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Загрязнение тяжелыми металлами (ТМ) стало одной из важных угроз для протекающих в почве био-
логических процессов и почвенной микробиоты. Данная угроза распространяется и на активный
компонент микробного населения почвы – грибы. В загрязненных ТМ почвах грибные сообщества
претерпевают значительные структурные перестройки, приводящие, в частности, к увеличению до-
ли и разнообразия резистентных к действию ТМ грибов, среди которых обнаруживаются условные
патогены человека и факультативные патогены растений. Штаммы условно-патогенных для чело-
века грибов, выделенные из загрязненных почв, обладают патогенными свойствами в большей сте-
пени, чем штаммы, выделенные из чистой почвы. Реализация патогенных свойств определяется ря-
дом молекулярных факторов (факторов вирулентности), среди которых можно выделить активность
определенных групп ферментов, действие механизмов антиоксидантной защиты и белков-эффекторов,
синтез меланина и токсинов, модификацию липидного и углеводного состава клетки. Тяжелые метал-
лы и загрязнение ими почв могут оказывать влияние на проявление патогенных свойств грибов и
грибоподобных организмов, токсичных для человека, животных и растений. В обзоре приведены
литературные данные, посвященные молекулярным факторам вирулентности и их модификациям
под действием ТМ. Учитывая, что на данный момент не сформировано ясного представления о на-
правленности действия ТМ на проявление патогенных свойств грибами, проанализированные ли-
тературные данные все же могут способствовать пониманию последствий загрязнения почв ТМ для
развития условных патогенов человека и факультативных патогенов растений.
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ние почвы, липиды, осмолиты, меланины, гидролитические ферменты, антиоксидантная защита
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1. ВВЕДЕНИЕ
Загрязнение тяжелыми металлами (ТМ) стало

одной из важных угроз для протекающих в почве
биологических процессов и почвенной микро-
биоты [1, 2]. Активным компонентом микробно-
го населения почв и участником биологических
процессов являются сообщества грибов, в кото-
рых по способу питания выделяют три основные
группы: сапротрофы, мутуалисты и патогены [3].
Ухудшение качества почв, в том числе в результа-
те химического загрязнения, может способство-
вать переходу условных патогенов человека и фа-
культативных патогенов растений от сапротроф-

ного типа питания к питанию и развитию на живых
организмах. В загрязненных ТМ почвах грибные
сообщества претерпевают значительные структур-
ные перестройки. В частности, в почвенных био-
мах увеличиваются доля и разнообразие группы
резистентных к действию ТМ грибов, среди кото-
рых обнаруживаются условные патогены человека
(оппортунистические виды) и факультативные па-
тогены растений [2, 4–6]. Штаммы условно-пато-
генных грибов, выделенные из загрязненной поч-
вы, характеризовались большей вирулентностью,
чем штаммы, выделенные из чистой почвы [5].

Среди молекулярных факторов вирулентности
выделяют активность определенных групп фермен-
тов, действие компонентов антиоксидантной защи-
ты и белков-эффекторов, синтез меланина и токси-
нов, модифицированный липидный и углеводный
состав клетки [7–11]. Факторы вирулентности на-
ходятся в сложном комплексе взаимодействий.

Список сокращений: АФА – активные формы азота, АФК –
активные формы кислорода, МЛ – мембранные липиды,
МТН – металлотионеины, МТ – микотоксины, СОД – су-
пероксиддисмутаза, ТМ – тяжелые металлы, ФТ – фито-
токсины, ФХ – фосфатидилхолины, ФЭ – фосфатидил-
этаноламины, ФЛ – фосфолипиды.
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Металлы играют важную роль в развитии мико-
зов человека и животных и грибных болезней рас-
тений, об этом свидетельствует разнообразие си-
стем регуляции поступления катионов металлов в
клетки и их детоксикации [12]. Загрязнение поч-
вы ТМ может оказывать влияние на проявление
патогенных свойств грибов по отношению к че-
ловеку, животным и растениям [9, 12, 13].

Целью обзора являлся анализ литературных
данных, посвященных молекулярным факторам
вирулентности и их модификациям под действи-
ем ТМ. Во второй главе приводятся сведения об
изменении структуры сообществ почвенных гри-
бов в загрязненных ТМ почвах, что позволило по-
лучить представление об обилии и разнообразии
оппортунистических видов и факультативных фи-
топатогенов. В третьей главе обзора представлена
общая информация о сложном комплексе моле-
кулярных факторов вирулентности, посредством
которых осуществляется реализация патогенных
свойств грибов. В итоговой четвертой главе обсуж-
даются данные по влиянию ТМ на молекулярные
факторы вирулентности грибов, которые могут
способствовать пониманию последствий загрязне-
ния почв ТМ для развития патогенных грибов. В
обзоре акцент сделан на обсуждение фитопато-
генных грибов из отдела Ascomycota. В дополне-
ние приведены сведения о грибах-возбудителях
микозов человека и животных, а также фитопато-
генных грибоподобных организмах – оомицетах.

2. ИЗМЕНЕНИЕ СТРУКТУРЫ 
ПОЧВЕННЫХ ГРИБНЫХ СООБЩЕСТВ 

И РАСПРОСТРАНЕННОСТИ УСЛОВНЫХ 
ПАТОГЕНОВ ЧЕЛОВЕКА 

И ФАКУЛЬТАТИВНЫХ ПАТОГЕНОВ 
РАСТЕНИЙ В ЗАГРЯЗНЕННЫХ ПОЧВАХ
Микробные сообщества, состав и активность

которых в значительной степени определяют био-
геохимические циклы, процесс круговорота орга-
нического вещества и в итоге плодородие почвы,
являются чувствительными индикаторами ее ка-
чества [14]. Активным компонентом почвенных
микробных сообществ являются грибы, среди ко-
торых доминируют три группы: сапротрофы, му-
туалисты и грибы-патогены или паразиты [3].
Наиболее распространенной группой почвенных
грибов являются виды из отдела Ascomycota, оби-
лие которых достигает 80% всей микобиоты [15–
17]. В почвах экосистем, естественных и близких
к естественным, широко распространены сапро-
трофные грибы, где они выполняют важные эко-
логические функции, тогда как в агроценозах и ур-
боценозах обилие сапротрофов снижается [3].
Уменьшение множества сапротрофов при ухудше-
нии качества почвы может быть связано со способ-
ностью факультативных фитопатогенов существо-
вать как в паразитической, так и в сапротрофной

фазах в зависимости от условий среды, в частно-
сти, меняющихся условий питания [11]. Факуль-
тативные патогены имеют ряд особенностей, вклю-
чая наличие в жизненном цикле несколько синана-
морф, что повышает их шанс на сохранение и
распространение, синтез меланинов, внеклеточ-
ную секрецию гидролаз [11]. В загрязненных поч-
вах показано увеличение обилия и разнообразия
оппортунистических видов, которые в основном
были представлены родами Penicillium, Aspergillus,
Oidiodendron и Trichoderma [4]. Условно-патоген-
ные грибы характеризуются рядом особенностей,
среди которых можно выделить развитие при тем-
пературе выше 37°С, мицелиально-дрожжевой ди-
морфизм, клеточный меланизм, способность к ад-
гезии и внеклеточной секреции гидролаз [5, 18, 19].

При загрязнении почв ТМ сообщества грибов
реализуют одну или несколько стратегий адапта-
ции, включая внеклеточную секвестрацию и се-
диментацию металлов, усиление оттока и подав-
ление их поступления, связывание металлов с кле-
точными стенками, продукцию внутриклеточных и
внеклеточных ферментов, внутриклеточную секве-
страцию и комплексообразование [20–22]. В усло-
виях умеренного загрязнения ТМ Ascomycota со-
храняют свое доминирование, которое сопровож-
дается тем не менее преобразованием структуры
сообществ [15]. Эти изменения вызваны ростом
числа устойчивых к ТМ видов и снижением ча-
стоты встречаемости чувствительных видов [23].

Представители родов Aspergillus, Fusarium, Pen-
icillium, Alternaria и Trichoderma чаще всего упоми-
наются как металл-устойчивые (“metal tolerant gen-
era”). Из почвенных образцов, загрязненных Ni,
Pb, Cr, Cd, выделены устойчивые виды Aspergillus
niger, Aspergillus flavus, Talaromyces verruculosus (ра-
нее Penicillium verruculosum), Penicillium, которые
характеризовались наличием металлотионеинов
(МТН) и медь-содержащих оксидаз [2]. Из почв с
высоким содержанием Cu и Pb выделены устой-
чивые, обладающие микоремедиационным по-
тенциалом Fusarium fujikuroi, F. solani, Trichoderma
citrinoviride и Trichoderma reesei [6]. В загрязненных
ТМ донных отложениях реки идентифицированы
Aspergillus niger, Aspergillus fumigatus, Penicillium simpli-
cissimum и Trichoderma asperellum [24]. В почвах из
района добычи Pb и Zn встречались Acremonium per-
sicinum, Penicillium simplicissimum, Seimatosporium
pistaciae, Trichoderma harzianum и Alternaria chlam-
ydosporigena [25]. Помимо наиболее распростра-
ненных родов при загрязнении почв комплексом
ТМ обнаружены представители родов Rhizopus и
Botrytis [17]. К наиболее распространенным видам
грибов при химическом загрязнении ТМ почв были
отнесены Penicillium simplicissimum, Talaromyces fu-
niculosus (ранее Penicillium funiculosum), Talaromy-
ces pinophilus (ранее Penicillium pinophilum), Talaromy-
ces minioluteus (ранее Penicillium minioluteum), а так-
же Purpureocillium lilacinum [26].
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Появление и развитие некоторых видов мице-
лиальных грибов могут служить индикаторами не-
благополучия почв. Согласно предыдущим иссле-
дованиям, проведенным рядом исследователей [27–
30], некоторые эвритопные виды грибов можно
рассматривать как показатели антропогенного воз-
действия на почвы. Индикаторами загрязнения
свинцом можно считать Mucor hiemalis, Talaromyces
funiculosus Aspergillus niger, Purpureocillium lilacinum
[27]; кадмием – Mucor circinelloides и Trichoderma as-
perellum [30]; ванадием – Aspergillus terreus, Cladospo-
rium cladosporioides, Clonostachys rosea, Purpureocilli-
um lilacinum (Paecilomyces lilacinus), Penicillium citri-
num и Rhizopus arrhizus [28]. Penicillium spinulosum
доминировал на контаминированных участках
почвы в зоне воздействия выбросов Кандалакш-
ского алюминиевого завода [31]. Индикаторами об-
щего урбанистического контаминирования могут
являться Aspergillus fumigatus, Aspergillus flavus, Asper-
gillus niger, F. oxysporum, F. verticilloides, Paecilomyces
variotii и Penicillium vulpinum [27].

Ряд видов из числа металл-устойчивых грибов
способны проявлять фитопатогенные свойства
[32–34]. Штаммы условно-патогенных грибов,
выделенные из загрязненных почв, характеризо-
вались большей вирулентностью, чем штаммы, вы-
деленные из условно чистой почвы [5]. Виды Amor-
photheca resinae, Aspergillus fumigatus, Aspergillus versi-
color, Cladosporium herbarum, Lecanicillium lecanii,
Mucor hiemalis, Paecilomyces variotii, Penicillium auran-
tiogriseum, Penicillium miczynskii, Phoma glomerata,
Trichoderma viride, выделенные из контаминирован-
ной почвы, либо проявляли, либо усиливали один
из признаков, характеризующих потенциальную
опасность грибов для человека [5]. Микобиота
почвы с низким содержанием органического уг-
лерода, содержащей смесь Cu, Pb и Zn, отлича-
лась наличием представителей семейств Didymel-
laceae и Clavicipitaceae, а именно рода Metar-
rhizium, включающего энтомопатогенные грибы
[35]. Заметную часть аскомицетной микобиоты
составляли меланин-продуцирующие виды [35].

Среди устойчивых к ТМ грибов интересны
представители рода Trichoderma, распространен-
ные в почвах разных агроклиматических зон.
Представители этого рода устойчивы к ряду агро-
химикатов, ТМ и органическим соединениям, в
то же время эти грибы широко используют в сель-
ском хозяйстве в качестве стимуляторов роста
растений и для биологической борьбы с фитопа-
тогенами [36, 37].

3. МОЛЕКУЛЯРНЫЕ ФАКТОРЫ 
ВИРУЛЕНТНОСТИ

Активность определенных групп ферментов,
действие механизмов антиоксидантной защиты
и белков-эффекторов, синтез меланина и ток-
синов, модификацию липидного и углеводного

состава клетки чаще определяют как молекулярные
факторы вирулентности грибов. Этот список, без-
условно, не является исчерпывающим, а дает об-
щую информацию о сложном комплексе молеку-
лярных факторов вирулентности грибов, находя-
щихся во взаимодействии.

3.1. Ферменты. Гидролазы и оксидоредуктазы
Гидролитические ферменты, участвующие в

деградации клеточных стенок, и некоторые дру-
гие соединения при определенных условиях мо-
гут выполнять роль молекулярных факторов ви-
рулентности у фитопатогенных грибов [11]. Сре-
ди гидролитических ферментов, секретируемых
микроорганизмами, важную роль играют пепти-
дазы. Микроорганизмы вырабатывают широкий
спектр внутри- и внеклеточных протеолитиче-
ских ферментов (эндо- и экзопептидаз). Актив-
ность гидролитических ферментов, секретируе-
мых в окружающую среду для расщепления моле-
кул субстрата, связана с адаптацией паразита к
меняющимся условиям питания, которая может
проявляться как смена формы существования, от
сапротрофной к паразитической [11].

Протеомный анализ белков, секретируемых фи-
топатогенным аскомицетом Macrophomina phaseoli-
na в среде с добавлением настоя листьев сои, вы-
явил преобладание пула гидролитических фермен-
тов. Были обнаружены ферменты, разрушающие
клеточную стенку растений вместе с пептидаза-
ми, и, вероятно, участвующие в инфекционном
процессе [38]. Возможным маркером патогенно-
сти является высокая активность трипсин-подоб-
ных пептидаз [39]. Наиболее активные трипсин-
подобные пептидазы обусловливают повышенную
патогенность фитопатогенного аскомицета Alter-
naria tomatophila [40]. Прослежена связь между
агрессивностью и образованием трипсин-подоб-
ных пептидаз у Alternaria linariae [11].

Кроме гидролитических ферментов в механиз-
мах вирулентности грибов могут быть задейство-
ваны ферменты класса оксидоредуктаз – оксида-
зы, а именно лакказа [13, 41]. Обнаружено, что ак-
тивность этого фермента связана с проявлением
фитопатогенных свойств оомицета Phytophthora
capsici, вызывающего фитофтороз растений перца
[13]. Известно, что лакказа задействована в про-
цессах синтеза меланина – пигмента, придающе-
го резистентность к неблагоприятным воздей-
ствиям [41].

3.2. Меланины
Меланины представляют собой вторичные ме-

таболиты, состоящие из сложных гетерогенных
полимеров фенольных и/или индольных моно-
меров [8]. Эти пигменты локализуются в клеточ-
ной стенке или могут быть тесно связаны с плазма-
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тической мембраной на внутренней стороне кле-
точной стенки, как у апрессория Magnaporthe grisea
[42, 43]. По диапазону распространения выделя-
ют внутри- и внеклеточные меланины. Пигменты
секретируются в специализированных везику-
лах, иногда называемых “мешками вирулент-
ности” (“virulence bags”) [44]. Меланины, такие
как 1,8-DHN- и L-3,4-дигидроксифенилаланин
(L-DOPA)-оны, в основном встречаются, соответ-
ственно, у аскомицетов и базидиомицетов. Грибы, в
том числе представители этих двух таксономиче-
ских групп, могут синтезировать пигменты и дру-
гой химической природы [8].

Меланины грибов могут играть более чем одну
биологическую роль [8]. По мнению ряда авторов
[44, 45], эти соединения являются факторами ви-
рулентности. У большинства наиболее агрессив-
ных фитопатогенных штаммов Alternaria to-
matophila было зафиксировано образование вне-
клеточных меланинов [40]. При исследовании
связи секреции протеолитических ферментов с
образованием меланинов у Alternaria linariae об-
наружена положительная корреляция между эти-
ми процессами [11]. Род аскомицетов Colletotrichum
включает целый ряд форм, вызывающих антракноз
[46]. У представителей этого рода обычно развива-
ются специфические инфекционные структуры –
апрессории, пигментированные меланином. Из-
вестно, что меланизация апрессорий необходима
для проникновения в клетки хозяина [47].

3.3. Антиоксидантная защита
Растения производят активные формы кисло-

рода (АФК) и активные формы азота (АФА), чтобы
ограничить инвазию патогенов. Для успешного за-
ражения патогены должны преодолеть окислитель-
ный “взрыв”, производимый растениями-хозяева-
ми. В ответ на окислительный и нитрозитивный
стресс патогенные грибы способны реагировать
разными способами, включая транскрипционный,
посттрансляционный и ферментативный, кото-
рые, в общем, обеспечивают устойчивость к ток-
сичности АФК/АФА и облегчают процесс инвазии
[48]. Это дает основание полагать, что существует
связь между патогенностью и устойчивостью к
окислительному стрессу [9, 48, 49].

Одним из ключевых способов детоксикации
АФК являются ферментативные механизмы, ко-
торые обеспечиваются работой нескольких регу-
ляторных молекул: пероксидаз, супероксиддис-
мутаз (СОД), каталазы, тиоредуктазы, глутатиона
[48–50]. Пероксидазы, опосредующие перенос
электронов от H2O2 и органического пероксида
к различным акцепторам электронов, являются не-
обходимыми для системы антиоксидантной защи-
ты грибов и играют решающую роль в вирулентно-
сти грибных фитопатогенов [51–53]. У фитопато-
генного аскомицета Botrytis cinerea, возбудителя

серой гнили растений, были идентифицирова-
ны несколько пероксидаз, способных расщеп-
лять H2O2 и участвующих в путях, способствую-
щих специфической патогенности этого гриба [49].
Штаммы Alternaria alternata с нарушенной систе-
мой детоксикации АФК значительно снижают ви-
рулентность для восприимчивых сортов цитрусо-
вых [50]. Активация антиоксидантной защиты, в
том числе СОД и каталазы, для которой требуется
поступление железа с помощью сидерофоров,
происходит в ходе клеточного ответа Alternaria al-
ternata [50]. Похожие механизмы функциональны
для патогенов животных и человека. Так аскоми-
цет Aspergillus fumigatus, продуцирующий опасные
МТ, кодирует 4 типа СОД: Cu/ZnСОД1 и Mn-
СОД2-4 [54].

В защите грибных клеток от действия АФК при-
нимают участие меланины [55]. Биосинтез мелани-
на посредством путей L-DOPA или DHN способ-
ствует устойчивости грибов к окислительному и
нитрозитивному стрессу [56].

3.4. Пластичность генома. Эффекторы
Растения-хозяева содержат различные семей-

ства генов, отвечающих за защиту, и семейство ге-
нов устойчивости (R) [10]. Фитопатогенные грибы
обычно имеют большое количество генов, коди-
рующих секретируемые белки, называемые “эф-
фекторами”, ингибирующие иммунные реакции
растений-хозяев [57]. Основным критерием для
отнесения белка к “эффекторам” является нали-
чие сигнального пептида – небольшого участка
из 18–30 аминокислот, в основном присутствую-
щего на N-конце секреторных белков [10, 58]. В
качестве основного критерия для идентификации
“эффекторов” in silico могут использоваться иные
параметры: 1) отсутствие трансмембранного до-
мена (за исключением области сигнального пеп-
тида); 2) малый размер (менее 300 аминокислот);
3) высокое содержание цистеина в зрелом белке;
4) видоспецифичность или семейная специфич-
ность и другие [10, 58].

“Эффекторы” экспрессируются в различных
структурах: в основном в гаусториях, как у фито-
патогенных грибов рода Puccinia; в инфицирую-
щих гифах, как у Ustilago maydis, или во внекле-
точном пространстве, как у биотрофного патоге-
на Cladosporium fulvum [10, 58–60]. В зависимости
от места действия “эффекторы” разделяют на два
основных класса: цитоплазматические и апопла-
стические. “Эффекторы” апопласта, как у био-
трофного патогена Cladosporium fulvum, обычно
защищают от хитиназ и других гидролитических
ферментов хозяина и секвестрируют хитин. Боль-
шинство возбудителей ржавчины имеют цито-
плазматические эффекторы [10, 58–60]. Недавно
были открыты небелковые “эффекторы”, такие
как малые РНК и вторичные метаболиты [10].
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Фитопатогенные грибы обладают таким свой-
ством, как пластичность генома, определяемая как
“способность к изменениям на генном и хромо-
сомном уровнях, которые не влияют на жизнеспо-
собность, но являются материалом для отбора наи-
более приспособленных особей к новым условиям
среды обитания” [61]. В случае фитопатогенных
грибов эти изменения способствуют повышению
вирулентности и агрессивности штаммов, преодо-
лению устойчивости растений-хозяев и освоению
новых экологических ниш. По заключению [61],
“существует связь между событиями транспозиции
элементов ДНК, потерей/приобретением дополни-
тельных хромосом и признаками вирулентно-
сти/патогенности фитопатогенных грибов”.

3.5. Состав липидов и осмолитов
В адаптации к условиям окружающей среды,

даже экстремальным, и появлении патогенных
свойств принимают участие липиды, а также уг-
леводы и полиолы (УиП) грибной клетки.

Липиды разделяют на запасные и мембранные
(МЛ), основными представителями последних яв-
ляются фосфолипиды (ФЛ), гликолипиды и стери-
ны. Опубликованные данные свидетельствуют о
важности МЛ во взаимодействии симбиотиче-
ских и патогенных микроорганизмов с клетками-
хозяевами [62, 63]. Фосфатидилхолины (ФХ) и
фосфатидилэтаноламины (ФЭ), как правило, яв-
ляющиеся основными ФЛ грибов большинства
классов, имеют значение для вегетативного роста
и развития бесполых структур, а также являются
важными строительными компонентами мем-
бран, играя роль в поддержании их функций [64,
65]. Путь биосинтеза ФЛ de novo, от которого в зна-
чительной степени зависит биосинтез ФХ и ФЭ, не-
обходим для реализации наибольшей вирулентно-
сти фитопатогенов, что было показано на приме-
ре фитопатогенного аскомицета F. graminearum
[63]. Из числа гликолипидов некоторые глико-
сфинголипиды, такие как глюкозилцерамид, участ-
вуют в регуляции вирулентности фитопатоген-
ных грибов [66, 67]. Липиды также участвуют в
других механизмах вирулентности, например, об-
разовании биопленок и высвобождении внекле-
точных везикул. Кроме того, липиды влияют на
механические свойства плазматической мембра-
ны за счет образования упакованных микродоме-
нов, состоящих в основном из сфинголипидов и
стеринов. Изменения в составе липидных микро-
доменов нарушают локализацию факторов виру-
лентности и влияют на патогенность грибов [62].

Низкомолекулярные органические соедине-
ния – осмолиты, включающие как углеводы, так
и полиолы клетки, склонны накапливаться в ци-
тозоле в ответ на неблагоприятные воздействия и
могут считаться цитопротекторами [68, 69]. Во
всем царстве грибов широко распространен по-

лиол маннит [70]. Его функции разнообразны: уг-
леводный резерв, средство защиты от осмотиче-
ского и окислительного стрессов, роль в спорооб-
разовании и регуляции коферментов и другие [7,
70]. Более того, предполагается, что этот полиол
играет важную роль в патогенности грибов [7].
Помимо маннита в биомассе грибов обнаруживают
низкомолекулярные полиолы (эритрит, арабит,
глицерин). Доминирующим сахаром в составе УиП
часто является трегалоза, защищающая клеточную
целостность грибной клетки при воздействии раз-
личных стрессовых факторов, включая тепловой
шок [71, 72]. Трегалоза, по-видимому, в основном
связана со специфической защитой от окисли-
тельного стресса – механизмом, как было сказано
выше, ассоциированным с вирулентностью и необ-
ходимым для противодействия эндогенным АФК,
продуцируемым фагоцитирующими клетками в
ходе колонизации тканей грибами [71, 73].

3.6. Синтез токсинов

Грибы способны к образованию соединений,
токсичных для других организмов: для бактерий –
антибиотики, растений – фитотоксины (ФТ),
животных и человека – микотоксины (МТ), раз-
ных групп организмов – токсины комплексного
действия [74]. Многие ФТ действуют и на живот-
ных и/или микроорганизмы [75, 76]. Токсины иг-
рают ключевую роль в патогенезе болезней, вы-
званных грибами [50, 63]. Синтез неспецифич-
ных ФТ не является обязательным для успешной
колонизации растения-хозяина, при этом усили-
вает проявление симптомов заражения. Хозяин-
специфичные ФТ, как правило, являются факто-
рами патогенности, и их синтез необходим для ко-
лонизации [76]. В патогенезе ФТ играют различную
роль: патотоксины используются некротрофами
для инфицирования растений, а вивотоксины,
синтезируемые в уже зараженных тканях, вызы-
вают развитие симптомов болезни при достиже-
нии определенной концентрации [75].

Химическая природа и механизмы действия
токсинов многообразны: они ингибируют синтез
клеточной стенки, ферментативные процессы и
синтез белков, процессы клеточного деления, об-
ладают мембранотропным эффектом и влияют на
мембранный транспорт [74, 75]. Многие ФТ от-
носят к терпеноидам: трихотецены обнаружены,
в частности, у представителей родов Fusarium, My-
rothecium, Stachybotrys, Trichoderma, производные
аристолохена – у Aspergillus oryzae, Penicillium
roqueforti, Bipolaris cynodontis, Phoma exigua. К поли-
кетидам относят ФТ и многие сильные МТ, облада-
ющие одновременно фитотоксическими свой-
ствами: патулин и цитринин у Penicillium spp., аль-
тернариол и ACRL-токсины у Alternaria spp.,
зеараленон у Fusarium spp., афлатоксины у Asper-
gillus fumigatus и Aspergillus flavus и другие. Извест-
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ны ФТ, относящиеся к производным фенолов и хи-
нонов; пептидные ФТ, часто имеющие цикличе-
ское строение с амино- или гидроксикислотами в
составе; ФТ белковой природы [75, 76].

Синтез токсинов также взаимосвязан с други-
ми молекулярными факторами вирулентности.
Мутантные штаммы F. graminearum с делецией ге-
нов, ответственных за путь синтеза ФЭ и ФХ de
novo, продуцировали меньше МТ – дезоксинива-
ленола, что ослабляло симптомы заражения у
восприимчивых растений [63]. Фитопатогенный
гриб Stemphylium botryosum продуцирует токсины
стемфилоксины, а β-кетоальдегидная группа в их
составе имеет решающее значение как для ток-
сичности гриба, так и хелатирования железа [77].

4. ВЛИЯНИЕ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ 
НА ПРОЯВЛЕНИЕ И СТЕПЕНЬ 

ПАТОГЕННОСТИ ГРИБОВ

Металлы играют ключевую роль в инфекцион-
ных процессах, поскольку они служат кофактора-
ми множества ферментов, прямо или косвенно
задействованных в механизмах вирулентности
грибов, а именно металлозависимых СОД, метал-
лопротеаз или продуцирующей меланин лакказы
[41]. Необходимую окислительно-восстановитель-
ную и каталитическую активность для многих
важных биологических процессов обеспечивают
переходные металлы первого ряда – марганец,
железо, кобальт, никель и медь [41]. Патогенные
грибы развили сложную систему обнаружения и
поступления необходимых ТМ, а, в случае их из-
бытка, снижения потребления и высвобождения
связанных металлов [41]. Так в случае превыше-
ния содержания металлов инициируется секве-
страция их избыточных количеств в специальные
белки, такие как МТН, или в вакуоли, служащие
“аварийным” резервуаром [78, 79]. В исследованиях
приводятся сообщения о специфических транспор-
терах, позволяющих перемещать заряженные ионы
металлов через плазматическую или вакуолярную
мембраны [80, 81].

Тяжелые металлы и загрязнение ими почвы мо-
гут оказывать влияние на развитие и проявление
патогенных свойств грибов и грибоподобных ор-
ганизмов, токсичных для человека, животных и
растений [9, 12, 13, 82]. При этом неясно, какое
именно действие оказывают ТМ на проявление
патогенных свойств. Опубликованные данные
свидетельствуют как об ослаблении, так и усиле-
нии вирулентности грибных патогенов под дей-
ствием ТМ, что хорошо описано в обзоре [12].

К изменению вирулентности грибов могут при-
водить модификации активности ферментов под
действием ТМ. После обработки медью и цинком
гриба Botrytis cinerea в его секретоме были отмече-
ны высокие уровни двух Zn-металлопротеаз,

принадлежащих к группе внеклеточных пептидаз
семейства М35 дейтеролизина и пенициллолизи-
на. Известно, что эти пептидазы являются основ-
ными факторами вирулентности у патогенной
бактерии Aeromonas salmonicida [82].

Обработка ТМ может оказывать действие на
экспрессию генов, кодирующих синтез фермен-
тов и других белков, задействованных в механиз-
мах грибной вирулентности. Обработка Cu, Cr и Hg
при низком и нейтральном уровнях pH ограничива-
ла вирулентность оомицета Phytophthora capsici, про-
являемую при заражении листьев перца. Это было
вызвано снижением экспрессии двух генов, связан-
ных с вирулентностью: лакказы PcLAC2 и индуци-
рующего некроз белка PcNLP14 [13]. У другого
оомицета-фитопатогена Phytophthora infestans об-
работка Cd в концентрации 5 мг/л усиливала ви-
рулентность, что проявлялось ускорением симп-
томов болезни у зараженного картофеля [12]. За
толерантность к ТМ у грибов ответственны не-
сколько генов, и воздействие ТМ может привести
к эволюции новых белков через мутации [12, 83].

Существует связь между вирулентностью и толе-
рантностью к окислительному стрессу. АТФаза
P-типа BcCcc2 у Botrytis сinerea – ортолог АТФазы
P-типа Ccc2, транспортирующей медь, у Saccharo-
myces cerevisiae – необходима для вирулентности
грибов-некротрофов [84]. Мутантный штамм
Botrytis сinerea с делецией гена BcCcc2 имел выра-
женные морфологические дефекты и не смог ин-
фицировать листья томата и лепестки гвоздики.
Отсутствие АТФазы P-типа, участвующей в до-
ставке Cu в секреторный компартмент для после-
дующей модификации белков, привело к дефи-
циту Cu у белков-мишеней BcCcc2 и дальнейше-
му нарушению клеточных процессов [84].
Делеция гена BcCcc2 также может приводить к
дефекту функции BcSod1, препятствуя поддержа-
нию соотношения /H2O2 во время развития in
planta [85]. У патогенов человека и животных выяв-
лены схожие эффекты. Например, пониженную
вирулентность проявляли Candida albicans, Crypto-
coccus neoformans и Aspergillus fumigatus, дефицитные
по СОД [48], а также A. fumigatus, дефицитный по
катионной АТФазе PIB-типа (PcaA), отвечающей
за перенос металлов и устранение супероксидных
радикалов [9].

На вирулентность ТМ могут влиять через ме-
ханизмы их детоксикации грибами. Известно,
что растение-хозяин может мобилизовать ионы
Cu в качестве противопатогенной защиты, на ко-
торую патоген отвечает активацией специфиче-
ских механизмов противодействия избыточному
накоплению металлов. К таким специфическим
механизмам относят клеточные механизмы с уча-
стием МТН. Делеция гена Mmt1, кодирующего
МТН-подобный белок, привела к снижению виру-
лентности гемибиотрофа Magnaporthe по отноше-

2O−
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нию к рису [78]. Локализация в инфицирующих
структурах, таких как клеточные стенки апрессория
и кончики зародышевых трубок до развития
апрессория, белка Mmt1 указывает на его роль в ре-
моделировании клеточной стенки и адаптации к
гиперосмотическому стрессу. Кроме того, Mmt1
обладает способностью действовать как антиок-
сидант с очень низким окислительно-восстано-
вительным потенциалом [78].

С проявлением патогенных свойств могут быть
связаны особенности липидного состава грибных
мембран, такие как содержание и соотношение
стеринов, ФХ и ФЭ. Мутанты фитопатогенов, де-
фектные в биосинтезе ФХ, проявляли гиперчув-
ствительность к стрессовым условиям, в том чис-
ле действию ТМ и фунгицидов [63, 64]. Обработка
медью приводила к увеличению доли ФХ и соотно-
шения ФХ/ФЭ в составе МЛ мицелиального гриба
Marquandomyces marquandii (ранее Paecilomyces mar-
quandii) (на фоне значительного повреждения
мембран) [86]. Под действием меди увеличивалась
доля ФХ в составе МЛ факультативного фитопато-
гена Alternaria alternata [26]. Повышение уровня
ФХ, стабилизирующих липидный бислой, можно
считать универсальной реакцией, усиливающей
устойчивость микромицетов к ТМ и другим за-
грязняющим веществам [87].

Авторы [88], изучая стерины меланизированных
грибов из засоленных мест обитания, обнаружили в
образцах преобладание эргостерола (24-метилхоле-
ста-5,7,22-триен-3бета-ол). Это свидетельствует об
определенной связи между накоплением эргостеро-
ла и меланина, последний, как отмечено выше, мо-
жет выступать в качестве фактора вирулентности.

В механизмах патогенности грибов принима-
ют участие основные осмолиты цитозоля гриб-
ной клетки – маннит и трегалоза [7, 71, 73]. На
примере лишайников было показано, что кон-
центрации полиолов (маннита, арабита, эритри-
та) можно использовать в качестве индикаторов
стресса ТМ [89, 90]. Однако взаимосвязь между
концентрациями ТМ и содержанием полиолов
сложна и зависит от разнообразия металлов и по-
лиолов [90]. При действии меди в мицелии Alter-
naria alternata абсолютное содержание осмолитов
не изменялось относительно контроля. При этом в
составе осмолитов наблюдалось увеличение доли
маннита на фоне снижения доли трегалозы [26].

ТМ-индуцированный биосинтез МТ может
повысить инфицирующие способности микроор-
ганизмов [12]. Смесь ТМ – Cu, Zn и Fe – в относи-
тельно низкой концентрации (5 мг/л) стимулирова-
ла рост мицелия, а также синтез МТ афлатоксина и
его предшественника O-метил-стеригматоцистина
у Aspergillus flavus [91]. Ионы металлов заметно вли-
яли на рост и продукцию МТ у Aspergillus flavus и
F. graminearum: отдельно Zn+2 и Cu+2 стимулиро-
вали накопление афлатоксина у Aspergillus flavus, а

Cu+2 и Fe+2 – зеараленона у F. graminearum [92].
Фитотоксичность стемфилоксинов у Stemphylium
botryosum не полностью зависела от присутствия
железа, хотя этот металл увеличивал токсичность
стемфилоксина I для растений [77].

В то же время, опубликованы данные, свиде-
тельствующие об ослаблении синтеза токсинов под
действием ТМ [93, 94]. Антимикотоксиновые свой-
ства соединений металлов более отчетливо прояв-
лялись при увеличении их концентраций. Наноча-
стицы ZnO ингибировали рост мицелия и про-
дукцию МТ – фузариновой кислоты у F. oxysporum
и патулина у Penicillium expansum; максимальное
ингибирование достигалось при самой высокой
экспериментальной концентрации (12 мг/л) [94].
Соединения цинка – перхлорат Zn(ClO4)2 и суль-
фат (ZnSO4) – угнетали рост мицелия и продук-
цию МТ дезоксиниваленола, афлатоксинов и
цитринина у F. graminearum, Aspergillus flavus и
Penicillium citrinum соответственно [93].

В табл. 1 приведены обобщенные сведения
об экспериментально зафиксированных случа-
ях влияния ТМ на проявление и степень пато-
генности грибов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Рассмотрены некоторые механизмы вирулент-
ности грибов, такие как активность определен-
ных групп ферментов, работа механизмов антиок-
сидантной защиты и белков-эффекторов, синтез
меланина и токсинов, модификация состава ли-
пидов и осмолитов грибной клетки. Выделены
примеры взаимодействия факторов вирулентности:
положительная корреляция между секрецией трип-
син-подобных пептидаз и образованием мелани-
нов, участие меланинов и трегалозы в защите от
окислительного стресса. Согласно литературным
данным, ТМ могут оказывать влияние на проявле-
ние патогенных свойств грибов и грибоподобных
организмов, патогенных для растений, человека и
животных, посредством воздействия на механизмы
вирулентности, а именно на активность фер-
ментов (металлозависимых СОД, металлопро-
теаз, лакказы) и экспрессию соответствующих ге-
нов, систему антиоксидантной защиты (активность
СОД и АТФаз), липидный (содержание стери-
нов, ФХ и ФЭ) и осмолитный (содержание ман-
нита) составы грибной клетки. Тяжелые металлы
также могут влиять на вирулентность через меха-
низмы детоксикации металлов грибами. При этом
есть свидетельства, как об ослаблении, так и усиле-
нии вирулентности грибных патогенов под дей-
ствием ТМ. Учитывая, что на данный момент не
сформировано ясного представления о направлен-
ности действия ТМ на проявление патогенных
свойств грибами, проанализированные результаты
экспериментов способствуют продвижению в по-
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нимании последствий загрязнении почв ТМ для
развития факультативных фитопатогенов и услов-
ных патогенов человека.
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Abstract—Heavy metal (HM) pollution has become one of the important threats to biological processes oc-
curring in soil and to soil microbiota. This threat also extends to the active component of the soil microbial
biota—fungi. In soils polluted with HMs, fungal communities undergo significant structural changes, lead-
ing, in particular, to an increase in the proportion and diversity of HM-resistant fungi, among which oppor-
tunistic human pathogens and facultative plant pathogens are found. The strains of opportunistic for humans
fungi isolated from polluted soils have pathogenic properties to a greater extent than the strains isolated from
clean soil. The implementation of pathogenic properties is determined by a number of molecular factors (vir-
ulence factors), among which are the activity of certain groups of enzymes, the action of antioxidant defense
mechanisms and effector proteins, the synthesis of melanin and toxins, modification of the lipid and carbo-
hydrate composition of the cell. Heavy metals and soil pollution with them can influence the implementation
of the pathogenic properties of fungi and fungus-like organisms that are toxic for humans, animals and plants.
The review provides literature data on molecular virulence factors and their modifications under the influ-
ence of HMs. Considering that at the moment there is no clear understanding of the direction of the action
of HMs on the implementation of pathogenic properties by fungi, the analyzed literature data can still con-
tribute to understanding the consequences of soil pollution with HMs for the development of opportunistic
human pathogens and facultative phytopathogens.

Keywords: fungi, phytopathogens, human and animal pathogens, heavy metals, soil pollution, lipids, os-
molytes, melanins, hydrolytic enzymes, antioxidant protection
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