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Проведено исследование морфометрических и физиолого-биохимических показателей проростков
Sorghum bicolor (L.) Moench при воздействии на них естественных метаболитов почвообитающих
грибов Fusarium oxysporum (Schlecht. emend. Snyder & Hansen) и Stropharia rugosoannulata (Farlow ex
Murrill), полициклических ароматических углеводородов (ПАУ) пирена и флуорантена, а также
продуктов их грибной деградации. Полученные данные свидетельствовали о меняющемся в зависи-
мости от срока культивирования воздействии культуральных жидкостей (КЖ) грибов на растения.
В случае S. rugosoannulata усиливалось ингибирующее действие, а F. oxysporum, напротив – стимулирую-
щее (за исключением всхожести). КЖ грибов и нативные ПАУ повышали активность пероксидаз в про-
ростках сорго в 3–7 раз относительно контроля. При этом продолжительность культивирования грибов
имела существенное и противоположное влияние на тенденцию в изменениях активности пероксидаз
сорго в ответ на воздействие КЖ строфарии и фузариума. Присутствие ПАУ и продуктов их грибного
разрушения существенно меняло ряд показателей, особенно характерных для F. oxysporum. Наиболее
выраженным было влияние флуорантена в его КЖ, приводившее к стимуляции роста побегов и к
повышению веса проростков почти в 2 раза, но при этом активность пероксидаз понижалась более
чем в 2 раза. Выявленные различия в воздействии метаболитов грибов на проростки сорго могут
быть связаны с различной экологической стратегией грибов, продукцией ими различных биологи-
чески активных соединений, что приводит растения к соответствующим откликам на морфологи-
ческом и физиолого-биохимическом уровнях. Существенные изменения некоторых показателей в
присутствии ПАУ и их производных являются свидетельством заметного влияния загрязнителей
окружающей среды на межорганизменные взаимодействия.
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ВВЕДЕНИЕ
Сорго веничное (Sorghum bicolor (L.) Moench) –

неприхотливое быстрорастущее засухоустойчи-
вое растение, развивающее мощную корневую
систему и являющееся привлекательным объек-
том для использования в рекультивационных тех-
нологиях. Это диктует необходимость детального
исследования механизмов взаимодействия сорго
с почвенными микроорганизмами, оказывающи-
ми разноплановое воздействие на его рост и про-
дуктивность. В естественных условиях постоянны-
ми спутниками растений являются и сапротрофные

грибы, которые широко распространены во всех
типах наземных биоценозов. Они осуществляют
совместно с бактериями и животными очень важ-
ную функцию разложения и минерализации рас-
тительных остатков, в результате чего растения
обеспечиваются необходимыми для них элемен-
тами минерального питания. Конкурируя за суб-
страт и пространство, растения и грибы вступают в
различные формы взаимодействия: от мутуализма
до антагонизма и даже паразитизма. Экскретируе-
мые партнерами соединения, обеспечивающие эти
взаимодействия, представлены широким спек-
тром биологически активных веществ.

В наших экспериментах в качестве партнеров
сорго исследованы штаммы грибов, имеющих

Сокращения: КЖ – культуральная жидкость; ПАУ – поли-
циклические ароматические углеводороды.
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различную таксономическую принадлежность и
экологическую стратегию: аскомицет Fusarium oxys-
porum и базидиомицет Stropharia rugosoannulata.

Аскомицеты рода Fusarium – известные фитопа-
тогены, вызывающие фузариозные заболевания
растений, такие как гниль корней и трахеомикозное
сосудистое увядание. Они способны продуцировать
микотоксины, представляющие серьезную опас-
ность для животных и человека [1]. Однако считает-
ся, что значительная часть грибов этого рода – са-
протрофы, осуществляющие свою жизнедеятель-
ность за счет лигнина и сложных углеводов.
Известны штаммы, образующие взаимовыгодный
симбиоз с растениями и даже защищающие их от
болезней [2–4]. Грибы рода Fusarium продуцируют
фитогормоны, такие как ауксины и гиббереллины,
способствующие росту растения-хозяина [5, 6].

Stropharia имеет иную экологическую страте-
гию. Это – почвообитающий базидиомицет, под-
стилочный (гумусовый) сапротроф, участвующий
в разложении мертвого растительного вещества.
Выделяя в субстрат ферменты и органические
кислоты, грибы активно метаболизируют лиг-
нин, целлюлозу и гуминовые вещества. Биологи-
чески активные соединения этих грибов практи-
чески не исследованы.

В условиях загрязнения окружающей среды в
процессы межорганизменных взаимодействий
включаются поллютанты, например, полицикли-
ческие ароматические углеводороды (ПАУ), яв-
ляющиеся одними из распространенных и перси-
стентных загрязнителей природной среды. Так,
период полураспада в почве и седиментах фе-
нантрена (3 кольца) составляет от 16 до 126 дней,
тогда как для бенз(а)пирена (5 колец) от 229 до
1400 дней [7]. При этом влияние на живые орга-
низмы оказывают не только нативные молекулы
загрязнителей, но и продукты их биодеградации
и/или биотрансформации.

Использованные в нашей работе штаммы яв-
ляются деструкторами ряда веществ этого класса,
в том числе 4-циклических флуорантена и пире-
на. В литературе имеются данные по деградации и
минерализации ПАУ в почве видами F. oxysporum
[8] и S. rugosoannulata [9]. Известно, что под воз-
действием внеклеточных ферментативных си-
стем грибов на первом этапе деградации ПАУ в
основном образуются хиноновые метаболиты,
которые, постепенно утрачивая ароматические
структуры, на заключительных этапах превращают-
ся в моноароматические кислоты, такие как сали-
циловая, фталевая, протокатеховая [10], способные
включаться в основной метаболизм бактериальных
и грибных клеток. Однако информация о влиянии
грибов-деструкторов ПАУ на растения в присут-
ствии этих загрязнителей в литературе отсутствует.

В представленной работе рассматривается ва-
риант “бесконтактного” опосредованного взаи-

модействия грибов с растением при обработке се-
мян сорго их культуральными жидкостями, сте-
рилизованными фильтрованием. Это позволяет
выявить реакцию растения на метаболиты, про-
дуцируемые грибами как в чистой культуре, так и
с ПАУ, но в отсутствие партнера. Таким образом,
нами сделана попытка смоделировать процессы
влияния ПАУ на несимбиотические растительно-
грибные взаимодействия.

Цель работы – выявление изменений в ответ-
ных реакциях проростков сорго на культуральные
жидкости грибов в присутствии ПАУ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Культивирование и исследование растений. В

качестве тестового растения использовали сорго ве-
ничное (Sorghum bicolor (L.) Moench). Семена пред-
варительно калибровали и стерилизовали поверх-
ностно смесью спирта и перекиси водорода (1 : 1).
Всхожесть определяли как процент проросших
семян от их общего количества, использованного
в эксперименте. Морфометрические показатели
изучали у 5-суточных проростков сорго, для чего
измеряли длину корней и побегов, определяли
вес проростков, рассчитывали их средние значе-
ния и выражали в процентах от контрольных по-
казателей. Контролем служили проростки сорго,
выращенные на фильтрах, смоченных 5 мл бога-
той среды для базидиомицетов.

В качестве физиолого-биохимических харак-
теристик исследовали общее содержание белков и
активность пероксидаз. Концентрацию белка в про-
ростках сорго определяли по методу Bradford [11],
активность пероксидаз – спектрофотометрически
по скорости образования продуктов окисления 2,2-
азино-ди-3-этилбензотиазолин-6-сульфата (АБТС)
при 436 нм [12] в присутствии 3 мМ Н2О2. За едини-
цу активности принимали количество фермента,
катализирующего образование 1 мкмоль продук-
та окисления в мин. Удельную активность опре-
деляли как мкмоль/мин/мг белка и выражали в
Ед./мг белка.

Получение и исследование влияния культураль-
ных жидкостей грибов. В качестве воздействую-
щих факторов исследовали два штамма грибов
Fusarium oxysporum IBPPM 543 (Коллекция ризо-
сферных микроорганизмов ИБФРМ РАН) и
Stropharia rugosoannulata DSM11372 (Центр окру-
жающей среды Гельмгольца – UFZ, Лейпциг,
Германия), и два 4-циклических ПАУ – флуоран-
тен и пирен. Грибы выращивали в течение 7 и
14 суток на качалке при 120 об/мин и 26°С в кол-
бах объемом 250 мл с 100 мл богатой среды для ба-
зидиомицетов [13] с собственными модификаци-
ями следующего состава (г/л): NH4NO3 – 0.724,
KH2PO4 – 1.0, MgSO4 ⋅ 7H2O – 1.0, KCl – 0.5,
дрожжевой экстракт – 0.5, FeSO4 ⋅ 7H2O – 0.01,
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ZnSO4 ⋅ 7H2O – 0.0028, CaCl2 ⋅ 2H2O – 0.033, глю-
коза – 10.0, пептон – 10.0, рН – 6.0. В опытных
вариантах использовались те же среды с добавле-
нием флуорантена (“Fluka”, Швейцария) или пи-
рена (“Fluka”, Швейцария) (0.05 г/л).

Деградацию ПАУ и образование метаболитов
исследовали с помощью газожидкостного хрома-
тографа (“Shimadzu GC-2010”, Германия) и ком-
плекса высокоэффективной жидкостной хрома-
тографии (“Smart-Line 5000”, Knauer, Германия)
[14]. Мицелий и среду культивирования грибов
разделяли фильтрованием, полученную культу-
ральную жидкость стерилизовали, пропуская че-
рез бактериальные фильтры 0.22 мкм, наносили в
количестве 5 мл на стерильные бумажные филь-
тры, предварительно помещенные в стерильные
стеклянные чашки Петри диаметром 10 см, и ис-
пользовали для определения всхожести семян и
выращивания проростков сорго. В качестве кон-
троля использовалась стерильная богатая среда
для базидиомицетов.

Оценка фитотоксичности ПАУ и их производных.
Оценивалось воздействие чистых ПАУ флуорантена
и пирена и потенциальных метаболитов, образуе-
мых в результате их грибной деградации: 9-флуоре-
нол (“Aldrich”, Германия), 2-карбоксибензальдегид
(“Aldrich”, Германия), 2.2'-дифеновая (“Fluka”,
Швейцария) и фталевая (“Реахим”, Россия) кис-
лоты на всхожесть семян и морфометрические
параметры проростков сорго. Растворы тестируе-
мых соединений готовили в хлороформе в кон-
центрации 0.25 мг/мл, по 1 мл раствора наносили
на стерильные бумажные фильтры, предвари-
тельно помещенные в стерильные стеклянные
чашки Петри диаметром 10 см. В качестве кон-
троля использовались фильтры, смоченные 1 мл
хлороформа. Через 3 суток после полного испаре-
ния растворителя фильтры смачивали 5 мл сте-
рильной водопроводной воды и раскладывали на
них по 20 семян сорго. Далее анализировали, как
указано выше.

Статистическая обработка. Все эксперименты
проводились в 3-кратной повторности. Статисти-
ческую обработку полученных данных выполня-
ли, вычисляя средние значения, для сравнения
которых использовали показатель наименьшей
существенной разницы при P = 0.05 с примене-
нием теста Тьюки. Влияние исследуемых факто-
ров на ростовые и биохимические показатели
сорго оценивали с использованием множествен-
ного регрессионного анализа. Вычисления про-
водили с помощью программного обеспечения
Statistica software version 7 (StatSoft Russia) и Mic-
rosoft Excell 2003.

В работе использовано оборудование Центра
коллективного пользования “Симбиоз” Инсти-
тута биохимии и физиологии растений и микро-
организмов РАН, г. Саратов.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Влияние грибов и продуктов деградации ПАУ
на всхожесть семян и морфометрические 

показатели проростков сорго

Исследование влияния естественных метабо-
литов грибов, присутствующих в культуральных
жидкостях (КЖ) после 7 и 14 суток роста (КЖ7 и
КЖ14, соответственно), показало, что продолжи-
тельность культивирования обусловливает их
различное воздействие на всхожесть и морфомет-
рические показатели проростков сорго. В случае
S. rugosoannulata воздействие КЖ14 было более
сильным по всем показателям по сравнению с
КЖ7, а в случае всхожести и длины корня менялось
от стимуляции к ингибированию (рис. 1а, 1г). Раз-
витие побегов сорго резко угнеталось под влия-
нием и КЖ7 на 39%, и КЖ14 – на 51% (рис. 1в).
Таким же негативным было влияние на вес про-
ростков КЖ7 и еще более КЖ14 – на 17 и 33%, соот-
ветственно (рис. 1б). Иное воздействие на растение
оказывала культуральная жидкость F. oxysporum,
способствуя повышению большинства показате-
лей проростков сорго, причем увеличение срока
культивирования мицелия до 14 суток повышало
стимулирующую активность КЖ (КЖ14) на все
показатели за исключением всхожести. Самым
выраженным было ее воздействие на длину корня –
на 170% относительно контроля. Длина побега
при этом увеличивалась на 35%.

Проведенный регрессионный анализ полу-
ченных данных не установил достоверного вли-
яния строфарии на всхожесть и развитие корней
сорго, но подтвердил сильное обратное влияние
гриба на показатели длины побега и веса про-
ростка (R2 = –0.870 и R2 = –0.912, соответственно),
временной фактор оказывал умеренное обратное
влияние на всхожесть и длину корня (R2 = –0.503 и
R2 = –0.540, соответственно). В случае фузариума
показано, что гриб достоверно влиял на все пока-
затели развития проростков, сильным было влия-
ние на всхожесть и развитие корня (R2 = 0.856 и
R2 = 1.000, соответственно), умеренным – на вес
(R2 = 0.679) и слабым – на длину побега (R2 = 0.490).

Ранее нами было установлено, что исследуе-
мые грибы являются деструкторами ПАУ и их
способность разрушать ПАУ была различной.
F. oxysporum активно деградировал только флуо-
рантен [15]. Деградация достигала 66.7% через
5 суток культивирования и практически не увеличи-
валась до 14 суток. При этом в качестве мажорных
метаболитов на 5–8 сутки выявлялись 2-карбокси-
бензальдегид, 2,2'-дифеновая и фталевая кисло-
ты, в незначительных количествах тестировался
9-гидроксифлуорен. Через 14 суток в среде куль-
тивирования эти метаболиты не определялись,
что может указывать на их дальнейшую утилиза-
цию. Пирен был практически не доступен для
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гриба, его разрушение составляло не более 8% за
14 суток культивирования.

Штамм S. rugosoannulata подвергал деградации
оба ПАУ примерно одинаково: 86.4 и 87.4% за
14 суток для пирена и флуорантена, соответствен-
но. При этом мицелий гриба нарастал медленнее,
чем у F. oxysporum, и окисление ПАУ начиналось
со второй недели культивирования. В случае пи-
рена в качестве мажорных метаболитов выявля-
лись 2-карбоксибензальдегид и 2,2'-дифеновая
кислота, а флуорантена – 9-гидроксифлуорен
(следы) и 2-карбоксибензальдегид, на более позд-
них сроках культивирования при разрушении
этих ПАУ обнаруживалась фталевая кислота.

Как следует из рис. 1, присутствие поллютан-
тов при культивировании исследуемых грибов от-
ражалось на воздействии их КЖ на всхожесть и
морфометрические показатели проростков сорго.

Присутствие флуорантена в КЖ строфарии
при сравнении с чистой культурой практически
не оказывало влияния на всхожесть и длину кор-
ня, заметно снижая (в 2 раза) вес проростков в
случае КЖ14. Пирен незначительно повышал по-
казатели воздействия “чистых” КЖ на всхожесть
и вес проростков. На длину побега и корня при-

сутствие обоих ПАУ в КЖ строфарии практиче-
ски не влияло. Таким образом, присутствие ПАУ
при культивировании S. rugosoannulata не меняет
тенденцию повышения фитотоксичности КЖ с
возрастом грибной культуры, несколько влияя
(не более 30%) на величины отдельных показателей.
Использование регрессионного анализа данных
этого эксперимента позволило установить, что в
случае строфарии сильное влияние на вес пророст-
ков и длину побега оказывал гриб (R2 = –0.912 и
R2 = –0.870), флуорантен на вес проростков вли-
ял слабо (R2 = 0.437), однако эффект был недосто-
верным для P = 0.05. На всхожесть и развитие
корня сорго оба исследованных ПАУ, так же, как
и гриб, практически не влияли (R2 < 0.3). Пирен
не влиял ни на один ростовой показатель сорго.

Иначе проявлялось влияние ПАУ в случае
F. oxysporum. Как говорилось выше, КЖ этого
гриба не обладала фитотоксичностью ни по одно-
му показателю и, напротив, значительно стимули-
ровала рост корней. При этом увеличение срока
культивирования гриба до 14 дней сопровожда-
лось усилением этой стимуляции (за исключени-
ем всхожести). Присутствие флуорантена меняло
этот эффект практически на противоположный,

Рис. 1. Влияние культуральных жидкостей грибов в присутствии и в отсутствие ПАУ на развитие проростков сорго:
а ‒ всхожесть; б – вес проростка; в – длина побега; г – длина корня. FLT – флуорантен, PYR – пирен, Str – S. rugosoan-
nulata, Fus – F. oxysporum. Продолжительность культивирования грибов: 1 – 7 суток, 2 – 14 суток.
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повышая под действием КЖ7 почти в 2 раза сти-
муляцию накопления биомассы проростков и
длину побегов и также резко снижая эти показа-
тели при обработке семян КЖ14. На длину корня
присутствие флуорантена не оказывало столь вы-
раженного стимулирующего воздействия как на
побег и вес, но КЖ14 снижала стимулирующее
влияние “чистого” аналога на 150%, однако со-
храняя его на положительном уровне. То есть,
можно сказать, что фитотоксичность КЖ в про-
цессе роста F. oxysporum с флуорантеном возраста-
ет. На всхожесть присутствие этого ПАУ влияло
ингибирующе только при обработке КЖ7 (на
40%). КЖ14 этого эффекта уже не имела (лишь на
10%). Влияние пирена, который фузариумом не
разрушался, выражалось в повышении показате-
лей, оказываемых чистыми КЖ, при этом срок
культивирования гриба не оказывал существен-
ного влияния. Особенно значительным это повы-
шение касалось длины корня – практически в
2 раза. Регрессионный анализ показал, что влия-
ние флуорантена в КЖ фузариума на вес пророст-
ков сорго был сильным (R2 = –0.741), на всхожесть

семян – умеренным (R2 = –0.571), на длину корня
и побега влияния не выявлено. Пирен оказывал
умеренное влияние на длину корня (R2 = 0.571) и
вес проростка (R2 = 0.592), на остальные парамет-
ры он практически не влиял.

Таким образом, присутствие ПАУ в среде
культивирования грибов вызывало определенные
изменения в воздействии их КЖ на прорастание
семян и развитие проростков сорго, что, вероят-
но, является следствием изменений в их составе.

Влияние грибов и продуктов деградации ПАУ
на продукцию белка и активность 
внутриклеточных пероксидаз сорго

При определении продукции белка в проростках
сорго в пересчете на мг сырой биомассы установле-
но, что этот показатель не имел положительной
корреляции с ростовыми характеристиками, при-
чем КЖ строфарии более чем на 30% повышала
концентрацию белка в проростках, а F. oxysporum
снижал примерно на такую же величину. При
этом возраст КЖ обоих грибов практически не
влиял на эти показатели (рис. 2).

При исследовании влияния нативных ПАУ
установлено, что только флуорантен оказывал су-
щественное воздействие, снижая содержание
белка почти вдвое, а пирен на этот показатель
практически не влиял (рис. 2). Присутствие флу-
орантена в КЖ S. rugosoannulata не оказывало воз-
действия на концентрацию белка. Пирен не-
сколько снижал стимулирующий эффект от КЖ
гриба, однако оставляя его при этом на положи-
тельном уровне. Присутствие флуорантена в КЖ
F. oxysporum оказывало негативное влияние, пони-
жая содержание белка на 20–25% относительно
“чистой” КЖ. Пирен не влиял на этот показатель.

Регрессионный анализ выявил, что S. ru-
gosoannulata оказывала умеренное положитель-
ное (R2 = 0.572), а F. oxysporum – умеренное нега-
тивное (R2 = –0.511) влияние на концентрацию
белка в проростках сорго. Присутствие пирена в
КЖ S. rugosoannulata оказывало слабое влияние
(R2 = 0.451), в то время как в КЖ F. oxysporum на
накопление белка влияло присутствие флуоран-
тена (R2 = 0.655).

При исследовании влияния ПАУ в чистом ви-
де на активность пероксидаз проростков сорго
показано, что флуорантен и пирен повышали ак-
тивность ферментов (по окислению АБТС) в 3.2 и
2.8 раз, соответственно. Также и обработка семян
всеми вариантами КЖ исследуемых грибов при-
водила к значительному повышению активности
внутриклеточных пероксидаз в проростках сорго
(рис. 3).

КЖ7 и КЖ14 S. rugosoannulata увеличивали ак-
тивность пероксидаз сорго в 3.2 и 4.6 раз, соответ-

Рис. 2. Влияние нативных ПАУ (1) и культуральных
жидкостей грибов после 7 (2) и 14 (3) суток культиви-
рования в присутствии и в отсутствие ПАУ на кон-
центрацию белка в тканях проростков сорго. FLT –
флуорантен, PYR – пирен, Str – S. rugosoannulata,
Fus – F. oxysporum.
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Рис. 3. Влияние нативных ПАУ (1) и культуральных
жидкостей грибов после 7 (2) и 14 (3) суток культиви-
рования в присутствии и в отсутствие ПАУ на актив-
ность пероксидаз в проростках сорго (по отношению
к АБТС). FLT – флуорантен, PYR – пирен, Str – S. ru-
gosoannulata, Fus – F. oxysporum.
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ственно. В случае F. oxysporum “возраст” КЖ имел
существенное значение и понижал стимуляцию
их активности: от более чем в 7 раз для КЖ7 до
1.7 раз для КЖ14. Влияние ПАУ в среде культиви-
рования грибов было существенным и неоднознач-
ным. В КЖ14 строфарии присутствие флуорантена
повышало активность растительных пероксидаз на
130% по сравнению с “чистым” аналогом. В случае
пирена эффект был обратным: КЖ7 повышала ак-
тивность на 90%, а КЖ14 понижала на 180%. Флуо-
рантен и пирен в КЖ7 фузариума понижали стиму-
лирующую активность в сравнении с “чистыми”
КЖ в 2.3 и 4 раза, соответственно. КЖ14 – стиму-
лировала на 35 и 50%, соответственно.

Регрессионный анализ показал, что на актив-
ность пероксидаз сорго при воздействии КЖ
S. rugosoannulata влияние гриба было сильным (R2 =
= 0.790), влияние “возраста” КЖ – умеренным
(R2 = 0.614), флуорантена – слабым (R2 = 0.402),
пирен не влиял на этот показатель. В составе КЖ
F. oxysporum на активность пероксидаз умеренно
влиял пирен (R2 = 0.564), слабо – “возраст” КЖ
(R2 = –0.397), влияния гриба установлено не было.

Исследование фитотоксичности ПАУ
и их потенциальных метаболитов

Выяснение влияния ПАУ и возможных про-
дуктов их деградации на растения проводилось с
использованием чистых веществ в тестах на фи-
тотоксичность (рис. 4). Установлено, что флуо-
рантен обладал статистически достоверным сти-
мулирующим эффектом на развитие проростков

сорго: побеги удлинялись на 30, а корни – на 70%
относительно контроля. Пирен не оказывал за-
метного влияния. Среди веществ – потенциаль-
ных метаболитов ПАУ, стимулирующим эффек-
том обладала 2,2'-дифеновая кислота: побеги
удлинялись на 20, а корни – на 27%, однако отли-
чия от контроля не были достоверными. Ингиби-
рующий эффект проявлял 9-гидроксифлуорен,
являющийся продуктом деградации флуоранте-
на: более чем на 40% снижалась всхожесть, кото-
рая составляла в контроле 80%, на 30% – длина
корня (13 мм в контроле), на 15% – длина побега
(24 мм в контроле), при этом значимой разница
была лишь для всхожести. 2-карбоксибензальде-
гид негативно влиял на длину побега и корня (на
10%), но эффект не был статистически достовер-
ным. Остальные производные ПАУ, обнаружен-
ные в качестве промежуточных метаболитов, не
оказывали заметного влияние на развитие про-
ростков сорго. Таким образом, флуорантен досто-
верно стимулировал развитие корней и побегов
сорго, в то время как 9-гидроксифлуорен снижал
его всхожесть.

ОБСУЖДЕНИЕ

Воздействие на растение стрессовых факто-
ров, к которым относятся и поллютанты, отчет-
ливо проявляется уже на ранних этапах его онто-
генеза, что используется в стандартных методах
токсикологического биотестирования. В нашем
случае мы использовали этот подход, определяя
всхожесть семян сорго, и параметры развития

Рис. 4. Влияние ПАУ и их производных на всхожесть семян, на длину побега и длину корня проростков сорго. 1 – Кон-
троль, 2 – 9-гидроксифлуорен, 3 – фталевая кислота, 4 – 2-карбоксибензальдегид, 5 – 2,2'-дифеновая кислота, 6 – пи-
рен, 7 – флуорантен. Всх. – всхожесть, ДП – длина побега, ДК – длина корня. Столбцы, помеченные одинаковыми
буквами, для каждого показателя не имели существенно значимых различий при Р = 0.05.
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проростков. В качестве показателя физиолого-
биохимического статуса растения определяли ак-
тивность внутриклеточных пероксидаз для оцен-
ки защитных реакций растения.

Исследуемые в работе грибы имеют разные
жизненные стратегии, поэтому тип их взаимо-
действия с растениями различен. Базидиомицет
S. rugosoannulata, являясь гумусовым сапротро-
фом, с травянистыми растениями в природной
среде имеет, вероятно, конкурентные взаимоот-
ношения, поскольку использует те же питатель-
ные ресурсы. Сапротрофный аскомицет F. oxyspo-
rum может являться и ассоциантом и патогеном,
поскольку грибы этого рода проявляют штаммо-
специфичность в отношении видов растений [4].
Являясь для одного растения патогеном, для
другого этот штамм может быть нейтральным.
Взаимодействия патогенных грибов с растения-
ми довольно хорошо изучены, чего нельзя ска-
зать о несимбиотических взаимоотношениях.
Вещества, обеспечивающие растительно-гриб-
ные взаимодействия, являются продуктами пер-
вичного и вторичного метаболизма. Многие
грибы способны продуцировать биологически
активные вещества, такие как фитогормоны, ми-
котоксины, антибиотики и др., однако спектр
этих соединений столь широк, что их разнообра-
зие, как химическое, так и функциональное изу-
чено еще недостаточно [16].

Загрязнение окружающей среды поллютанта-
ми, в том числе такими опасными, как ПАУ, ока-
зывает существенное влияние на процессы межор-
ганизменных взаимодействий. Представленная
работа касается вопроса влияния естественных
продуктов жизнедеятельности двух грибов на
раннее развитие растений сорго веничного и из-
менения этого влияния в присутствии поллютан-
тов – ПАУ. ПАУ, как известно, не являются ксе-
нобиотиками, подобные им структуры широко
представлены в живых организмах в виде биоло-
гически активных соединений (флавоноидов, тер-
пеноидов, стероидов и пр.) [17]. Именно поэтому
влияние техногенных ПАУ может существенно
нарушать нормальные взаимоотношения, напри-
мер, грибов с растениями. Исследуемые в нашей
работе грибы обладают деструктивной активно-
стью в отношении ПАУ, в связи с чем влияющи-
ми на растения агентами становятся и продукты
грибной деградации этих веществ. Сказанное по-
служило основной гипотезой и нашло свое под-
тверждение в проведенном исследовании.

Изучаемые грибы имели различия при глубин-
ном культивировании. S. rugosoannulata, являясь
медленно растущей культурой, достигала стацио-
нарной фазы на 8–10 сутки, тогда как F. oxysporum –
на 2–3 сутки. Воздействие их КЖ, отобранных
через 7 и 14 суток (стерилизованных фильтрова-
нием), также было различным.

Поскольку токсичными считаются КЖ, вызы-
вающие снижение всхожести семян или угнете-
ние развития проростков не менее чем на 30%
[18], во внимание принимали показатели, соот-
ветствующие этому критерию. Недельная культу-
ра S. rugosoannulata обладала отчетливым воздей-
ствием на развитие проростков. При этом эффект
на побег и корень был прямо противоположным:
удлинение побега ингибировалось, а корня – сти-
мулировалось почти в 2 раза. В процессе 2-недель-
ного культивирования возрастал ингибирующий
эффект грибной КЖ в отношении всех показате-
лей, а стимуляция удлинения корня сменилась на
ингибирование. Вероятно, в среде накапливались
токсичные для сорго продукты. Мицелий S. ru-
gosoannulata нарастал медленно, продукция вто-
ричных метаболитов начиналась позже, с чем и
могут быть связаны наблюдаемые эффекты. По-
скольку на процессы роста и развития растений
способны влиять многие первичные и вторич-
ные грибные метаболиты, предположить, какие
именно компоненты оказывают такое воздей-
ствие, сложно.

F. oxysporum рос быстрее, в связи с чем продук-
ция вторичных метаболитов начиналась раньше и
увеличивалась в течение 2 недель. С возрастом
культуры усиливались стимулирующие свойства
КЖ (на все ростовые показатели сорго за исклю-
чением всхожести семян). Самым выраженным
было воздействие КЖ14 на длину корня – на
170% относительно контроля. Вероятно, в КЖ
повышалось содержание вещества-стимулятора
или снижалось – ингибитора. О присутствии ка-
кого-то эффектора именно в КЖ7 свидетельству-
ет резкий всплеск активности пероксидаз про-
ростков сорго (в 7.2 раз). Через неделю в КЖ14
этот эффектор уже отсутствовал или маскировал-
ся и активность фермента снижалась в 4 раза по
сравнению с воздействием КЖ7. Стимулирую-
щие свойства фузариума, как уже упоминалось
выше, могут быть связаны с продукцией им таких
фитогормонов как ауксин и/или гиббереллин,
способствующих растяжению растительных кле-
ток [19]. В пользу этого свидетельствовало суще-
ственное удлинение корня с одновременным его
истончением.

В случае S. rugosoannulata ее культивирование с
ПАУ несущественно отражалось на всех ростовых
показателях сорго. При культивировании F. oxys-
porum с флуорантеном большинство эффектов,
обнаруженных для чистой культуры, менялись на
противоположные: стимуляция ростовых пара-
метров сорго КЖ7 и ее резкое снижение под дей-
ствием КЖ14 (за исключением всхожести). Так,
присутствие флуорантена привело к существен-
ному всплеску стимуляции роста побегов и повы-
шению веса проростков (практически в 2 раза)
под воздействием именно КЖ7. КЖ14 уже не име-
ла стимулирующего эффекта, ее влияние было на
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уровне контроля. Вполне вероятно, что повыше-
ние стимулирующего воздействия КЖ7 связано с
образованием продукта деградации флуорантена,
обладающего стимулирующей активностью. Из-
вестно, что химическая структура некоторых
ПАУ подобна гормонам роста, например, гиббе-
реллин имеет структуру, подобную флуорену [20].
Последующее снижение эффекта у КЖ14, воз-
можно, связано с деградацией этого метаболита.
Однако в случае пирена, который фузариум не
подвергал деградации, длина корня также увели-
чивалась (почти в 2 раза). Поэтому с позиции
прямого влияния метаболитов ПАУ эти явления
трудно объяснить. Взаимодействия фузариев с
растениями представляют собой комплекс пере-
крестных сигнальных путей [21], которые в при-
сутствии поллютантов еще более усложняются.

Одними из важных показателей, отражающих
физиологический и биохимический статус расте-
ния, являются содержание белка и активность
ферментов. При определении продукции белка в
проростках сорго установлено, что этот показа-
тель не имел положительной корреляции с росто-
выми характеристиками, причем, КЖ строфарии
более чем на 30% повышала концентрацию белка
в проростках, а F. oxysporum снижал примерно на
такую же величину. При этом, возраст КЖ обоих
грибов практически не влиял на эти показатели.
Различным было влияние ПАУ в чистом виде (без
грибов) на содержание белка в проростках сорго:
в присутствии флуорантена этот показатель сни-
жался почти вдвое, в то время как пирен практиче-
ски не оказывал воздействия. Трудно объяснить
такое влияние. Возможно, различия связаны с хи-
мической структурой этих ПАУ или растворимо-
стью в воде (0.265 и 0.013 мг/л для флуорантена и
пирена, соответственно).

Индукция синтеза пероксидаз является одной
из ранних реакций растения как на биотический,
так и абиотический стрессы, что нашло подтвер-
ждение и в наших экспериментах. Установлено,
что и нативные ПАУ, и грибные КЖ повышали
исходную активность пероксидаз проростков
сорго в 3–7 раз относительно контроля. Чистые
КЖ грибов влияли по-разному. В случае S. ru-
gosoannulata возраст КЖ повышал активность
фермента, а F. oxysporum – наоборот. При этом от-
клик растения на КЖ7 и КЖ14 строфарии превы-
шал контрольные значения в 3.2 и 4.5, соответ-
ственно, КЖ7 фузариума в 7 раз, но влияние его
КЖ14 приближалось к контролю. Воздействие
ПАУ было отчетливым: в случае F. oxysporum это
касалось КЖ7, которая в присутствии ПАУ теряла
стимулирующую активность более чем в 2–3 раза,
а для S. rugosoannulata, наоборот, присутствие
флуорантена повышало активность КЖ14. Как
уже говорилось выше, S. rugosoannulata отлича-
лась от F. oxysporum скоростью роста, вероятно
именно поэтому продукция вторичных метаболи-

тов смещалась к 2-недельному сроку и именно
поэтому отмечалась динамика повышения пе-
роксидазной активности сорго в ответ на обра-
ботку КЖ (этот показатель увеличился относи-
тельно контроля в 3.3 и 4.6 раз, соответственно,
для КЖ7 и КЖ14).

Использование регрессионного анализа, по-
казывающего степень влияния фактора, позволи-
ло установить, что на все исследованные пара-
метры доминирующее влияние оказывали грибы.
Влияние ПАУ было сильным только на вес про-
ростков в случае флуорантена в КЖ фузариума.
Несмотря на существенные изменения показате-
лей пероксидазной активности под влиянием
F. oxysporum и ПАУ, регрессионный анализ не
оценил их влияние как существенное. В то же
время, влияние S. rugosoannulata оценивается как
сильное.

В литературе увеличение активности перокси-
даз было показано при обработке растений гор-
чицы естественными метаболитами S. rugosoannu-
lata. Механизм этого явления неизвестен [22], но
расценивается как реакция растения на стресс.
Аналогичный эффект наблюдался и при грибном
инфицировании корней каучукового дерева [23].
Появлялся новый изофермент, который мог спо-
собствовать реакции лигнификации, что являет-
ся одним из защитных механизмов растения про-
тив инфекции. Поскольку нами была использована
стерилизованная фильтрованием культуральная
жидкость, обнаруженное повышение активности
пероксидаз не может быть связано с инфекцией.
Вероятнее, повышенная активность пероксидаз в
проростках сорго может быть вызвана метаболи-
тами грибов. Описано, что элиситорами стресса
растений могут выступать фитотоксичные мета-
болиты, недиссоциированные карбоновые кис-
лоты и грибные цианиды водорода, некоторые
поверхностно-активные гидрофобины [24]. В на-
шем случае при обработке семян сорго культураль-
ной жидкостью грибов происходило значительное
повышение активности внутриклеточных перок-
сидаз в проростках сорго. Присутствие ПАУ меня-
ло степень этого воздействия, что дает основание
считать, что и естественные метаболиты грибов, и
ПАУ, а также продукты их деградации грибами
являются для растения сорго взаимовлияющими
стрессовыми факторами, запускающими реак-
ции активизации одного из элементов антиокси-
дантной защиты – внутриклеточной пероксида-
зы. Нельзя не учитывать и влияние внеклеточных
лигнинолитических ферментов исследуемых гри-
бов. Нами ранее показано, что S. rugosoannulata
продуцирует лакказу и Mn-пероксидазу [14], а Fu-
sarium – Mn-пероксидазу в ответ на присутствие
ПАУ [15]. Эти ферменты катализируют деграда-
цию ПАУ, в том числе флуорантен и пирен. Кро-
ме того, и пероксидазы сорго способны окислять
некоторые ПАУ и их производные, что нами так-
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же установлено [25]. Тот факт, что исследуемые
ПАУ являются субстратами как для грибных фер-
ментов, так и пероксидаз сорго, может рассмат-
риваться как фактор, влияющий на проявление
активности пероксидаз проростков сорго. В этом
случае продукт окисления ПАУ одним фермен-
том может выступать субстратом или медиатором
для другого, как это ранее нами было показано
для грибных ферментов [26], что может приво-
дить к ускорению реакции окисления ПАУ.

В целом, если рассматривать повышение пе-
роксидазной активности проростков сорго как
защитную реакцию растения на стрессовое воз-
действие, то присутствие ПАУ в КЖ F. oxysporum
снижает уровень этой защиты. В случае S. ru-
gosoannulata этот эффект менее выражен. Струк-
туры вторичных метаболитов грибов (микотокси-
нов, фитогормонов, антибиотиков и др.) столь
многообразны и многие из них имеют химиче-
скую структуру, подобную ПАУ, что влияние на-
тивных ПАУ и их производных, образующихся в
результате грибной деградации, трудно обосно-
вать. Это требует дальнейших расширенных ана-
литических исследований.

В тестах на фитотоксичность ПАУ и их потен-
циальных грибных метаболитов установлено, что
негативным эффектом на проростки обладал
только 9-гидроксифлуорен. Достоверно стимули-
ровал развитие побега и корня флуорантен. По
литературным данным, для базидиомицетов рода
Stropharia при деградации ПАУ выявлены хиноны
(9,10-антрахинон, фенантрен-9,10-хинон и др.)
[27]. Ранее нами показано, что флуоренон и фе-
нантренхинон стимулировали длину корней сор-
го [28]. Однако следует учитывать, что фитоток-
сичность чистых веществ определялась при их
концентрации 0.25 мг/мл, а содержание метабо-
литов ПАУ в КЖ грибов колебалось, поэтому
экстраполировать полученные результаты на воз-
можное воздействие продуктов деградации ПАУ
на проростки сорго следует с осторожностью.

Вышесказанное свидетельствует о том, что
грибы-деструкторы могут оказывать существен-
ное и разноплановое влияние на рост и развитие
растений, как напрямую – посредством собствен-
ных вторичных метаболитов, так и опосредованно
через продукты деградации поллютантов. Таким
образом, при исследовании влияния КЖ двух
штаммов грибов, принадлежащих к различным
экофизиологическим группам, и метаболитов,
образуемых ими при деградации пирена и флуо-
рантена, на развитие проростков сорго веничного
установлено, что грибы оказывали различное
воздействие, вызываемое их естественными ме-
таболитами: от ингибирования до стимуляции.
Присутствие ПАУ и продуктов их грибного раз-
рушения существенно меняло ряд показателей
растений. Полученные данные являются важным

свидетельством существенного воздействия за-
грязняющих веществ на межорганизменные вза-
имодействия, которые могут происходить в при-
родных условиях.
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