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Отмечено, что применение изотопного анализа для реконструкции структуры пищевых сетей тре-
бует определения величины трофического фракционирования изотопов углерода и азота (Δ13C и
Δ15N). Установлено, что грибы и связанные с ними мицетофаги играют ключевую роль в почвенных
сообществах, но полевых данных о степени фракционирования изотопов в системе грибы–мицето-
фаги очень мало. Исследован изотопный состав собранных в естественных условиях плодовых тел
сапротрофных и микоризных грибов, паразитических ржавчинных грибов и специализированных
мицетофагов – личинок двукрылых (Diptera). В системе с участием личинок галлиц Mycodiplosis sp.,
питавшихся ржавчинными грибами, обнаружено минимальное обогащение консументов 13С и 15N
(на 0 и 0.9‰ соответственно). Показано, что у личинок двукрылых, населяющих плодовые тела са-
протрофных и микоризных макромицетов, Δ13C и Δ15N составили в среднем 0.9 и 3.4‰, что соот-
ветствует таковым в пастбищных пищевых цепях. Накопление 15N было более выражено у личинок,
питавшихся сапротрофными грибами, но четкой зависимости между величиной трофического
фракционирования изотопов и таксономической принадлежностью животных или грибов не за-
фиксировано. Предположено, что вариация степени трофического фракционирования изотопов не
должна препятствовать выявлению “микоризного” и “сапротрофного” энергетического каналов в
почвенных пищевых сетях.

DOI: 10.1134/S0002332919050151

Измерение соотношения стабильных изото-
пов углерода (13C/12C) и азота (15N/14N) широко
используется в качестве инструмента исследова-
ния трофической структуры почвенных сооб-
ществ (Scheu, Falca, 2000; Тиунов, 2007). Приме-
нение изотопного анализа для реконструкции
структуры пищевых сетей базируется на двух ос-
новных принципах: изотопный состав консумен-
тов отражает интегрированный во времени изо-
топный состав их диеты и консументы несколько
обогащены тяжелыми изотопами азота (15N) и в
меньшей степени углерода (13С) по сравнению со
своей пищей. Последний феномен называется
“трофическим фракционированием” (обычно
обозначается Δ) и составляет в среднем для паст-
бищных пищевых цепей 2–4‰ по азоту (Δ15N) и
0.5–1.0‰ по углероду (Δ13C) (Post, 2002; Martínez
del Rio et al., 2009). На базовых уровнях детритных

пищевых цепей накопление тяжелого изотопа уг-
лерода может быть выше, а тяжелого изотопа азо-
та – ниже, чем в пастбищных пищевых цепях
(Pollierer et al., 2009; Potapov et al., 2013, 2019).

От правильного определения величины тро-
фического фракционирования изотопов азота и
углерода зависят успех реконструкции конкрет-
ных трофических связей, а также точность оценки
ключевых количественных параметров всей пище-
вой сети, таких как средняя длина пищевых цепей
и число трофических уровней. При реконструк-
ции структуры детритных (почвенных) пищевых
сетей, как правило, признают существование
“бактериального” и “грибного” энергетических
потоков (Wardle, 2002; Гончаров, Тиунов, 2013). Не
подлежит сомнению, что микофаги (коллемболы,
панцирные клещи, нематоды, многие насеко-
мые) составляют одну из важнейших функцио-
нальных групп почвенных организмов.
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Для расшифровки структуры пищевых сетей в
лесных почвах важна оценка интенсивности тро-
фических связей почвенных мицетофагов с са-
протрофными и микоризными грибами. В первом
случае речь идет о детритных пищевых цепях sensu
stricto, поскольку сапротрофные грибы осваивают
энергию мертвого органического вещества. В слу-
чае питания микоризными грибами энергия (угле-
род) поступает преимущественно от живых корней
растений. Значимость этого потока энергии оста-
ется предметом дискуссий (Pollierer et al., 2007;
Goncharov et al., 2016; Potapov, Tiunov, 2016).

Идентификация трофических связей почвен-
ных животных с микоризными и сапротрофными
грибами облегчается устойчивой разностью изо-
топного состава их плодовых тел и, вероятно, веге-
тативного мицелия (Gebauer, Taylor, 1999; Mayor
et al., 2009). Однако мы не располагаем надежными
данными о характере трофического фракциониро-
вания изотопов азота и углерода при питании ми-
коризными и сапротрофными грибами. Степень
трофического фракционирования в системе
гриб–мицетофаг оценивалась в ряде лаборатор-
ных экспериментов, прежде всего на примере
коллембол, и показала значительную вариабель-
ность в конкретных парах пища–потребитель
(Haubert et al., 2005; Staaden et al., 2010; Semenina,
Tiunov, 2011). Однако лабораторные модели, как
правило, используют культуры сапротрофных
микромицетов на искусственных субстратах и мо-
гут не вполне отражать естественную ситуацию.

Как ни странно, для оценки трофического
фракционирования изотопов у микофагов прак-
тически не привлекались данные об изотопном
составе специализированных мицетофагов – ли-
чинок двукрылых насекомых, населяющих пло-
довые тела макромицетов. Нам известна только
одна работа (Remen, 2010), в которой была изме-
рена разница изотопного состава личинок Antho-
myiidae и Mycetophilidae и их грибных субстратов.
Другой возможной моделью для оценки степени
трофического фракционирования у специализи-
рованных мицетофагов могут быть личинки Ceci-
domyiidae, потребляющие ржавчинные грибы.

Цель работы – оценка степени фракциониро-
вания изотопов углерода и азота в трофической це-
пи грибы–мицетофаги в естественных условиях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Отбор заселенных микофагами плодовых тел
сапротрофных и микоризных грибов, а также об-
разцов растительного опада проводили в течение
вегетационного сезона (с мая по октябрь 2016 г.) на
биогеоценологической станции Малинки ИПЭЭ
РАН (55.4595° с.ш., 37.1794° в.д.). Территория,
прилегающая к биостанции, покрыта переспелы-
ми хвойными 150–160-летними лесами (ельники-

кисличники, ельники мертвопокровные, сосня-
ки сложные).

Ржавчинные грибы и питающиеся ими личин-
ки Mycodiplosis sp. были собраны в июне и июле
2016 г. на территории Звенигородской биологиче-
ской станции биологического факультета МГУ
(55.6996° с.ш., 36.7227° в.д.). Образцы ржавчин-
ных грибов Puccinia bromina, Coleosporium tussilagi-
nis, Puccinia caricina и сборного вида Melampsora
salicina были отобраны вместе с зелеными листьями
растений, на которых они развивались (Pulmonaria
officinalis, Tussilago farfara, Urtica dioica, Salix spp.).

Всего было собрано 92 плодовых тела мико-
ризных грибов, 57 плодовых тел сапротрофных
грибов, а также 20 проб ржавчинных паразитиче-
ских грибов. Микоризные грибы были представ-
лены 11 видами из 7 родов, сапротрофные – 10 ви-
дами из 8 родов, ржавчинные – 4 видами из 3 родов
(табл. 1).

При обработке плодовых тел сапротрофных и
микоризных грибов пробы тканей брали отдель-
но в ножках (стерильная плектенхима средней ча-
сти) и в гименофоре (в середине радиуса шляп-
ки). Однако мы не формировали попарных выбо-
рок грибных тканей, материал собирали только в
случае наличия личинок-мицетофагов. Если не
указано иное, для макромицетов в тексте приве-
ден изотопный состав гименофора. У ржавчин-
ных грибов проба состояла из соскобов спор с ми-
целием со спороношений. Части плодовых тел,
предназначенные для изотопного анализа, были
высушены в сушильном шкафу при 50°С в тече-
ние 3 сут. Личинки мицетофагов были зафикси-
рованы 70%-ным этанолом и после идентифика-
ции были высушены в сушильном шкафу при
50°С.

Высушенные образцы плодовых тел грибов и
опада измельчали в шаровой мельнице Retsch
MM200 (Retsch GMBH, Германия). Личинок, по
возможности, анализировали индивидуально.
Ориентировочная масса проб для изотопного
анализа составляла 30–500 мкг грибного матери-
ала, 50–550 мкг животных и 1500 мкг раститель-
ного материала.

Измерение изотопного состава углерода и азо-
та (соотношение 13С/12С и 15N/14N) проводили с
использованием элементного анализатора Flash
1112 и изотопного масс-спектрометра Thermo
Delta V Plus (Thermo Fisher Scientifiс, СШA) в
Центре коллективного пользования при ИПЭЭ
РАН. Изотопный состав азота и углерода выража-
ли в тысячных долях (δ, ‰) отклонения от меж-
дународного стандарта (N2 атмосферы и VPDB).
Аналитическая точность определения изотопно-
го состава была <0.15‰ для δ15N и δ13C. Совмест-
но с определением изотопного состава во всех
пробах определяли общее содержание углерода и
азота (%N, %C).
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Для получения сравнимых данных из разных
точек сбора материала данные по изотопному со-
ставу грибов, собранных на Звенигородской био-
станции, были скорректированы:

Средние значения δ13С и δ15N свежего листового
опада в окрестностях биостанции Малинки со-
ставили в среднем –30.1 ± 0.3‰ и –0.5 ± 0.3‰
соответственно (n = 20).

Трофическое фракционирование (δ) опреде-
ляли как разницу изотопного состава животных и
субстрата, из которого они были извлечены:

измеренная опад Малинки растение Звенигород ( ).δ = δ + δ δ−

13 13 13
мицетофаг субстрат

15 15 15
мицетофаг субстрат

С C C ,

N N N .

Δ = δ − δ
Δ = δ − δ

Результаты анализировали с помощью регрес-
сионного (корреляция Пирсона) и дисперсион-
ного анализа (ANOVA). Проверка на нормаль-
ность распределения и гомогенность вариации не
выявила необходимости предварительной транс-
формации данных. Сравнение средних величин
было выполнено с помощью множественного
критерия Тьюки (Tukey HSD), попарное сравне-
ние – с помощью t-критерия Стьюдента (t-test).
Расчеты были выполнены в пакете STATISTICA 8.
Изотопный состав отдельных групп грибов и ми-
цетофагов на графиках сравнивали с использова-
нием стандартных эллипсов, ограничивающих об-
ласть 95%-ного доверительного интервала (Jackson
et al., 2011). Вычисления площади и перекрытий
эллипсов были выполнены в пакете SIBER среды
R (R Core Team, 2014). В тексте представлены

Таблица 1. Изотопный состав (δ13C, SD; δ15N, SD) микоризных, сапротрофных и паразитических грибов (гиме-
нофоры или спорангии)

Примечание. n – число измерений; для табл. 1–3.

Виды грибов n δ13C SD δ15N SD

Микоризные
Amanita muscaria (L.) Lam. 13 –26.3 0.2 9.1 1.4
A. pantherina (DC.) Krombh. 10 –25 0.4 6.6 2.4
Cortinarius triumphans Fr. 3 –26.1 0.1 6.9 1.1
Gomphidius glutinosus (Schaeff.) Fr. 4 –28 0.8 5.8 2.4
Lactarius flexuosus Pers. 16 –27.4 0.2 7.4 1.2
L. pergamenus (Sw.) Fr. 10 –25.9 0.2 7.1 0.5
Leccinum scabrum (Bull.) Gray 11 –28.3 0.5 8.3 1.6
Russula decolorans (Fr.) Fr. 10 –24.5 0.7 6.3 2.6
R. vesca Fr. 1 –25.9 – 4.2 –
R. virescens (Schaeff.) Fr. 11 –24.8 0.7 4.7 1.8
Tricholoma album (Schaeff.) Quél. 2 –25.1 – 5.6 –

Сапротрофные
Agaricus arvensis Schaeff. 12 –22.5 0.2 4.4 1.3
Hypholoma fasciculare (Huds.:Fr.) P. Kumm. 3 –24.5 0.8 1.3 1.8
H. lateritium (Schaeff.) P. Kumm. 2 –24.7 0.2 1.8 0.5
Lycoperdon perlatum Pers. 4 –24 0.5 –0.2 0.5
Macrolepiota procera (Scop.) Singer 3 –25.1 0.2 4.2 0.5
Megacollybia platyphylla (Pers.) Kotl. & Pouzar 7 –24.4 1.3 –0.2 2
Mycena pura (Pers.) P. Kumm. 7 –23.9 1 2.1 0.7
Mycena sp. 3 –24.3 0.6 1.5 0.3
Pluteus cervinus (Schäffer:Fr) P. Kumm. 11 –24.7 1 1.9 1.3
Strobilurus esculentus (Wulfen) Singer 5 –24.8 0.2 2.3 0.2

Паразитические
Puccinia bromine Erikss. 3 –29.3 0.8 1 0.7
P. caricina DC. 6 –29.4 2.3 0.8 0.9
Coleosporium tussilaginis (Pers.) Lév. 4 –28.3 0.2 0.9 0.2
Melampsora salicina (Moug. & Nestl. ex DC.) Desm. 7 –30.2 0.5 0.1 0.4



488

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2019

ЗУЕВ и др.

средние величины ± стандартное отклонение
(SD).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Изотопный состав гименофоров отдельных ви-
дов макромицетов довольно сильно варьировал
(табл. 1), однако закономерно различался у гри-
бов, принадлежащих к разным функциональным
группам (рис. 1). Средние значения δ13C составили
–25.8 ± 1.4‰ у микоризных, –24.3 ± 0.7‰ у са-
протрофных и –29.4 ± 1.5‰ у ржавчинных грибов.
Сапротрофные грибы были в среднем сильнее обо-
гащены 13C относительно опада по сравнению с
другими грибами (HSD; P < 0.001). Ржавчинные
грибы практически не отличались по изотопному
составу от растений, на которых они паразитиро-
вали.

Средние значения δ15N составили 7.4 ± 2.3‰ у
микоризных, 2.1 ± 1.5‰ у сапротрофных и 0.6 ±
± 0.7‰ у ржавчинных грибов. Микоризные грибы
были значительно сильнее обогащены 15N относи-
тельно опада по сравнению с прочими грибами
(HSD; P < 0.05). Перекрытие областей вероятных
значений составило 22.3% для микоризных и са-
протрофных и только 0.2% для ржавчинных и са-
протрофных грибов (рис. 1).

В выборке сапротрофных грибов ткани гиме-
нофора были обогащены 13С и 15N относительно
тканей ножки; для δ15N различия были статисти-
чески значимы. У микоризных грибов значения
δ13С и δ15N в шляпках и ножках не различались
(рис. 2).

Изотопный состав личинок-мицетофагов кор-
релировал с изотопным составом грибных субстра-
тов (R = 0.79 для δ13С и 0.82 для δ15N) и статистиче-
ски значимо различался у личинок, питавшихся
грибами разных функциональных групп (δ13С: F =
= 179.4, δ15N: F = 97.6, Р < 0.001 (табл. 2)).

Значения Δ13С и Δ15N также различались у ми-
цетофагов, потреблявших грибы разных функ-
циональных групп (F = 9.8 и 41.1 соответственно,
P < 0.001). Трофическое фракционирование было
незначительным у личинок галлиц, питавшихся
ржавчинными грибами, Δ13С = 0 ± 1.2‰ и Δ15N =
= 0.9 ± 1.0‰. У разных видов двукрылых, питав-
шихся сапротрофными и микоризными грибами,
трофическое фракционирование варьировало в
довольно широких пределах: от –1.4 до 2.5‰ для
δ13С и от 0.7 до 8.5‰ для Δ15N (рис. 3).

Трофическое фракционирование изотопов
азота было в среднем сильнее, а фракционирова-
ние изотопов углерода слабее при питании личи-
нок сапротрофными грибами, чем при питании
микоризными грибами, однако разница была
статистически значима только у некоторых так-
сонов (Pegomya sp., Mycetophila sp., Megaselia sp.,
Metalimnobia quadrimaculata (табл. 3)). В среднем по
всему массиву данных Δ13С и Δ15N, у личинок дву-
крылых в макромицетах составили 0.9 ± 0.2‰ и
3.4 ± 0.4‰ соответственно (каждый вид на мико-
ризных или сапротрофных грибах принят за одну
повторность, n = 23).

Изотопная подпись микофагов и степень тро-
фического фракционирования не зависели от ло-
кализации (шляпка или ножка), несмотря на ста-
тистически значимые (в случае сапротрофных

Рис. 1. Изотопный состав (значения δ13C и δ15N) микоризных (1), сапротрофных (2) и паразитических (3) грибов.
4 – средний изотопный состав растительных тканей. Каждая точка отражает результаты анализа одной пробы; для
высших грибов – гименофоров, для ржавчинных – спороношений. Эллипсы ограничивают область 95%-ного дове-
рительного интервала.
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грибов) различия изотопного состава разных ча-
стей плодовых тел. Мы не обнаружили статисти-
чески значимых корреляций между отношением
С/N в тканях грибов или микофагов и величина-
ми δ15N грибов или личинок, а также Δ15N. Вели-
чины δ13Cгрибы и δ13Cмицетофаги отрицательно корре-
лировали с отношением С/N как в плодовых телах
грибов, так и в тканях мицетофагов (R = –0.610 и
–0.727 соответственно, P < 0.05). Величина δ13С
слабо, но статистически значимо уменьшалась
при увеличении значения С/N в тканях мицето-
фагов (R = –0.434, P < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Вариабельность степени трофического фрак-

ционирования изотопов азота и иных элементов
остается “узким местом изотопной экологии”. В
силу невозможности экспериментальной оценки
величины Δ15N в каждой паре пища–консумент

при реконструкции трофических связей обычно
используется усредненная величина (3.4‰ на
один трофический уровень), хотя нет сомнений,
что на самом деле она колеблется в широких пре-
делах. В частности, в детритных пищевых сетях на-
блюдается очень небольшое обогащение первич-
ных сапрофагов 15N по сравнению с растительным
опадом, но неожиданно большое накопление 13С
(так называемый детритный сдвиг) (Korobushkin
et al., 2014; Kudrin et al., 2015; Potapov et al., 2019).

Пищей почвенных сапрофагов служат пре-
имущественно сапротрофные микроорганизмы
(Стриганова, 1980). Лабораторные опыты пока-
зывают, что особенности изотопного состава са-
профагов определяет прежде всего характер
фракционирования изотопов в системе расти-
тельные остатки–микроорганизмы (Potapov et al.,
2013), но это положение требует подтверждения в
полевых экспериментах. Получение информации
об изотопном составе обитающих в почве микроор-

Рис. 2. Изотопный состав (δ13C (а) и δ15N (б), среднее ± SD) гименофора (1) и ножки (2) у сапротрофных (I) и мико-
ризных (II) и грибов. * – статистически значимые различия (HSD test, P < 0.05).
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Таблица 2. Изотопный состав плодовых тел грибов трех функциональных групп и питающихся ими мицетофагов

Примечание. Величины δ15N трех групп статистически значимо различались как у грибов, так и у личинок (Tukey HSD,
P < 0.05).

Грибы, мицетофаги
δ13C, ‰ δ15N, ‰

n
среднее SD среднее SD

Грибы
микоризные –25.8 1.4 7.4 2.3 92
сапротрофные –24.3 0.7 2.1 1.5 57
паразитические –29.4 1.5 0.6 0.7 20

Мицетофаги на грибах
микоризных –24.9 1.1 9.7 2.7 92
сапротрофных –24 1.3 7 3.5 57
паразитических –29.4 1.3 1.5 1.3 20
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ганизмов представляет значительные методические
трудности (Tiunov et al., 2015). Однако плодовые те-
ла макромицетов и связанные с ними личинки дву-
крылых могут быть удобной моделью для оценки
степени трофического фракционирования в си-
стеме грибы–мицетофаги. Это особенно важно в
связи с выраженной разницей изотопного соста-
ва сапротрофных и микоризных грибов. Хорошо
известно, что плодовые тела микоризных грибов
в среднем обогащены 15N и обеднены 13С по срав-
нению с плодовыми телами сапротрофных мак-
ромицетов (Henn, Chapela, 2001; Mayor et al.,
2009). Наши данные подтверждают этот феномен,
хотя разница величин δ13С плодовых тел сапро-
трофных и микоризных грибов была в среднем не-
большой (рис. 1). Устойчивая и существенная раз-
ница величин δ15N сапротрофных и микоризных
грибов (в нашей выборке ~5‰, табл. 2) предпола-
гает, что валовой изотопный анализ позволяет от-
носительно четко разделять “микоризные” и “са-
протрофные” потоки вещества и энергии в поч-
венных пищевых сетях.

Вопреки ожиданиям, анализ изотопного со-
става почвенных мицетофагов не дает указаний
на активное питание микоризными грибами
(Kudrin et al., 2015; Potapov, Tiunov, 2016). Эти дан-
ные отчасти противоречат результатам экспери-
ментальных работ (Pollierer et al., 2007) и требуют
верификации. Отсутствие “микоризного сигнала”
можно объяснить как неполным соответствием
изотопного состава плодовых тел и вегетативного
мицелия (Wallander et al., 2004), так и особенностя-
ми трофического фракционирования при пита-
нии грибами разных функциональных групп.

Оценка изотопного состава плодовых тел мак-
ромицетов затруднена их химической и изотоп-
ной гетерогенностью. Как правило, гименофоры
(или шляпки) грибов обогащены 15N и 13С по
сравнению со стерильными тканями (или ножка-
ми). Это связано, по-видимому, с аккумуляцией в
генеративных тканях грибов соединений белко-
вой природы, которые обогащены 13С и 15N по
сравнению с запасающими (липиды) и структур-
ными (хитин) соединениями (Hobbie et al., 2012).
Мы не ставили целью систематически исследовать
вариации изотопного состава отдельных частей
плодовых тел; в нашей выборке наблюдалось вы-
раженное обогащение 13С и 15N гименофоров у са-
протрофных, но не у микоризных грибов (рис. 2).

Изотопный состав тканей насекомых также
неоднороден. Обнаруженное уменьшение значе-
ний δ13С тканей личинок при увеличении отно-
шения С/N, т.е. содержания в тканях жиров,
вполне соответствует известному феномену обед-
нения липидов 13С (Цуриков и др., 2015). Этим же
можно объяснить уменьшение δ13С при увеличении
отношения C/N в тканях личинок. Кроме того, мы
использовали усредненные пробы, полученные
после гомогенизации целого тела личинок. Нали-
чие в пробе содержимого кишечника могло вне-
сти ошибку в определение изотопного состава
животных. Подобная ошибка, по-видимому, неиз-
бежна при работе с мелкими почвенными сапрофа-
гами (коллемболами, клещами, нематодами), и мы
не стремились избежать ее в нашей модельной си-
стеме. Отношение C/N по массе было существенно
шире в тканях грибов (в среднем 11.2 ± 0.4), чем в
тканях мицетофагов (5.1 ± 0.1). Таким образом,
увеличение отношения C/N в пробах личинок

Рис. 3. Трофическое фракционирование (Δ13С и Δ15N) микофагов на микоризных (1), сапротрофных (2) и паразити-
ческих (3) грибах. Каждая точка отражает результаты анализа одной пары проб (грибных тканей и мицетофага). Эл-
липсы ограничивают область 95%-ного доверительного интервала.
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могло отражать увеличенный вклад в изотопную
подпись содержимого кишечника.

Величины трофического фракционирования
изотопов азота существенно варьировали в от-
дельных парах пища–потребитель. В большин-
стве случаев значение δ15N было выше при пита-
нии личинок сапротрофными грибами, чем при
питании микоризными грибами (табл. 3), однако
эта тенденция наблюдалась не всегда. Нам также
не удалось обнаружить четкой зависимости меж-
ду величиной трофического фракционирования
изотопов и таксономической принадлежностью
животных или грибов. Интересно отметить, что в
нашей выборке величина δ15N была в среднем вы-

ше у представителей Anthomyiidae, чем у Myceto-
philidae, хотя в другом эксперименте была обна-
ружена обратная зависимость (Remen, 2010).

Весьма значительный разброс значений δ15N и
δ13С в пределах одной таксономической группы
микофагов был отмечен и в других опубликован-
ных работах, в том числе в лабораторных экспе-
риментах (рис. 4). Наши оценки δ15N и δ13С ока-
зываются примерно в середине диапазона значе-
ний, полученных ранее. Более того, среднее
трофическое фракционирование изотопов азота
(3.4‰) и углерода (0.9‰) в системе шляпочные
грибы–личинки двукрылых близко к значениям,
полученным в результате усреднения данных

Таблица 3. Величины трофического фракционирования (Δ13C и Δ15N, ‰) отдельных таксономических групп
мицетофагов, собранных в сапротрофных и микоризных грибах; средние и стандартное отклонение (SD)

Примечание. * – статистически значимые различия между личинками из сапротрофных и микоризных грибов (t-test, Р < 0.05).
“–” – отсутствие данных.
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Anthomyiidae
Anthomyia pluvialis L. – 4 – – 0.2 (0.3) – – 6.7 (0.2)

–Anthomyia sp. 2 – 2.5 (0.0) – – 3.7 (0.1) –
Pegomya sp. 10 6 1.6 (1.8) 0.5 (0.2) 1.4 (2.3) 7.2 (0.9)*

Drosophilidae
Drosophilidae gen. sp. – 2 – – –1.4 (0.2) – – 4.9 (0.6)
Scaptomyza sp. 42 8 0.3 (1.0) 0.1 (0.6) 2.4 (1.8) 3.0 (1.8)

Heleomyzidae
Heleomyzidae gen. sp. 2 – 2.1 (0.2) – – 2.9 (0.1) – –

Limoniidae
Metalimnobia quadrimaculata L. 8 3 1.4 (0.5) 0.6 (0.7) 3.7 (1.6) 8.5 (2.2)*

Mycetophilidae
Mycetophilidae gen. sp. 1 1 0.3 – 1.3 – 1.9 – 3.3 –
Mycetophila fungorum De Geer 14 4 1.2 (0.7) 0.1 (0.1)* 2.1 (1.0) 2.1 (0.5)
Mycetophila sp. 10 2 1.2 (0.6) 1.4 (0.1) 0.7 (1.1) 2.8 (0.1)*
Rymosia sp. 4 – 1.0 (1.1) – – 1.8 (1.5) – –
Trichonta sp. 4 2 2.0 (1.0) 0.7 (0.2) 3.7 (1.1) 2.7 (1.3)

Phoridae
Megaselia scalaris Loew 2 – 0.4 (0.1) – – 1.3 (0.2) – –
Megaselia sp. 7 7 0.4 (0.6) 0.2 (0.2) 2.8 (1.5) 5.6 (1.0)*

Sciaridae
Sciara sp. 5 – 2.2 (0.7) – – 3.0 (0.8) – –

Среднее 13 10 1.3 (0.8) 0.4 (0.8) 2.4 (1.0) 4.7 (2.2)

Медиана 1.2 0.4 2.4 4.1



492

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2019

ЗУЕВ и др.

многих экспериментальных работ с разными ви-
дами консументов, преимущественно в пастбищ-
ных пищевых цепях (Post, 2002; Vanderklift, Pon-
sard, 2003; Тиунов, 2007).

Из общей закономерности выпадают личинки
галлиц Mycodiplosis sp., питавшиеся паразитиче-
скими грибами. В этой системе отмечена мини-
мальная степень обогащения консументов тяже-
лыми изотопами. Грибы почти не отличались по
изотопному составу от зеленых листьев, которы-
ми они питались (рис. 1), а личинки галлиц были
всего лишь на 0.9‰ обогащены 15N по сравнению
с грибами (рис. 3). Причины этого явления до
конца неясны, но в целом оно соответствует ситу-
ации, которая наблюдается в пищевых цепях с
участием паразитов. Паразиты часто бывают
обеднены 15N по сравнению с хозяевами, что
нехарактерно для “нормальных” пищевых отно-
шений (Pinnegar et al., 2001; Navarro et al., 2014).
Однако эта особенность проявляется далеко не во
всех случаях, и стоящие за ней механизмы пока не
расшифрованы (Lafferty et al., 2008).

Таким образом, наиболее важный результат
нашей работы – оценка степени трофического
фракционирования изотопов азота и углерода в
системе грибы–мицетофаги в естественных усло-
виях. Полученные оценки δ15N и δ13С вполне со-
ответствуют величинам, наблюдаемым в паст-
бищных пищевых цепях. Фракционирование
изотопов азота было несколько сильнее у мицето-

фагов, питающихся сапротрофными грибами, но
разница с мицетофагами из микоризных грибов
была невелика и в среднем не достигала уровня
статистической значимости. Следовательно, ва-
риации степени трофического фракционирова-
ния изотопов не должны препятствовать эффек-
тивному выявлению “микоризного” и “сапро-
трофного” энергетических каналов в почвенных
пищевых сетях. Наши результаты основаны на
исследовании плодовых тел грибов; следующим
шагом на пути эффективного использования изо-
топного анализа в реконструкции трофических
связей почвенных грибов и связанных с ними ми-
цетофагов должно стать подробное исследование
изотопного состава вегетативного мицелия гри-
бов разных функциональных групп.
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Stable Isotope Trophic Fractionation (13C/12C and 15N/14N)
in Mycophagous Diptera Larvae

A. G. Zuev1, #, O. L. Rozanova1, S. M. Tsurikov1, 2, P. L. Panchenko2, M. A. Ershova2, D. D. Smolyarova2, 
M. G. Krivosheina1, A. V. Aleksandrova2, S. B. Ivnitsky2, Yu. B. Maleeva2, and A. V. Tiunov1
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The use of isotopic analysis for reconstructing the structure of food webs requires the determination of tro-
phic fractionation of carbon and nitrogen stable isotopes (Δ13C and Δ15N). Fungi and mycophagous animals
play a key role in soil communities, but there are very few field data on the degree of isotope fractionation in
animals that feed on fungi. We studied the bulk isotopic composition of mycetophagous Diptera larvae inhab-
iting fruit bodies of saprotrophic and mycorrhizal macro-fungi, as well as larvae feeding on parasitic rust fun-
gi. Trophic enrichment in 13С and 15N was at the minimum (0.0 and 0.9‰, respectively) in the larvae of gall
midges Mycodiplosis sp. feeding on rust fungi (Pucciniales). In the larvae of dipterans inhabiting fruiting bod-
ies of saprotrophic and mycorrhizal macromycetes, the Δ13C and Δ15N values averaged 0.9 and 3.4‰, respec-
tively. This corresponds to the values usually observed in grazing food chains. The accumulation of 15N was
more pronounced in the larvae that fed on saprotrophic fungi, but no clear relationship was found between
the degree of trophic fractionation and taxonomic affiliation of animals or fungi. As suggested by our data and
the analysis of published studies, variations in the trophic fractionation in mycophages are strong, but they
are not likely to impede the identification of the “mycorrhizal” and “saprotrophic” energy channels in the
soil food webs.
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