1%.  
В микобиоте грунтов по мере удаленности 
от выхода термальных вод на поверхность 
к пруду снижалось относительное обилие пред-
ставителей родов Aspergillus (A. flavipes, А. fla-
vus, A. fumigatus, A. niger), Candida (С. argentea, 
C. pseudolambica, C. saitoana, Candida sp.), Ma-
lassezia (M. arunalokei, M. globosa, Malasseziales 
sp.), Neosetophoma (N. buxi, N. cerealis), Para-
phoma (P. fimeti, P. pye, Paraphoma sp.), Penicil-
lium (P. bialowiezense, P. brevicompactum, 
P. herquei, Penicillium sp.), порядка Pleosporales 
класса Dothideomycetes, Knufia petricola, Botry-
tis cinerea. Резко уменьшилась представлен-
ность грибов класса Archaeorhizomycetes (Arc-
haeorhizomyce borealis, Archaeorhizomyces sp.). 
Одновременно отмечено увеличение относи-
тельного обилия Arthrobotrys conoides, Clados-
porium (С. sphaerospermum, Cladosporium sp.), 
Chromelosporium (C. fulvum, C. macrospermum), 
Cladophialophora (C. bantiana, С. psammophila, 
Cladophialophora sp.) и ряда других. На поря-
док возросла доля ОТЕ не идентифицирован-
ных до вида грибов. Представленность в биоте 
других видов значимо не изменялась.  
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Таблица 6. Таксономическая структура грибных сообществ в донных грунтах Горячинского термального ис-
точника по данным высокопроизводительного секвенирования ITS рДНК 

Table 6. Taxonomic structure of fungal communities in the bottom soils of the Goryachinsky thermal spring according 
to high-throughput ITS rDNA sequencing data 

Отдел 
Phylum 

Класс 
Class 

Место отбора 
Sampling site 

 
 
Порядок 
Order 

Относительное обилие, % 
Relative abundance, % 

Выход тер-
мальных вод 

Outlet of 
thermal waters 

Ручей 
Stream 

Теплый 
пруд 
Warm 
pond 

Ascomycota Archaeorhizomycetes Archaeorhizomycetales 1.34 0.11 . 
Dothideomycetes Botryosphaeriales . 0.04 . 

Capnodiales 0.51 0.05 0.41 
Cladosporiales 4.30 0.91 8.80 
Dothideales . 0.04 0.14 
Mytilinidiales . 0.07 . 
Pleosporales 28.58 3.88 1.82 
Unindefined 0.87 0.04 1.96 
Venturiales 0.12 0.04 . 

Eurotiomycetes Chaetothyriales 3.18 1.63 1.50 
Eurotiales 7.34 0.46 . 
Phaeomoniellales . 0.07 . 

Lecanoromycetes Lecanorales . 0.16 . 
Leotiomycetes Helotiales 4.86 36.82 5.61 

Thelebolales 0.15 . . 
Undefined 0.45 . . 

Orbiliomycetes Orbiliales 0.06 . 2.78 
Pezizomycetes Pezizales 2.42 0.20 12.59 
Saccharomycetes Saccharomycetales 15.23 1.13 25.08 
Sordariomycetes Chaetosphaeriales 0.05 . . 

Coniochaetales . 15.98 . 
Glomerellales 0.91 0.16 0.82 
Hypocreales 0.77 1.18 . 
Myrmecridiales 0.24 . . 
Undefined 0.21 . . 
Xylariales 0.59 . . 

Undefined Unindefined 1.77 0.32 0.55 
Basidiomycota Agaricomycetes Agaricales 1.93 0.68 4.92 

Amylocorticiales 0.14 . . 
Atheliales 0.95 0.02  
Auriculariales . . 1.69 
Boletales 2.69 0.04 . 
Cantharellales 0.05 0.02 . 
Corticiales 0.19 . . 
Geastrales . . 0.09 
Hymenochaetales 0.47 . . 
Polyporales 9.98 0.64 1.14 
Russulales 0.54 0.04 0.23 
Thelephorales 0.71 . 0.09 
Unindefined 0.74 . . 

 Malasseziomycetes Malasseziales 1.99 0.07 0.27 
Microbotryomycetes Kriegeriales . . 0.27 

Leucosporidiales . 0.14 14.73 
Sporidiobolales 0.24 . 0.36 
Unindefined . 0.25 0.32 

Tremellomycetes Cystofilobasidiales 0.03 0.07 . 
Filobasidiales . 0.02 . 
Tremellales 0.28 0.14 . 
Trichosporonales 0.79 17.59 1.32 

Unindefined Unindefined . 0.14 . 
Mucoromycota Umbelopsidomycetes Umbelopsidales 1.21 0.05 . 
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Отдел 
Phylum 

Класс 
Class 

Место отбора 
Sampling site 

 
 
Порядок 
Order 

Относительное обилие, % 
Relative abundance, % 

Выход тер-
мальных вод 

Outlet of 
thermal waters 

Ручей 
Stream 

Теплый 
пруд 
Warm 
pond 

Mortierellomycota Mortierellomycetes Mortierellales 0.24 . 0.32 
Zoopagomycota Zoopagomycetes Zoopagales 0.03 . 0.09 
Chytridiomycota Chytridiomycetes Chytridiales . 0.30 . 

Rhizophydiomycetes Rhizophydiales 1.67 8.25 . 
Unindefined Unindefined . 0.30 . 

Rozellomycota Unindefined Unindefined . 0.38 0.46 
Unindefined Unindefined Unindefined 1.20 7.59 11.72 
Число грибных ОТЕ / Number of fungal OTUs 9399 5600 2193 
Число ОТЕ идентифицированных до вида и рода 
Number of OTUs identified to species and genus 

118 60 35 

Общее число ОТЕ идентифицированных до вида и рода 
Total number of OTUs identified to species and genus 

172 

Общее число ОТЕ идентифицированных до рода 
Total number of OTUs identified to genus 

132 

Число ОТЕ идентифицированных до вида 
Number of OTUs identified to species 

94 48 29 

Общее число ОТЕ идентифицированных до вида 
Total number of OTUs identified to species 

149 

Примечание. “.” – этот таксон не был представлен в данном месте отбора. 

Note. “.” – this taxon has not been represented at this sampling site. 

Среди грибов, обнаруженных высоко-
производительным секветированием в грунтах 
источника, есть не только, как в случае куль-
туральных методов, термотолерантные и тер-

мофильные виды родов Aspergillus, Talaromyc-
es, Candida, Scopulariopsis, но и представители 
других эколого-трофических и физиологиче-
ских групп грибов. 

Таблица 7. Видовой состав и структура грибных сообществ в донных грунтах Горячинского термального ис-
точника по данным высокопроизводительного секвенирования ITS рДНК 

Table 7. Species composition and structure of fungal communities in the bottom soils of the Goryachinsky thermal 
spring according to high-throughput ITS rDNA sequencing data 

Вид / таксон 
Species / taxon 

Относительное обилие ОТЕ, % 
Relative abundance, % 

Выход тер-
мальных вод 
Outlet of ther-

mal waters 

Ручей 
Stream 

Теплый пруд 
Warm pond 

Amanita porphyria Alb. & Schwein. 0.39 . 3.65 
Antrodia gossypium (Speg.) Ryvarden  0.74 . . 
Apiotrichum (A. gracile (Weigmann & A. Wolff) Yurkov & Boekhout, 
A. laibachii (Windisch) Yurkov & Boekhout, A. vadense (Middelhoven, 
Scorzetti & Fell) Yurkov & Boekhout, A. xylopini S.O. Suh, C.F. Lee, 
Gujjari & J.J. Zhou ex Kachalkin, Yurkov & Boekhout, Apiotrichum sp.) 

0.79 17.59 1.32 

Archaeorhizomyces (A. borealis Menkis, T.Y. James & Rosling, Arc-
haeorhizomyces sp.) 

1.34 0.11 . 

Arthrobotrys conoides Drechsler . . 2.46 
Ascomycota sp. 1.77 0.32 0.55 
Aspergillus (A. flavipes (Bainier & Sartory) Thom & Church, А. flavus 
Link, A. fumigatus Fresen., A. niger Tiegh.) 

3.78 0.46 . 

Botrytis cinerea Pers. 3.78 1.00 . 
Brunneoporus minutus (Spirin) Audet 7.86 . . 
Candida (С. argentea S.L. Holland, S.V. Avery & P.S. Dyer, C. pseudo-
lambica M.T. Sm. & Poot, C. saitoana Nakase & M. Suzuki, Candida sp.)  

11.75 0.25 3.24 

Chaetothyriales sp. 2.12 1.21 . 
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Вид / таксон 
Species / taxon 

Относительное обилие ОТЕ, % 
Relative abundance, % 

Выход тер-
мальных вод 
Outlet of ther-

mal waters 

Ручей 
Stream 

Теплый пруд 
Warm pond 

Chromelosporium (C. fulvum (Fr.) McGinty, Hennebert & Korf, C. ma-
crospermum Hennebert) 

2.16 . 5.11 

Cladophialophora (C. bantiana (Sacc.) de Hoog, Kwon-Chung & 
McGinnis, С. psammophila Badali, Prefaneta-Boldú, Guarro & de 
Hoog, Cladophialophora sp.) 

0.23 0.09 1.50 

Cladosporium (С. sphaerospermum Penz, .Cladosporium sp.) 4.30 0.96 8.80 
Coniochaeta (С. lignicola (Nannf.) Z.U. Khan, C. olivacea (Fr.) P. Karst.) 0.27 16.02 . 
Cyberlindnera jadinii (Sartory, R. Sartory, Weill & J. Mey.) Minter 0.18 . 1.19 
Dictyosporiaceae sp. 1.16 . . 
Didymellaceae sp. 2.48 0.16 . 
Dothideomycetes sp. 0.87 0.04 1.96 
Exidia glandulosa (Bull.) Fr. . . 1.69 
Ganoderma (G. applanatum (Pers.) Pat., G. curtisii (Berk.) Murrill, 
G. lucidum (Curtis) P. Karst.) 

0.45 0.27 0.96 

Gibellulopsis (G. nigrescens (Pethybr.) Zare, W. Gams & Summerb., 
G. simonii Giraldo López)  

0.91 . 0.82 

Halenospora varia (Anastasiou) E.B.G. Jones . 34.25 . 
Helotiales sp , Helotiaceae sp. 0.86 0.18 3.97 
Heterophoma sp. 0.80 . . 
Hyaloscypha sp. . . 0.87 
Hypocreales sp. 0.04 1.18 . 
Knufia petricola (Wollenz. & de Hoog) Gorbushina & Gueidan 0.68 . . 
Kodamaea ohmeri (Etchells & T.A. Bell) Y. Yamada, Tom. Suzuki, 
M. Matsuda & Mikata 

. . 3.97 

Leucosporidium (L.  fragarium (J.A. Barnett & Buhagiar) M. Groenew. 
& Q.M. Wang, L. intermedium (Nakase & M. Suzuki) M. Groenew. & 
Q.M. Wang), Leucosporidiales sp 

. 0.15 14.73 

Malassezia (M. arunalokei Honnavar P, SM Rudramurthy , GS Prasad, 
M. globosa Midgley, E. Guého & J. Guillot, Malasseziales sp.) 

1.99 0.07 0.54 

Neopyrenochaeta acicola (Moug. & Lév.) Valenz.-Lopez 0.88 . . 
Neosetophoma (N. buxi Spetik, Eichmeier, Pecenka, Gramaje & Berraf-
Tebbal, N. cerealis (E. Müll.) Crous 

6.94 0.66 . 

Paraconiothyrium sporulosum (W. Gams & Domsch) Verkley 5.62 0.11 . 
Paraphoma (P. fimeti (Brunaud) Gruyter, Aveskamp & Verkley, P. pye 
A. Moslemi & P.W.J. Taylor, Paraphoma sp.) 

1.36 0.32 . 

Penicillium (P. bialowiezense K.W. Zaleski, P. brevicompactum Di-
erckx, P. herquei Bainier & Sartory, Penicillium sp.) 

2.93 . . 

Phaeosphaeria sp., Phaeosphaeriaceae sp. 0.96 . . 
Pleosporales sp. 3.81 0.32 . 
Pseudoplectania lignicola Glejdura, Kučera, Lizoň & Kunca 0.26 . 7.48 
Pyrenochaetopsis leptospora (Sacc. & Briard) Gruyter, Aveskamp 
& Verkley 

2.77 1.32 0.73 

Rhizophydiales sp. 1.67 8.25 . 
Rozellomycota sp. . 0.38 0.46 
Saccharomyces cerevisiae (Desm.) Meyen, Saccharomycetales sp. 2.25 0.43 16.69 
Suillus (S. granulatus (L.) Roussel, S. variegatus (Sw.) Kuntze) 1.03 . . 
Tetracladium sp. . 0.82 0.78 
Umbelopsis (U. isabellina (Oudem.) W. Gams, U. ramanniana 
(A. Möller) W. Gams, Umbelopsis sp.) 

1.22 0.05 . 

Неидентифицированные грибы / Unidentified fungi 1.20 7.59 11.72 

Примечание (a). “.” – этот таксон не был представлен в данном месте отбора. 
Note (a). “.” – this taxon has not been represented at this sampling site. 

Примечание (b). Виды/таксоны с относительным обилием ОТЕ 0.033–0.66% от всех ОТЕ в грунтах данного 
варианта: 
Note (b). Species/taxa with relative abundance of OTUs of 0.033–0.66% of all OTUs in the soils of this sampling site: 
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Agaricomycetes sp., Barrmaelia rappazii Jaklitsch, Friebes & Voglmayr, Boeremia exigua (Desm.) Aveskamp, Gruyter 
& Verkley, Bovista (B. aestivalis (Bonord.) Demoulin, B. tomentosa (Vittad.) Quél), Coprinopsis (С. friesii (Quél.) 
P. Karst., C. urticicola (Berk. & Broome) Redhead, Vilgalys & Moncalvo, Coprinopsis sp.), Debaryomyces hansenii 
(Zopf) Lodder & Kreger, Fusicolla aquaeductuum (Radlk. & Rabenh.) Gräfenhan, Seifert & Schroers, Hyphodontia 
pallidula (Bres.) J. Erikss., Hypholoma capnoides (Fr.) P. Kumm., Imleria badia (Fr.) Vizzini, Lacrymaria sp., Oidio-
dendron chlamydosporicum Morrall, Paraphaeosphaeria (P. angularis Verkley & Aa, P. michotii (Westend.) 
O.E. Erikss., Paraphaeosphaeria sp.), Peniophora (P. cinerea (Pers.) Cooke, P. crystallina Höhn. & Litsch., P. limitata 
(Chaillet ex Fr.) Cooke, P. quercina (Pers.) Cooke), Piloderma sphaerosporum Jülich, Pleurophoma ossicola Crous, 
Krawczynski & H.-G. Wagner, Polyporales sp., Tapinella panuoides (Fr.) E.-J. Gilbert, Thelephora terrestris Ehrh., 
Thelephoraceae sp., Tricladiaceae sp., Tubaria sp., Vermiconidia antarctica Egidi & Selbmann, Zygophlyctis (Z. melo-
sirae (Canter) K. Seto, Z. planktonica Doweld);  
Примечание (c). OTE 0.10–0.30% от всех ОТЕ в грунтах данного варианта: 
Note (c). OTUs of 0.10–0.30% of all OTUs in the soils of this sampling site: 
Baeospora myosura (Fr.) Singer, Basidiomycota sp., Boletaceae sp., Capnodiales sp., Chytridiomycota sp., Coniothy-
rium crepinianum Sacc. & Roum., Coriolopsis trogii (Berk.) Domanski, Dioszegia crocea (Buhagiar) M. Takash., 
T. Deák & Nakase, Hyaloscyphaceae sp., Glaciozyma antarctica (Fell, Statzell, I.L. Hunter & Phaff) M. Groenew. & 
Q.M. Wang, Epicoccum (Е. draconis (Berk. ex Cooke) Qian Chen & L. Cai, E. pimprinum (P.N. Mathur, S.K. Menon 
& Thirum.) Aveskamp, Gruyter & Verkley), Exophiala (E. xenobiotica de Hoog, J.S. Zeng, Harrak & Deanna A. Sutton 
Exophiala sp.), Glomerellales sp., Gymnopilus sp., Hormonema sp., Hypogymnia physodes (L.) Nyl., Inocybe aurico-
mella Kühner, Microbotryomycetes sp., Mortierella macrocystis W. Gams, Myrmecridium schulzeri (Sacc.) Arzanlou, 
W. Gams & Crous, Nectriopsis violacea (J.C. Schmidt ex Fr.) Maire, Ophiobolus malleolus S.K. Huang, Bulgakov & 
K.D. Hyde, Orbilia vermiformis Baral, Z.F. Yu & K.Q. Zhang, Paraleptosphaeria macrospora (Thüm.) Gruyter, 
Aveskamp & Verkley, Paxillus involutus (Batsch) Fr., Plectania melastoma (Sowerby) Fuckel, Podila humilis (Linnem. 
ex W. Gams) Vandepol & Bonito, Preussia persica Asgari & Zare, Pseudeurotiaceae sp., Sagenomella ocotl (Bills & 
Heredia) Samson, Houbraken & Frisvad, Sarcoporia polyspora P. Karst., Sclerotiniaceae sp., Scopulariopsis brevicau-
lis (Sacc.) Bainier, Sistotrema brinkmannii (Bres.) J. Erikss., Sordariomycetes sp., Sporidiobolaceae sp., Sporidiobo-
lales sp., Strophariaceae sp, Talaromyces (T. derxii Takada & Udagawa, T. helicus (Raper & Fennell) C.R. Benj.), Tre-
matosphaeria grisea (J.E. Mackinnon, Ferrada & Montemart.) S.A. Ahmed, Sande, Fahal & de Hoog, Tylospora fibril-
losa (Burt) Donk, Venturia sp., Vishniacozyma (V. dimennae (Fell & Phaff) Xin Zhan Liu, F.Y. Bai, M. Groenew. & 
Boekhout, V. foliicola Q.M. Wang & F.Y. Bai ex Yurkov), Xenasmatella vaga (Fr.) Stalpers; 
Примечание (d). Виды с ОТЕ менее 0.10% не приведены. 
Note (d). Species with OTUs less than 0.10% are not listed. 

ОБСУЖДЕНИЕ 
К настоящему времени имеется инфор-

мация о составе грибов в ряде горячих источ-
ников, полученная на основе метода посевов 
на питательные среды. Есть сведения о выде-
лении термофильных и термотолерантных 
грибов из горячих источников Йеллоустонско-
го Национального парка (США) [Redman et al., 
1999]. В них были обнаружены Penicillium pi-
ceum (Talaromyces piceae) Penicillium spp., 
Absidia cylindrospora, Acremonium alabamense, 
Acremonium ochraceum, Aspergillus fumigatus, 
Aspergillus niger, Chaetomium erraticum 
(Chaetomium virescens var. thielavioideum), 
Cunninghamella elegans, Pseudeurotium sp., 
Dactylaria constricta var. Gallopava (Verruconis 
gallopava), Torula sp. Далее 7 термофильных и 
термотолерантных видов – Aspergillus 
fumigatus, Thermomyces lanuginosus, Humicola 
insolens (пересмотрен на Mycothermus 
thermophilus), Penicillium dupontii (пересмот-
рен на Thermomyces dupontii), Rhizoctonia sp. 
было выделено из 8 горячих серных источни-
ков (воды и донных отложений) на Тайване 
[Chen et al., 2000]. В последующей работе Чен 
с соавторами [Chen et al., 2003] из донных почв 
горячих источников, расположенных в Ян-
гминшанском Национальном Парке (Северный 

Тайвань) изолировали намного больше штам-
мов, которые принадлежали к родам Aspergil-
lus, Chrysosporium, Sporotrichum, Scytalidium, 
Papulospora и Mycelia sterilia. В водах горячего 
источника в Маникаране (Гималаи) обнаружен 
термофильный вид Myceliophthora thermophila 
[Sharma et al., 2013]. Из воды термальных ис-
точников Мехелата (Иран) изолировали дрож-
жевые и мицелиальные грибы – Rhodotorula 
spp. (относительное обилие 35.4%), Penicillium 
spp. – 28.6%, Candida spp. – 22.1%, Aspergillus 
niger – 8.5%, Aspergillus flavus – 2.2%, Aspergil-
lus fumigatus – 0.8%, Cladosporium spp. – 0.8%, 
Alternaria spp. – 0.6%), Fusarium spp. (0.3%), 
Geotrichum spp. (0.3%), Stachybotrys chartarum 
(0.3%) [Ghajari et al., 2018]. В воде горячих ис-
точников провинции Мезадаран (Иран) наибо-
лее часто обнаруживали Aspergillus niger, виды 
родов Penicillium и Cladosporium [Ghajari et al., 
2017]. Грибное сообщество культивируемых 
видов горячих источников Западной Анатолии 
(Турция) было представлено видами родов As-
pergillus (A. terreus, Aspergillus spp.), Penicil-
lium, Scytalidium, Lichtheimia (L. corymbifera, 
L. ramosa), Acrophialophora and Myceliophthora 
[Özdemir, Uzel, 2020]. Преобладали среди изо-
лятов термотолерантные виды рода Aspergillus. 
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Культуральными методами в донных 
грунтах Горячинского термального источника 
выявлено 15 термофильных и термотолерант-
ных видов – Aspergillus fumigatus, A. niger, 
A. nishimurae, A. terreus, Melanocarpus albomyc-
es, Mycothermus thermophilus, Naganishia brisba-
nensis, Penicillium sp., Pseudothielavia terricola, 
Rhodotorula sp., Scedosporium apiospermum, Ta-
laromyces flavus, Thermomyces dupontii, Thermo-
thielavioides terrestris и Vishniacozyma carnes-
cens. Кроме того, в них обнаружена группа 
из 19 морфотипов труднокультивируемых гри-
бов, которые не удалось идентифицировать. 
Сопоставление микобиоты Горячинского ис-
точника с данными по составу и структуре 
грибных сообществ в горячих источниках, по-
лученными методом выделения на питательные 
среды, показывает их большое сходство по сво-
ему “ядру”, доминирующим таксонам (табл. 4). 
Это группа термофильных и термотолерантных 
видов, именно они наиболее часто и в значи-
тельном количестве были выявлены в исследо-
ваниях других горячих источников [Redman et 
al., 1999; Chen et al., 2000; Chen et al., 2003; 
Sharma et al., 2013; Ghajari et al., 2016; Özdemir, 
Uzel, 2020]. Дрожжи Rhodotorula sp., выделен-
ные нами, также изолировали из термальных 
источников другие авторы [Kambura et al., 2016; 
Salano et al., 2017; Ghajari et al., 2018].  

Большее разнообразие грибов обнару-
живают при использовании современных мо-
лекулярно-генетических приемов на основе 
секвенирования тотальной ДНК, экстрагиро-
ванной из образцов отложений и воды горячих 
источников. Так, в термальных источниках 
озера Магади (Кения) выявлено 151 ОТЕ, 
представляющих виды отделов Ascomycota, 
Basidiomycota, Glomeromycota, Chytridiomycota 
и неидентифицированного отдела [Kambura et 
al., 2016]. Преобладали в источниках нуклео-
тидные последовательности видов Aspergillus 
flavus, A. terreus, A. oryzae, A. aculeatus, A. fu-
migatus, Ramularia eucalypti, Stagonospora sp., 
Aureobasidium pullulans, Cladosporium 
cladosporioides и родов Malassezia, Neurospora, 
Penicillium, Phaeosphaeria, Radulidium; среди 
базидиомицетов отмечены рода Rhodotorula и 
Termitomyces, а также последовательности, 
отнесенные к семейству Trichocomaceae и по-
рядку Pleosporales. 

Методом ДНК-баркодинга в донных 
грунтах Горячинского источника выявлено 
на порядок большее разнознообразие грибов, 
149 видов 132 родов, чем культуральными 
приемами (15 видов и 11 родов) (табл. 6, 7). 
Число идентифицированных ОТЕ до вида со-
ставило 64.4%.  

Исследование микобиоты грунтов гид-
ротермальных источников как расположенных 
на больших морских глубинах [Xu et al., 2018], 
так и Горячинского термального источника 
свидетельствует, что применение обоих мето-
дов – культуральных и высокопроизводитель-
ного секвенирования ДНК дает более деталь-
ную информацию о разнообразии грибных ор-
ганизмаов в этих местообитаниях. При их со-
местном использовании было выявлено 
160 видов в грунтах Горячинского источника. 
При этом только 4 вида были установлены од-
новременно обоими методами. Помимо аско-
мицетов и базидиомицетов, которые обнару-
жены путем выделения грибов на питательные 
среды, ДНК-баркодингом показано наличие 
в грунтах представителей отделов 
Mucoromycota, Mortierellomycota, Zoopagomy-
cota, Chytridiomycota, Rozellomycota.  

Далеко не все грибы, выявленные высо-
копроизводительным секвенированием то-
тальной ДНК, являются обитателями донных 
грунтов. Горячинский термальный источник 
открыт для поступления в него различных ви-
дов грибных организмов из почвы, растений и 
других компонентов окружающей среды. 
Немногие из них способны по своим физиоло-
го-биохимическим свойствам функциониро-
вать или сохранять жизнеспособность в этом 
экстремальном по температуре местообитании. 
Обитателями источниками могут быть термо-
толерантные и термофильные виды, растущие 
при температурах не ниже 40°С. Наличие мно-
гих из них в источнике показано выделением 
их на питательные среды при инкубации посе-
вов при высокой температуре (табл. 4). 
Методом ДНК-баркодинга также выявлены 
виды этой физиологической группы – Aspergil-
lus (A. flavipes, А. flavus, A. fumigatus, A. niger), 
Talaromyces (T. derxii, T. helicus), Vishniacozy-
ma (V. dimennae, V. foliicola). Причем не все 
виды, выделенные на средах, были обнаруже-
ны ДНК-баркодингом, то есть эти подходы 
дополняли друг друга в обнаружение термо-
филов и термотолерантов. Ни культуральными 
методами, ни ДНК-баркодингом в грунтах ис-
точника не обнаружены хорошо известные 
термофилы из родов Mucor и Rhyzopus [Ma-
heshwari et al., 2000]. Следует отметить, что и 
в работах других авторов представителей этих 
таксонов встречали крайне редко или совсем 
не выявляли [Redman et al., 1999; Chen et al., 
2000; Chen et al., 2003; Sharma et al., 2013; Gha-
jari et al., 2018; Özdemir, Uzel, 2020]. 

Отдельную группу составляют мезо-
фильные виды. Некоторые из них имеют рези-
стентные к высоким температурам аскоспоры 
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или меланизированные хламидоспоры, склеро-
ции и мицелий [Dijksterhuis, 2007]. Помимо эв-
роциевых родов Byssochlamys, Eurotium, Tala-
romyces, Eupenicillium [Dijksterhuis, 2007; 
Di Piazza et al., 2020], такие виды есть среди 
родов Alternaria, Aspergillus, Cladosporium, Epi-
coccum, Scopulariopsis, Penicillium, терморези-
стентны Chromelosporium fulvum, Knufia petrico-
la и ряд других [Domsch et al., 2007], которые 
были обнаружены в грунтах Горячинского ис-
точника. Большинство мезофилов гибнут в те-
чение непродолжительного времени при 50–
70°С. Вместе с тем, высокопроизводительным 
секвенированием тотального ДНК в грунтах 
такие грибы обнаружены, причем не только 
с низким относительным обилием. Это различ-
ные по эколого-трофической принадлежности 
грибы, например, ксилотрофные базидиомице-
ты (Antrodia gossypium, Brunneoporus minutus, 
Ganoderma applanatum, Exidia glandulosa), ми-
коризообразователи (Amanita porphyria, Suillus 
granulatus, S. variegatus), сапротрофы, типич-
ные для опада и минеральных горизонтов почв 
(роды Cladosporium, Umbelopsis), фитопатогены 
(Paraphoma spp., Botrytis cinerea) [Воронин, 
2023 (Voronin, 2023); Domsch et al., 2007] 
(табл. 7). Обнаружены в довольно большом ко-
личестве представители Archaeorhizomyces bo-
realis, Archaeorhizomyces sp. Находки этих ор-
ганизмов связаны, видимо, с поступлением 
в значительном количестве пропагул этих гри-
бов в источник и неполной деградацией ДНК. 
Образцы отбирали в августе, наиболее благо-
приятном месяце для спорообразования и раз-
вития грибов, что обусловило возможность их 
массового попадания в источник из воздуха и 
окружающих природных лесных и антропоген-
ных экотопов (с почвой, растительными и жи-
вотными субстратамими и другими). 
В Горячинском источнике из зооспоровых гри-
бов в заметном количестве обнаружены хитри-
диевые порядка Rhizophydiales и ОТЕ отдела 
Rozellomycota. Среди них есть патогены водо-
рослей, цветковых растений, других хитридие-

вых, сапротрофы, которые могут осуществлять 
деструкцию пыльцы растений в водоемах [Glea-
son et al., 2017]. 

Грунты горячего источника характеризу-
ются значительным разнообразием оппортуни-
стических патогенов, спосбных развиваться 
при температурах порядка 40°С. Это мицели-
альные и дрожжевые виды родов Aspergillus, 
Candida, Malassezia, Scedosporium apiospermum 
и другие [Грибковые..., 2008 (Gribkovye…, 
2008); Guarro et al., 2006, Domsch et al., 2007]. 

Для детального функционального анализа 
данных высокопроизводительного секвениро-
вания, выявления обитателей горячих источни-
ков, как и других экстремальных экотопов, не-
обходимо иметь больше информации о том, 
в каком диапазоне значений температуры, рН, 
солености и других параметров среды различ-
ные виды сохраняют жизнеспособность и раз-
виваются. Пока этих сведений недостаточно. 
Следует отметить, что внедрение компьтерных 
программ для ускорения и унификаци такого 
анализа позволяет проводить его для грибных 
сообществ быстрее [Nguyen et al., 2016; Tanun-
chai et al., 2023]. Новым приемом выявления 
активных обитателей из общего списка видов, 
обнаруживаемых в экотопе, является транс-
криптомный анализ, возможности которого 
продемонстрированы при изучении состава 
грибов в озерах [Lepere et al., 2019].  

Термофилы и термотолерантные виды, 
можно полагать, одни из редуцентов в донных 
грунтах горячих источников, имеющих темпе-
ратуру до 50–60°С. Они способны расти и 
продуцировать гидролитические ферменты – 
амилазы, ксиланазы, фитиназы, хитиназы, 
протеазы, которые стабильно работают при 
таких температурах. Среди этих грибов есть 
виды – Thermomyces duponti (Talaromyces 
thermophilus), T. lanuginosus и Thermoascus au-
ratiacus, которые могут осуществлять деструк-
цию и древесных субстратов в донных грунтах 
источника.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ  
Исследования микобиоты на сегодня 

проведено только для некоторых термальных 
источников, а их на Земле – большое число, 
они существенно отличаются по физико-
химическим параметрам (как по температуре, 
так и рН, содержанию солей, сероводорода, 
метана, кислорода, ионному составу и т.д.). 
Изучение позволит расширить наши представ-
ления о границах существования грибов в био-

сфере, механизмах адаптации к таким услови-
ям, а также поспособствует поиску новых ор-
ганизмов и штаммов – продуцентов практиче-
ски важных метаболитов. В ходе данной рабо-
ты создана и поддерживается пересевом 
на сусло-агаре коллекция из 24 штаммов 
19 термофильных и термотолерантных видов, 
которая представляет интерес для поиска про-
дуцентов термостабильных ферментов. 

Работа выполнена при финансовой поддержке бюжетной темы “Экофизиология, цитология и 
генетика грибов как основа рационального природопользования и биотехнологий” № госрегистрации 

http://www.speciesfungorum.org/Names/SynSpecies.asp?RecordID=308777


Transactions of Papanin Institute for Biology of Inland Waters RAS, issue 103(106), 2023 

87 

(ЕГИСУ НИОКТР) 121032300079-4, гранта РФФИ (проект № 18-29-25073) и Министерства науки и 
высшего образования Российской Федерации (соглашение 075-15-2021-1396). Авторы благодарны 
руководству Лимнологического института, Д.Ю. Щербакову – организатору плавучего универститета 
“Байкал-эволюция”, в ходе проведения которого были отобраны образцы из Горячинского термаль-
ногго источника. 
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MYCOBIOTA IN THE BOTTOM GROUNDS 
OF THE GORYACHINSKY THERMAL SPRING 

A. V. Kurakov *, A. A. Tsarelunga 
Lomonosov Moscow State University, Faculty of Biology, 

119234, Russia, Moscow, Leninskie Gory, 1, p. 12, e-mail: *kurakov57@mail.ru 
Revised 6.09.2023 

The number of colony-forming units (CFU), composition and taxonomic structure of fungal biota in the bot-
tom grounds of the Goryachinsk geothermal spring (Buryatia, Russian Federation) were determined by the cul-
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tural approach and the method of high-performance sequencing. The number of fungi in the grounds (0–3 cm) 
at the outlet of the spring and the watercourse at a short distance (3–100 m) varied in the range from several units 
to hundreds of CFU in 1 g. 70 isolates of fungi of 34 morphotypes were isolated by platings on nutrient media, 
of which 15 were identified to the species and 2 to the genus level. Its were thermophilic and thermotolerant spe-
cies Aspergillus fumigatus, A. niger, A. nishimurae, A. terreus, Melanocarpus albomyces, Mycothermus thermo-
philus, Naganishia brisbanensis, Penicillium sp., Pseudothielavia terricola, Rhodotorula sp., Scedosporium 
apiospermum, Talaromyces flavus, Thermomyces dupontii, Thermothielavioides terrestris and Vishniacozyma 
carnescens. The method of high-performance sequencing of the ITS2 rDNA site in the source soils revealed an 
order of magnitude greater diversity of fungi, 149 species of 132 genera, and a total of 160 species were detected 
by both approaches. The number of identified operational-taxonomic units (OTE) to the species was 64.4%. 
In addition to ascomycetes and basidiomycetes, which were detected by platings on nutrient media, DNA bar-
coding showed the presence of representatives of the Phylums Mucoromycota, Mortierellomycota, Zoopagomy-
cota, Chytridiomycota, Rozellomycota in the grounds. Moreover, among the fungi established by high-
performance sequencing were not only thermotolerants, but also species with different resistance to high temper-
atures and trophic orientation. The application of both approaches provided more detailed information about the 
diversity of fungal organisms in the hot spring. However, in order to identify the inhabitant species of such eco-
topes, a thorough analysis of their physiological and biochemical properties (which for many taxa is absent 
in due to volume) and the use of other approaches are necessary. 

Keywords: fungi, thermal springs, bottom grounds 
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