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Lecanicillium gracile – недавно описанный вид микромицетов, изолированный из строительных матери-
алов на минеральной основе (штукатурки и белого камня) внутри помещений памятников культурного
наследия на территории России. В данной работе охарактеризован состав метаболитов L. gracile, а так-
же выполнен анализ культуральной жидкости гриба. Полученные результаты показали, что L. gracile
является перспективным объектом для поиска новых соединений, обладающих биологической актив-
ностью. В экспоненциальной фазе роста разнообразие метаболитов в мицелии было низким, метабо-
ломный профиль характеризовался преимущественным накоплением в мицелии моносахаридов и по-
лиолов. В стационарной фазе разнообразие метаболитов в мицелии L. gracile было высоким; по-види-
мому, в этой фазе биосинтетические процессы преобладали над энергетическими. L. gracile
синтезировал экстраклеточные полимерные соединения и изменял рН среды в щелочную область.
В случае развития гриба на каменистых субстратах экстраклеточный полимерный матрикс не только
способствует формированию биопленок с другими микроорганизмами литобионтных сообществ, но и
при щелочных значениях рН он способствует образованию вторичного кальцита на кальцийсодержа-
щих субстратах, таких как известняк и мрамор. Таким образом, L. gracile обладает рядом биохимиче-
ских особенностей, которые способствуют его длительному развитию на каменистых субстратах и от-
ражают специфику воздействия гриба на материалы.
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ВВЕДЕНИЕ
Микроскопические грибы, населяющие каме-

нистые субстраты, являются одними из основных
компонентов сложных и самоподдерживающихся
литобионтных сообществ, развивающихся в виде
субаэральных биопленок (Villa et al., 2016; Villa,
Cappitelli, 2019). Многие авторы рассматривают
деятельность микроскопических грибов как один
из главных факторов выветривания горных пород
и минералов (Kurakov et al., 1999; Warscheid,
Braams, 2000; Gorbushina, 2007; De Leo, Urzi, 2015;
Salvadori, Municchia, 2015), а также строительных
материалов на минеральной основе, что представ-
ляет существенную угрозу сохранности объектов
культурного наследия и несет значительный эко-
номический ущерб (Warscheid, Braams, 2000;
Gadd, 2017).

Микромицеты, заселяющие каменистые суб-
страты, могут подвергаться воздействию множе-

ства стрессорных факторов, в том числе недостатка
питательных веществ, высокого уровня инсоля-
ции, резких колебаний влажности и температуры.
Перечисленные условия окружающей среды спо-
собствуют развитию у грибов специализированных
метаболических адаптивных реакций. Исследова-
ние механизмов адаптации грибов к специфиче-
ским экологическим условиям, взаимодействия
микромицетов в литобионтных сообществах друг
с другом, с другими организмами и с самим суб-
стратом являются приоритетными направления-
ми для комплексного понимания функциониро-
вания субаэральных биопленок (Villa et al., 2016;
Villa, Cappitelli, 2019; Prieto et al., 2020). Это, в свою
очередь, является важным шагом к пониманию
процессов биоповреждения и разработке мер за-
щиты памятников культурного наследия. Постав-
ленные задачи требуют глубокого понимания осо-
бенностей метаболизма конкретных видов гри-
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бов, формирующих литобионтное сообщество.
В настоящее время перспективным инструментом
для такого рода исследований является метабо-
ломный профайлинг (Fiehn, 2002; Smedsgaard,
Nielsen, 2005; Guy et al., 2008; Okazaki et al., 2012).
В отличие от целевого анализа конкретных соеди-
нений, результаты метаболомного профайлинга
позволяют получить информацию о совокупности
малых органических молекул в организмах, что
представляет особый интерес для литобионтных
грибов, учитывая широкий спектр их адаптивных
реакций.

В отношении взаимодействия микромицетов с
субстратом показано, что их геохимическая дея-
тельность происходит во многом благодаря экс-
траклеточно выделяемым продуктам метаболиз-
ма, изменению кислотности субстрата и накопле-
нию в нем полимерных соединений (Warscheid,
Braams, 2000; Gadd, 2010; Rousk, Bengtson, 2014;
Boniek et al., 2017; Sazanova et al., 2020). В связи с
этим изучение перечисленных параметров необ-
ходимо для понимания роли конкретных видов
грибов в качестве агентов биоповреждения.

Одним из представителей литобионтных сооб-
ществ является недавно описанный вид Lecanicil-
lium gracile V.B. Ponizovskaya, A.A. Grum-Grzhim.,
Georgieva et Bilanenko (Ponizovskaya et al., 2020).
Штаммы этого вида были выделены из минераль-
ных строительных материалов (штукатурки и бе-
лого камня известняка) внутри помещений объек-
тов культурного наследия на территории России
(Ponizovskaya et al., 2019; Ponizovskaya et al., 2020).
При этом численность пропагул этого гриба в ма-
териалах была высокой, достигая 105 КОЕ/г, что
свидетельствовало об активном развитии L. gracile
на штукатурке и белом камне, а, следовательно,
его участии в биоповреждении этих материалов

(Ponizovskaya et al., 2019). Исходя из вышесказан-
ного, знания о биохимических особенностях
L. gracile могут не только внести ясность в вопрос
о его воздействии на субстрат, но и в целом попол-
нить представление о закономерностях функцио-
нирования литобионтных грибов.

Цель работы – охарактеризовать метаболом-
ный профиль и состав культуральной жидкости
трех штаммов L. gracile.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследования. Для исследования ис-
пользованы штаммы микромицета L. gracile (Asco-
mycota, Sordariomycetes), которые были выделены
из деструктированных минеральных строитель-
ных материалов (штукатурки и белого камня из-
вестняка) внутри помещений объектов культур-
ного наследия на территории России (Ponizovska-
ya et al., 2019, 2020). Для выделения гриба из
строительных материалов использовали среды
Чапека (pH 5.5) и Чапека с крахмалом (pH 7.2–
7.4). Методика выделения L. gracile подробно опи-
сана в работе Ponizovskaya et al. (2019). Характери-
стика штаммов приведена в табл. 1.

Культивирование. Штаммы L. gracile культиви-
ровали поверхностным способом на жидкой пита-
тельной среде Чапека (г/л: глюкоза – 30; NaNO3 –
2.0; KH2PO4 – 1.0; MgSO4 × 7 H2O – 0.5; KCl – 0.5;
FeSO4 × 7 H2O – 0.01) при температуре 25°С в те-
чение 45 суток. Выполняли метаболомный анализ
органических соединений в культуральной жид-
кости и мицелии гриба, определяли количествен-
ное содержание экстраклеточных полимерных со-
единений (ЭПС) в культуральной жидкости и из-
меряли ее значение рН. Для метаболомного

Таблица 1. Характеристика штаммов Lecanicillium gracile

Номер 
штамма

Номер штамма 
в международных 

коллекциях

Номер
в Генбанке

Объект культурного 
наследия Места отбора проб Тип материала

57-9-2 CBS 142816 LT598647; 
MN602797

Государственная Третья-
ковская галерея, глав-
ное здание (XX в.), 
экспозиционные залы, 
г. Москва

откосы окон, участки с 
шелушением и отслое-
нием красочного слоя

штукатурка

G4-5 VKPM F-1421 MF682449; 
MN602799

Бывший путевой дворец 
Елизаветы Петровны 
(XVIII – XIX вв.), под-
вальное помещение, 
г. Москва

участки стен с осыпа-
нием красочного слоя 
и штукатурки

штукатурка

Kd1 CBS 142821, 
ex-type

MF682448; 
MN602801

Церковь Бориса и Глеба 
(XII в.), село Кидекша, 
Владимирская область

участок стены с размяг-
ченным материалом и 
обильным выходом 
солей

белый камень 
известняк
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анализа мицелия и культуральной жидкости ис-
пользовали культуры в период их экспоненциаль-
ного (10 сут) и стационарного роста (45 сут). Со-
держание ЭПС и рН среды измеряли на 7, 14, 21,
28 и 35-е сутки роста. Данные о скорости роста
были получены на основании предварительного
исследования динамики накопления биомассы в
культурах грибов. Опыты выполняли в трех по-
вторностях.

Метаболомный анализ. Мицелий растирали в
жидком азоте, экстрагировали холодным метанолом
(–20°С) и центрифугировали при 4000 об./мин в те-
чение 10 мин, полученный̆ экстракт выпаривали
при 40°С на роторном испарителе IKA. Для анали-
за метаболитов культуральную жидкость (15 мл)
отделяли от мицелия, фильтровали и выпаривали
на роторном испарителе при 40°С. Сухие остатки
растворяли в пиридине. Далее с использованием
N,O-бис-(триметилсилил) трифторацетамида (BSTFA)
(Supelco, США) получали TМС (триметилcилил)-
производные. Cилилирование выполняли в тече-
ние 15 мин при 100°С.

Анализ содержания метаболитов в мицелии и
культуральной жидкости проводили методом га-
зовой хромато-масс-спектрометрии (ГХ-МС) на
приборе Маэстро (Интерлаб, Россия) с масс-се-
лективным детектором 5975С, колонкой HP-5MS,
30 м × 0.25 мм × 0.25 мкм, Agilent (США). Хрома-
тографирование проводили при линейном про-
граммировании температуры от 70°C до 320°C, в
режиме постоянства потока газа-носителя (гелия)
через колонку (1 мл/мин). Сканирование масс-
спектров проводилось в диапазоне 50–800 m/z с
частотой 2 скана/сек. Хроматограммы образцов
регистрировали по полному ионному току. Сбор
данных осуществляли с помощью программного
обеспечения Agilent Chem-Station.

Обработку и интерпретацию масс-спектромет-
рической информации проводили с использова-
нием программы AMDIS (http://www.amdis.net),
базы данных NIST 2011 и базы данных масс-спек-
трометрической информации, созданной в Бота-
ническом институте им. В.Л. Комарова РАН.
Определение индексов удерживания (RI) прово-
дили методом калибровки по стандартным пре-
дельным углеводородам. Полуколичественную
интерпретацию метаболитного профиля осу-
ществляли по площадям пиков полного ионного
тока методом внутреннего стандарта с помощью
программы UniChrom (www.unichrom.com). В ка-
честве внутреннего стандарта использовался три-
козан, добавляемый в пробу на стадии растворе-
ния ее в пиридине. Следует особо отметить, что
данные о количественном содержании отдельных
соединений являются не более чем оценочной ха-
рактеристикой содержания метаболитов в экс-
трактах, и могут использоваться только для по-
строения метаболитной матрицы, которая и явля-
ется формальным результатом профайлингового

анализа и используется для статистического моде-
лирования изучаемого явления. Статистическая
обработка результатов проведена с использовани-
ем программ Microsoft Excel и MetaboAnalist.

Определение содержания ЭПС. Анализ содер-
жания ЭПС в культуральной жидкости проводили
по методике, описанной Savadogo et al. (2004).
Предварительно отфильтрованную культуральную
жидкость центрифугировали при 4000 об./мин в те-
чение 10 мин. Супернатант смешивали с равным
объемом охлажденного до –20°С этанола и инку-
бировали при 4°С в течение 24 ч. Охлажденный
раствор центрифугировали при 2500 об./мин в те-
чение 20 мин. Полученный осадок ресуспендиро-
вали в дистиллированной воде вместе с равным
объемом холодного этанола. Затем раствор снова
центрифугировали при 2500 об./мин в течение
20 мин. Полученный конечный осадок сушили
при 60°С и взвешивали.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Метаболомный профайлинг мицелия L. gracile.
Результаты метаболомного анализа для иденти-
фицированных в мицелии соединений визуализи-
рованы в виде тепловой карты (рис. 1). Получен-
ные данные показали, что состав метаболомного
профиля L. gracile существенно зависит от стадии
роста, а также от штамма гриба. Так, в экспонен-
циальной фазе роста доминирующими соедине-
ниями были моносахара (в основном глюкоза и
фруктоза) и полиолы (главным образом, маннит).
В значительно меньшей концентрации присут-
ствовали дисахариды (целлобиоза, трегалоза и
мальтоза), жирные кислоты и эргостерин. Орга-
нические кислоты (янтарная, яблочная, фумаро-
вая, глицериновая) были обнаружены в следовых
количествах.

В стационарной фазе роста разнообразие со-
единений значительно увеличивалось. В составе
экстрактов было обнаружено более 150 метаболи-
тов, около 60 из которых были идентифицирова-
ны. Наиболее распространенными были дисахара
(трегалоза, целлобиоза, мальтоза, а также неиден-
тифицированные дисахара), полиолы (эритрит,
маннит, рибит, мио-инозит), сахарокислоты
(глюконовая, треоновая, арабиновая), карбоно-
вые кислоты – промежуточные продукты энерге-
тического обмена (пировиноградная, яблочная,
янтарная, глицериновая, фумаровая, лимонная),
жирные кислоты (линолевая, олеиновая, стеари-
новая, бегеновая, лигноцериновая), стерины (эр-
гостенин, ланостерин). Фенольные соединения
были обнаружены только в стационарной стадии
роста. Концентрация моносахаридов и полиолов в
метаболомном профиле стационарной фазы роста
существенно снижалась по сравнению с экспо-
ненциальной, в то время как дисахаридов (в ос-
новном трегалозы), напротив, увеличивалась. Из-
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Рис. 1. Тепловая карта идентифицированных метаболитов мицелия Lecanicillium gracile. Красный цвет характеризует вы-
сокую относительную концентрацию соединений, синий – низкую. *Содержание дисахаридов посчитано суммарно.

Класс
Молочная кислота
Пировиноградная кислота

3-гидрокси-пропионовая кислота
Метил-глицериновая кислота
Янтарная кислота

Глицериновая кислота
Лимонная кислота

Фумаровая кислота

Яблочная кислота
Треоновая кислота
Арабиновая кислота

Глюконовая кислота
Рибоновая кислота

Глутаровая кислота

Галловая кислота
Бензойная кислота

Пирогаллол
a-Галактоза

b-Галактоза
Манноза
Глюкоза
Дисахариды*
Валериановая кислота

Пеларгоновая кислота
Пальмитиновая кислота

Элаидиновая кислота
Линоленовая кислота
Линолевая кислота
Олеиновая кислота

Стеариновая кислота
Бегеновая кислота

Лигноцериновая кислота
Дегидроэргостерин

Эргостерин
Ланостерин

57-9-2 10 суток

G
4-5 10 суток

K
d1 10 суток

K
d1 45 суток

G
4-5 45 суток

57-9-2 45 суток

2-гидрокси-метил-валериат

Фруктоза
Рибоза

3-метил-глутарат

Глицеральдегид
Оксопролин
Глицерол

Глицерол-2-фосфат
Глицерол-3-фосфат
Арабит

Маннит
Глюцит

Хиро-инозит
Мио-инозит
Эритро-рибит
Рибит

Эритрит

2-кето-глюконовая кислота

Лактон ксилоновой кислоты

Лактон глюконовой кислоты
Лактон мевалоновой кислоты
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вестно, что трегалоза является не только запасным
дисахаридом у грибов, но также участвует в их
адаптации к различным стрессорным воздействи-
ям, включая перепады температуры и влажности
(Perfect et al., 2017), характерные для каменистых
поверхностей. Таким образом, с увеличением воз-
раста культур гриба, возможно, уже в условиях ис-
тощенной питательной среды, метаболомный
профиль L. gracile становится богаче, по-видимо-
му, биосинтетические процессы гриба начинают
преобладать над энергетическими.

Начальная стадия роста гриба в условиях высо-
кого содержания сахаров в среде характеризова-
лась активным накоплением сахаров в мицелии.
Одним из возможных механизмов, обуславливаю-
щим значительно большее разнообразие метабо-
ломного профиля L. gracile в стационарной фазе
роста по сравнению с экспоненциальной, по-ви-
димому, может быть так называемая катаболитная
репрессия. В условиях высокого содержания саха-
ров на ранних сроках культивирования может
происходить подавление экспрессии генов ряда
ферментов, что обеспечивает максимальную ас-
симиляцию глюкозы (Portnoy et al., 2011). В стаци-
онарной фазе роста при снижении концентрации
сахаров в питательной среде ферментативная ак-
тивность восстанавливается. Тем не менее, не ис-
ключены другие физиологические механизмы,
определяющие различия метаболомного профиля
на разных стадиях роста.

Преимущественное накопление моносахари-
дов в экспоненциальной, а дисахаридов в стацио-
нарной фазе роста соответственно было описано
также для ксилотрофных базидиомицетов
(Sazanova et al., 2018, 2021). Однако если у базиди-
альных грибов кислоты цикла Кребса накаплива-
лись в мицелии в основном на ранних стадиях ро-
ста колонии, а далее их концентрация снижалась,
то у L. gracile органические кислоты, напротив,
накапливались с возрастом культур.

Что касается штаммовых различий, L. gracile
Kd-1 характеризовался наибольшим накоплением
низкомолекулярных органических кислот – про-
межуточных продуктов энергетического обмена,
но при этом меньшим содержанием жирных кис-
лот, стеринов и фенольных соединений. В то же
время L. gracile 57-9-2 отличался наибольшим раз-
нообразием и количественным содержанием фе-
нольных соединений, а штамм G4-5 накапливал
наибольшие количества жирных кислот.

Кроме того, характерной особенностью штам-
мов L. gracile 57-9-2 и G4-5 явилось накопление в
мицелии соединения, предварительно идентифици-
рованного с использованием стандартной библио-
теки NIST 2011 как производное бензоксантиола.
Некоторые соединения бензоксантиола обладают
противовоспалительным, антибактериальным, ан-
тифунгальным, а также противоопухолевым дей-
ствием (Ja et al., 2008; Kim et al., 2008; Parizi et al.,

2019). Уточнение структуры данного вещества,
также как и некоторых других неидентифициро-
ванных соединений, требует дополнительного
анализа в дальнейшем.

Состав культуральной жидкости L. gracile. Среди
низкомолекулярных метаболитов культуральной
жидкости L. gracile были идентифицированы,
главным образом, сахара и полиолы, доминирую-
щими соединениями были эритрит и арабит. Кро-
ме того, обнаружены пропионовая и гидрокси-
пропионовая кислоты, аминокислота оксопро-
лин. При переходе к стационарной фазе роста,
также как и в метаболомном профиле мицелия
гриба, в культуральной жидкости наблюдалось
преобладание дисахаров и снижение концентра-
ции моносахаров.

Анализ содержания ЭПС в культуральной жид-
кости был выполнен для двух штаммов: L. gracile
57-9-2 и Kd-1. Обнаружено, что оба штамма выде-
ляют ЭПС начиная с 14-х суток роста, причем
концентрация ЭПС в питательной среде увеличи-
валась с возрастом культур (табл. 2).

Культуральная жидкость имела тенденцию к
защелачиванию с самого начала развития на ней
культур. На 35-е сутки роста штамма L. gracile
57-9-2 pH питательной среды достигал 9, а штамма
Kd-1 – 7.5. Интенсивное защелачивание среды
при развитии L. gracile 57-9-2 коррелировало с
максимумом накопления в ней ЭПС на 35-е сутки
наблюдения.

Роль L. gracile в биоповреждении строительных
материалов на минеральной основе. L. gracile явля-
ется представителем комплексов грибов, активно
развивающихся на минеральных строительных
материалах (штукатурке и белом камне известня-
ке) внутри архитектурных объектов культурного
наследия (Ponizovskaya et al., 2019, 2020). Гриб об-
ладает Acremonium-подобной морфологией, что
характерно для грибов этих комплексов (Karpo-
vich-Tate, Rebrikova, 1990; Ponizovskaya et al., 2019).
Основные морфологические признаки L. gracile

Таблица 2. Содержание ЭПС и значения рН в культу-
ральной жидкости Lecanicillium gracile

Примечание. *Среднее значение ± стандартное отклонение.

Сутки 
роста

Штамм L. gracile Штамм L. gracile

57-9-2 Kd-1 57-9-2 Kd-1

Значение рН Содержание ЭПС*, 
мг/мл

7 6.8 6.8 – –
14 7.5 7.0 1.1 ± 0.3 0.8 ± 0.2
21 8.1 7.2 2.4 ± 0.5 1.3 ± 0.3
28 8.6 7.4 9.1 ± 2.0 5.0 ± 0.8
35 9.0 7.8 18.8 ± 3.4 10.0 ± 2.3
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представлены на рис. 2. Колонии гриба белого
цвета, ватообразные. Микромицет формирует ди-
морфные конидии в головках на кончиках фиа-
лид, расположенных одиночно, реже пучками на
простратных конидиеносцах (Ponizovskaya et al.,
2020).

Исходя из биохимических особенностей L. gra-
cile, можно предположить механизмы взаимодей-
ствия гриба с минеральными строительными ма-
териалами и с другими представителями комплек-
са микроорганизмов, обитающих на этих субстра-
тах. Так, богатый метаболомный профиль L.
gracile в стационарной фазе его роста свидетель-
ствует о том, что этот гриб обладает высокой фер-
ментативной активностью. В целом, высокая фер-
ментативная активность характерна для предста-
вителей рода Lecanicillium: среди них обычны
микофилы и энтомопатогены (Zare, Gams, 2001).
Исходя из высокой численности гриба в пробах
штукатурки и белого камня, было высказано
предположение, что микромицет способен дли-
тельное время развиваться на этих субстратах,
бедных легкодоступными сахарами, и, следова-
тельно, способен разлагать широкий спектр пита-
тельных веществ (Ponizovskaya et al., 2020). Это
могут быть частички членистоногих и продукты
их жизнедеятельности, растительные остатки,
бактерии и другие грибы (Gorbushina, Petersen, 2000).

Более того, ранее нами было показано (Pon-
izovskaya et al., 2019), что L. gracile способен разви-
ваться в широком диапазоне значений рН (4–10).
Это также может давать преимущество при коло-
низации штукатурки и белого камня, поскольку
рН этих субстратов может варьироваться в зависи-
мости от степени их повреждения, увлажнения и
других факторов от слабокислых значений до ще-

лочных (pH 6–9) (Verdier et al., 2014; Ponizovskaya
et al., 2019). При развитии на каменистых субстра-
тах мицелий микромицетов оказывает на них ме-
ханическое давление, что ведет к ослаблению и
разрушению структуры материала. Более того,
рост мицелия провоцирует транспорт воды и хи-
мических соединений вглубь субстратов, что об-
легчает развитие в них бактерий и одновременно
вызывает биохимическое разрушение (Warscheid,
Braams, 2000; Gorbushina, Krumbein, 2004; Fer-
nandes, 2006).

Далее, в настоящей работе выявлена способ-
ность L. gracile к образованию экстраклеточных
полисахаридов, входящих в состав матрикса
биопленок. По данным литературы (Zhu et al.,
2016), в состав матрикса биопленок входят также
протеины, гликопротеины, липиды, гликолипи-
ды, жирные кислоты и ферменты. В целом, обра-
зование экстраклеточного полимерного матрикса
характерно для многих микроорганизмов, вклю-
чая грибы и бактерии (Martino, 2016). Известно,
что этот матрикс обеспечивает “сцепление” мик-
роорганизмов с поверхностью субстрата, а также
участвует во взаимодействии микроорганизмов
друг с другом, обеспечивая ионный обмен между
ними, что приводит к формированию биопленок
(Morton, Surman, 1994; Warscheid, Braams, 2000;
Martino, 2016; Villa et al., 2016; Zhu et al., 2016). Та-
ким образом, путем образования ЭПС L. gracile
предположительно может участвовать в процессе
формирования биопленок на каменистых суб-
стратах. Стоит подчеркнуть, что, объединяясь в
виде биопленки, микроорганизмы, и грибы в
частности, повышают устойчивость к факторам
стресса, таким как высокий осмотический потен-
циал субстрата и недостаток воды (Morton, Sur-

Рис. 2. Lecanicillium gracile (Kd-1, CBS 142821, ex-type): а – 14-суточная колония на среде КГА; б – простратные конидие-
носцы с фиалидами; в – конидии (СЭМ); г – простратные конидиеносцы, несущие пучки фиалид; д, е – схема прострат-
ных конидиеносцев с фиалидами и конидиями. Масштаб – 10 мкм (по: Ponizovskaya, 2020).

(a) (б) (д)

(е)(г)(в)
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man, 1994; Harding et al., 2009; Grum-Grzhimaylo
et al., 2016; Kozlova et al., 2019), а также к воздей-
ствию биоцидов (Sand, 1997). Слизистые вещества
ЭПС закупоривают поры в материале, препят-
ствуя испарению воды, и аккумулируют пылевые
частицы из воздуха, способствуя обогащению суб-
страта органическими веществами. Все это благо-
приятствует дальнейшему развитию на нем мик-
роорганизмов (Morton, Surman, 1994; Sand, 1997;
Gaylarde, Morton, 1999). Циклы набухания и усы-
хания слизистых веществ расшатывают структуру
минеральных материалов (Gadd, 2007).

Еще одной особенностью L. gracile является его
способность менять рН субстрата в щелочную об-
ласть. Это, во-первых, дает преимущество разви-
тию щелочеустойчивым микроорганизмам на ма-
териале, а во-вторых, влияет на химические про-
цессы, происходящие на каменистом субстрате.
Так, при щелочных значениях рН среды за счет
электрического взаимодействия отрицательно за-
ряженных функциональных карбоксильных, фос-
фатных и аминогрупп, входящих в состав ЭПС, с
ионами кальция, присутствующими в материале,
создаются высокие локальные концентрации
ионов кальция (Anbu et al., 2016; Zhu et al., 2016).
Это приводит к кристаллизации вторичного каль-
цита на поверхности материала (Anbu et al., 2016;
Zhu et al., 2016; Sazanova et al., 2020). Следователь-
но, способность L. gracile образовывать ЭПС и за-
щелачивать среду может привести к вторичной
кристаллизации кальцита в условиях развития
гриба на минеральных субстратах, богатых каль-
цием.

Таким образом, данное исследование показы-
вает, что L. gracile может оказывать многоплано-
вое воздействие на каменистые субстраты, а также
отражает специфику функционирования грибов в
литобионтных сообществах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования показали вариа-
бельность штаммов L. gracile по особенностям их
метаболизма и, в частности, по биосинтезу специ-
фичных вторичных метаболитов. В целом богатое
разнообразие метаболомного профиля L. gracile
характерно для стационарной фазы роста, что
свидетельствует о высокой ферментативной ак-
тивности гриба в этой фазе. Штаммы L. gracile 57–
9–2 и G4-5 характеризуются бóльшим разнообра-
зием низкомолекулярных органических соедине-
ний, в том числе вторичных фенольных соедине-
ний, чем штамм Kd-1. L. gracile образует экзополи-
сахариды и изменяет рН среды в щелочную
область, что может способствовать образованию
вторичного кальцита в случае развития гриба на
кальцийсодержащем субстрате. Формирование
кальцитовой корки имеет значение для устойчи-
вости биопленок, а также изменяет структуру по-

верхности минералов. Полученные данные пока-
зывают, что L. gracile может оказывать поврежда-
ющее воздействие на каменистые субстраты, а
также является интересным объектом для поиска
новых соединений, обладающих биологической
активностью.

Работа выполнена при поддержке Российского
научного фонда (проект № 21-74-00031 “Грибы и
бактерии в биогеохимических циклах: трофиче-
ские и аллелопатические взаимодействия, роль в
детоксикации металлов”).
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Metabolites Profile of Micromycete Lecanicillium gracile Isolated
from Limestone and Plaster
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Lecanicillium gracile is the recently described species of micromycetes that was obtained from deteriorated
mineral materials, i.e., limestone and plaster, inside the cultural heritage sites in Russia. Composition of
metabolites in the mycelium and in the culture f luid of L. gracile was characterized and a quantitative analysis
of the extracellular polymer matrix excreted by the fungus was performed. The results of metabolomic analysis of
the mycelium revealed that L. gracile is a promising object for the search for new compounds with biological
activity. In the exponential growth phase of L. gracile, the diversity of metabolites in the mycelium was low with
the predominant accumulation of monosaccharides and polyols. In the stationary growth phase, the diversity of
metabolites in the mycelium was high; apparently, biosynthetic processes prevailed over catabolism. L. gracile ex-
creted extracellular polymer substances and changed pH of the medium to an alkaline. Extracellular polymer
substances excretion not only can contribute to biofilm formation on mineral surfaces but also under alkaline
conditions to secondary calcite precipitation in the case of fungal development on Ca-containing materials (i.e.,
limestone and marble). Obtained results reflect specific biochemical characters of L. gracile and its possible
mechanisms of mineral materials deterioration.

Keywords: biodeterioration, extracellular polymer substances, metabolomic profiling, mineral materials
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