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Исследован адаптивный ответ (изменение состава осмолитов и мембранных липидов) мицелиаль-
ного гриба Aspergillus niger на комбинированное действие окислительного и теплового (или осмоти-
ческого) шоков. Установлено, что окислительный шок не вызывал значительных изменений в со-
ставе осмолитов. Впервые показано, что комбинация окислительного шока с другими стрессорами
подавляет характерные для них защитные реакции, такие как накопление трегалозы (при тепловом
шоке) и полиолов (при осмотическом шоке). В составе мембранных липидов была обнаружена об-
щая закономерность для всех изученных стрессорных факторов – повышение доли небислойных
фосфатидных кислот, более выраженное для комбинированных стрессорных воздействий. При
этом не происходило существенного изменения степени ненасыщенности мембранных фосфоли-
пидов. Таким образом, изученные комбинированные шоки не приводили к аддитивному ответу и
снижали количество осмолитов по сравнению с индивидуальными стрессорами, что ослабляло за-
щитные реакции гриба.
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В природных условиях в динамично меняю-
щейся среде организмы подвергаются действию
различных стрессорных факторов и их комбина-
ций. Так, алкалофильный микромицет Sodiomyces
tronii выделен из почвы литорали содового озера
Магади в Кении, где он периодически подверга-
ется комбинированному воздействию осмотиче-
ского фактора, высокого рН, инсоляции и повы-
шенной температуры (Grum-Grzhimaylo, 2015).
Патогенный гриб Candida albicans в организме че-
ловека подвергается комбинированному воздей-
ствию ионного и окислительного шока в почках,
а при фагоцитозе – воздействию окислительного
шока, активных форм кислорода и азота (Brown
et al., 2014). Подробное изучение ответов грибов
на отдельные стрессоры позволило подойти к ис-
следованию ответа на комбинированные стрес-
сорные воздействия, что важно как с теоретиче-
ской точки зрения, так и для разработки способов
борьбы с патогенными грибами. Для разработки
лекарственных средств особое значение имеют
данные о том, что комбинация окислительного
шока с тепловым или осмотическим обладает
киллерным эффектом в отношении C. albicans

(Kaloriti et al., 2012; Brown et al., 2014). Выявлена
взаимосвязь между толерантностью грибов к со-
вокупности стрессоров и их потенциальной пато-
генностью (Gostinčar et al., 2018). Исследование
комбинированных воздействий важно и при раз-
работке биотехнологий, так как грибы-продуцен-
ты в процессе ферментации могут подвергаться
действию различных стрессоров и их комбина-
ций (Vries de et al., 2017; Orosz et al., 2018).

Ключевым звеном адаптации является защита
мембран и макромолекул клетки от стрессорных
воздействий, включающая как синтез протектор-
ных осмолитов, так и изменение состава мем-
бранных липидов. Осмолиты представляют собой
низкомолекулярные органические соединения,
защищающие клетки от воздействия неблагопри-
ятных факторов. Ранее полагали, что осмолиты
являются только совместимыми соединениями
(compatible solutes), не нарушающими метаболи-
ческие процессы даже в высоких концентрациях
(Brown, Simpson, 1972). По современным пред-
ставлениям, осмолиты являются не только сов-
местимыми, но и цитопротекторными и нейтра-
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лизующими соединениями (Yancey, 2005; Yancey,
Siebenaller, 2015). У грибов осмолиты представле-
ны различными полиолами и трегалозой, иногда
также аминокислотой пролином (Jennings, 1985),
но их функции недостаточно изучены.

Представления об участии мембранных липи-
дов в ответе на стрессорные воздействия были су-
щественно расширены за последнее время. Жид-
костно-мозаичная модель строения мембран бы-
ла значительно усовершенствована и дополнена
(Singer, Nicolson, 1972; Nicolson, 2014). Получены
новые данные о роли мембранных липидов в вос-
приятии внешних сигналов, регуляции активно-
сти ферментов и экспрессии генов, внутрикле-
точном транспорте белков, эндо- и экзоцитозе,
вирулентности (Kooijman et al., 2003; McMahon,
Gallop, 2005; Rella et al., 2016; Ernst et al., 2016;
Welte, Gould, 2017). Показана гетерогенная струк-
тура мембран, включающая разнообразные мик-
родомены: рафты, кавеолы, эйзосомы, участки
небислойных липидов, устойчивые к обработке
детергентами (Vigh et al., 2005; Douglas, Konopka,
2014; Carquin et al., 2016).

Ранее нами были изучены ответы на индиви-
дуальные стрессорные воздействия: тепловой
шок (ТШ), холодовой шок (ХШ), осмотический
шок (ОШ) и окислительный шок (ОкШ) (Терё-
шина и соавт., 2010; Януцевич и соавт., 2016), а
также комбинацию ТШ и ОШ у мезофильного
мицелиального гриба A. niger (Ianutsevich, Teresh-
ina, 2019). Изменения осмолитного состава были
различными в зависимости от вида стрессора –
при ТШ происходило накопление трегалозы, при
ОШ – глицерина, ОкШ не вызывал заметных из-
менений в составе осмолитов, а комбинация ТШ
и ОШ вызывала новый эффект – накопление
маннита. При этом в составе мембранных липи-
дов наблюдалась универсальная реакция – повы-
шение доли фосфатидных кислот; а степень нена-
сыщенности мембранных фосфолипидов при
этом менялась незначительно. Исследование от-
ветов на индивидуальные стрессоры сделало воз-
можным изучение ответа на комбинированные
воздействия шоков.

Цель работы – изучить изменения состава
осмолитов и мембранных липидов A. niger в усло-
виях комбинированного действия ОкШ и ТШ, а
также ОкШ и ОШ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объект исследования. В работе использовали

аскомицетный гриб Aspergillus niger van Tieghem
1867 BKM F-34 (Aspergillaceae, Eurotiomycetes, Asco-
mycota).

Условия культивирования. Гриб выращивали
при оптимальной температуре (29–30°С) в течение
5–6 сут на скошенном сусло-агаре 7°Б. Хранили при

комнатной температуре и пересевали один раз в ме-
сяц. Для посева в жидкую среду использовали спо-
ровую суспензию, которую вносили до конечной
концентрации 5 × 105–106 спор/мл среды. Выращи-
вание гриба в глубинной культуре проводили в
колбах емкостью 250 мл с 50 мл среды Блюмента-
ля–Роземана (Blumenthal, Roseman, 1957) на
электромагнитной термостатированной качалке
КЭ-12-250Т со скоростью вращения 150 об/мин
при оптимальной температуре 29–30°С в течение
24 ч (трофофаза). Для создания теплового шока
часть колб переносили, сохраняя те же условия аэра-
ции, в условия с температурой 40–41°С и продолжа-
ли культивировать в течение 3 ч. Для создания окис-
лительного шока вносили H2O2 (“Sigma”, США) до
конечной концентрации в среде 50 мМ и инкубиро-
вали 3 ч. Для создания осмотического шока в среду
вносили NaCl до конечной концентрации 0.75 М и
продолжали инкубирование в течение 3 ч. Кон-
трольные варианты выращивали такое же время
при оптимальных условиях. При исследовании
комбинированных шоков в качестве вариантов
сравнения использовали контроль и отдельные
ТШ, ОкШ, ОШ. Комбинированное действие
ОкШ и ТШ изучали в варианте (H2O2 50 мМ и
ТШ), а комбинированное действие ОкШ и ОШ в
варианте (H2O2 50 мМ и NaCl 0.75 М); инкубиро-
вание продолжали также в течение 3 ч.

Анализ мембранных липидов и углеводов цитозо-
ля проводили, как описано ранее (Януцевич и со-
авт., 2016).

Статистическая обработка. Опыты проводили в
трехкратной повторности, на графиках отображены
средние значения ± SEM (стандартная ошибка
среднего).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Исследование состава растворимых углеводов
и полиолов цитозоля показало, что в контроль-
ном варианте, выращенном при оптимальных
условиях, количество углеводов достигало 9% от
сухой массы, маннит был доминирующим ком-
понентом, составляя около 70% от суммы саха-
ров, доля глицерина достигала 20%, при этом тре-
галоза и полиолы (эритрит, арабит) присутство-
вали в минорных количествах (рис. 1). По
сравнению с контрольным вариантом, в резуль-
тате воздействия ОкШ состав углеводов и полио-
лов практически не изменялся. В результате воз-
действия ТШ в полтора раза возрастало количе-
ство углеводов и полиолов за счет роста уровня
трегалозы до 10% от сухой массы, в результате че-
го она становилась преобладающим компонен-
том, достигая 70% от суммы сахаров. При этом ко-
личество маннита оставалось практически неизмен-
ным, а уровень всех полиолов снижался до следовых
количеств. ОШ, вызванный 0.75 М NaCl, по сравне-
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нию с контрольным вариантом, приводил к увели-
чению общего количества полиолов мицелия за
счет роста уровня глицерина с 1.5 до 4% от сухой
массы и арабита, при этом содержание маннита и
эритрита оставалось практически неизменным.
Глицерин становился доминирующим компо-
нентом, наряду с маннитом; их доли составляли,
соответственно, 40 и 50% от суммы.

Комбинированное действие ОкШ и ТШ, по
сравнению с контрольным вариантом, вызывало
небольшое снижение уровня маннита, которое не
отмечалось в случае отдельно действующих шо-
ков (рис. 1). При этом наблюдался в полтора раза
меньший уровень трегалозы, по сравнению с
ТШ, а содержание глицерина и эритрита падало
до следовых количеств, как при ТШ. Таким обра-
зом, комбинация ОкШ и ТШ вызывала ответную
реакцию, более характерную для отдельно дей-
ствующего ТШ, но при этом менее выраженную.

Комбинированное воздействие ОкШ и ОШ,
по сравнению с контрольным вариантом, приво-
дило к уменьшению суммарного количества по-
лиолов за счет снижения уровня маннита с 6 до
4% от сухой массы (рис. 1). Количество трегалозы
оставалось низким. Однако комбинация ОкШ и
ОШ, по сравнению с ОШ, не приводила к росту
уровня глицерина. Таким образом, ответ на ком-
бинацию ОкШ и ОШ аналогичен контрольному
варианту со сниженным уровнем маннита.

Для исследования роли мембранных липидов
в адаптивном ответе гриба на комбинированные
воздействия был изучен их состав. При оптималь-
ных условиях мембранные липиды A. niger были
представлены, в основном, фосфолипидами (до
88% от суммы) и стеринами (Ст) (около 10–11%),
тогда как сфинголипиды (СЛ) можно отнести к
минорным соединениям (1–2%). В составе мем-
бранных липидов доминировали фосфатидилэта-
ноламины (ФЭ), фосфатидилхолины (ФХ) и фос-
фатидные кислоты (ФК), в небольшом количестве
присутствовали также кардиолипины (КЛ), а в ми-
норном количестве – фосфатидилсерины (ФС),
фосфатидилинозиты (ФИ), лизофосфатидилэта-
ноламины (ЛФЭ) и лизофосфатидилхолины (ЛФХ)
(рис. 2).

В изменении состава мембранных липидов
под влиянием стрессоров наблюдалась общая за-
кономерность: во всех вариантах опыта происхо-
дило увеличение доли фосфатидных кислот
(рис. 2). При этом в вариантах ТШ и комбинации
ОкШ и ТШ снижались доли фосфатидилэтанол-
аминов и фосфатидилхолинов, а в вариантах ОШ,
ОкШ и комбинации ОкШ и ОШ снижения
долей ФЭ и ФХ не наблюдалось. Относительное
содержание сфинголипидов и стеринов остава-
лось практически неизменным во всех вариантах
опыта.

Рис. 1. Состав основных растворимых углеводов и полиолов цитозоля мезофильного гриба A. niger в условиях действия
окислительного, теплового и осмотического шоков, а также их комбинаций в течение 3 ч. К – контроль, ТШ – тепло-
вой шок. (1) глицерин; (2) эритрит; (3) арабит; (4) маннит; (5) трегалоза.
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Для исследования степени ненасыщенности
мембранных липидов была препаративно выде-
лена фракция полярных липидов и изучен ее
жирнокислотный состав. Доминирующими жир-
ными кислотами во всех фосфолипидах были
пальмитиновая (C16:0), олеиновая (C18:1n9c) и лино-
левая (C18:2n6c). Во всех вариантах опыта не было
обнаружено значимого изменения степени нена-

сыщенности мембранных фосфолипидов, по
сравнению с контрольным вариантом (табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Ответ грибов на любое стрессорное воздей-
ствие является комплексным и приводит к глубо-
кой перестройке метаболизма. Тепловой шок со-
провождается синтезом белков теплового шока и
ферментов антиоксидантной защиты, аккумуля-
цией протекторного осмолита трегалозы, измене-
ниями в составе мембранных липидов и состоя-
нии воды, в результате чего организм приобретает
термоустойчивость (Piper, 1993; Richter et al.,
2010). Трегалоза является не только резервным
источником углерода, но и многофункциональ-
ным цитопротектором, в особенности при тепло-
вом шоке. Накопление трегалозы в условиях ТШ
было показано для мезофильных грибов и дрож-
жей (Hottiger et al., 1994; Терёшина и соавт., 2010),
а термофильные грибы содержат большое коли-
чество трегалозы в мицелии при оптимальной для
них температуре роста (Yanutsevich et al., 2014;
Ianutsevich et al., 2016). Трегалоза стабилизирует
мембрану, образуя многочисленные водородные
связи головками фосфолипидов бислоя, предот-
вращает агрегацию денатурировавших в результа-
те ТШ белков, т.е. обладает шапероноподобными

Рис. 2. Состав мембранных липидов мезофильного гриба A. niger в условиях действия окислительного, теплового и ос-
мотического шоков, а также их комбинаций в течение 3 ч. ФЭ – фосфатидилэтаноламины; ФХ – фосфатидилхолины;
КЛ – кардиолипины; ФК – фосфатидные кислоты; ФС – фосфатидилсерины; ФИ – фосфатидилинозиты; ЛФЭ – ли-
зофосфатидилэтаноламины; ЛФХ – лизофосфатидилхолины; СЛ – сфинголипиды; Ст – стерины. (1) – контрольный
вариант; (2) – H2O2, 50 мМ; (3) – ТШ; (4) – H2O2, 50 мМ + ТШ; (5) – NaCl 0.75 М; (6) – H2O2 50 мМ + NaCl 0.75 М.
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Таблица 1. Степень ненасыщенности полярных липи-
дов A. niger при различных шоковых воздействиях и их
комбинациях

Варианты опыта Степень 
ненасыщенности

К-3 1.29 ± 0.07

H2O2 50 мМ 1.33 ± 0.04

ТШ 1.21 ± 0.03

H2O2 50 мМ, ТШ 1.22 ± 0.01

NaCl 0.75 М 1.27 ± 0.05

H2O2 50 мМ, NaCl 0.75 М 1.29 ± 0.06
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свойствами (Singer, Lindquist, 1998; Sum et al.,
2003). Предполагается, что накопление трегалозы
в условиях ТШ может быть связано как с пони-
женной активностью трегалазы, так и с частич-
ной деградацией маннита до глюкозо-6-фосфата
(Liu et al., 2009).

Интенсивное изучение механизмов осмоадап-
тации проводилось в основном на примере дрож-
жей Saccharomyces cerevisiae (Hohmann et al., 2007).
Воздействие NaCl вызывало как катионный, так
и осмотический стресс у грибов и приводило к
быстрой потере воды, уменьшению размеров кле-
ток и снижению тургорного давления (Brown
et al., 2014). Адаптация грибов к ОШ опосредова-
на активацией HOG-пути, включающего фосфо-
рилирование митоген активируемой протеинки-
назы HOG1, которая вызывает экспрессию генов,
кодирующих ферменты синтеза и обмена глице-
рина, при этом происходит переключение пути
гликолиза с роста биомассы на синтез глицерина
(Nikolaou et al., 2009; Petelenz-Kurdziel et al., 2013).
В оптимальных условиях роста глицерин участву-
ет в поддержании редокс-баланса, при этом его
избыток выводится через канал в цитоплазмати-
ческой мембране, образуемый белками
акваглицеропоринами и осуществляющий кон-
троль за транспортом воды и глицерина (Liu et al.,
2016). В условиях ОШ у галофильных дрожжей
Hortaea werneckii и Wallemia ichthyophaga, а также у
полиэкстремофильных дрожжей Aureobasidium
pullulans и Aureobasidium subglaciale в цитозоле на-
капливается глицерин (Kogej et al., 2007; Zajc
et al., 2014; Turk, Gostinčar, 2018), а у галотоле-
рантного мицелиального гриба Fusarium sp. – ара-
бит (Смолянюк и соавт., 2013). Было показано,
что как у термофильного мицелиального гриба
Chaetomium thermophilum var. coprophilum (Jepsen,
Jensen, 2004), так и у дрожжей S. cerevisiae (Hounsa
et al., 1998) наблюдается накопление трегалозы
при осмотическом стрессе.

Действие окислительного шока сопровождает-
ся экспрессией генов компонентов антиоксидант-
ной защиты, обеспечивающих детоксикацию (ка-
талаза, супероксиддисмутаза, глутатионперокси-
даза, глутатионтрансфераза), окислительно-вос-
становительный гомеостаз и репарацию (глутати-
онредуктаза и тиоредоксин) (Alvarez-Peral et al.,
2002; Morano et al., 2012; Brown et al., 2014; Nishimo-
to et al., 2016; Gostimskaya, Grant, 2016). Обнаруже-
но, что маннит при ОкШ выполняет антиокси-
дантную функцию (Patel, Williamson, 2016), его
цикл служит источником восстановительных эк-
вивалентов НАДФН в клетке (Hult, Gatenbeck,
1978). Получены данные о том, что HOG1 MAPK
путь также участвует в приобретении устойчивости
к перекиси водорода (Brown et al., 2014). Проведен-
ные ранее исследования влияния перекиси водо-
рода (10–20 мМ) не показали изменений в составе
растворимых углеводов цитозоля у A. niger, тогда

как добавление 50 мМ H2O2 приводило к неболь-
шому снижению общего содержания углеводов и
полиолов, не изменяя при этом их соотношения
(Януцевич и соавт., 2016).

В настоящем исследовании наше внимание
было сфокусировано на таких компонентах за-
щиты мембран и макромолекул, как осмолитная
система и изменения состава мембранных липи-
дов. Проведенные ранее исследования ответа ме-
зофильного гриба A. niger на отдельные стрессор-
ные воздействия (ТШ, ОШ, ОкШ) (Терёшина и
соавт., 2010; Януцевич и соавт., 2016), позволили
поставить новую задачу – изучить ответ A. niger на
комбинированное (одновременное) действие
ОкШ и ТШ, а также ОкШ и ОШ. Ответные реак-
ции на отдельные стрессоры были специфичны
по изменению состава растворимых углеводов и
полиолов цитозоля: при ТШ накапливалась тре-
галоза, при ОШ – глицерин, а ОкШ практически
не менял состав углеводов и полиолов. Можно
было предположить, что комбинированные воз-
действия ОкШ с ТШ или ОШ приведут либо к
простому аддитивному ответу, либо к возникно-
вению какого-либо нового эффекта.

Было установлено, что комбинированное дей-
ствие ОкШ и ТШ вызывало ответную реакцию,
более характерную для ТШ, а именно, накопле-
ние трегалозы в мицелии гриба, при этом количе-
ства глицерина и эритрита снижались до следов.
Однако уровень трегалозы при этом был в полто-
ра раза ниже, чем при индивидуальном ТШ. Хотя
по отдельности ОкШ и ТШ не влияли не уровень
маннита, их совместное действие приводило к
небольшому снижению количества этого полио-
ла по сравнению с контрольным вариантом.

Комбинированное действие ОкШ и ОШ по-
давляло характерное для ОШ накопление глице-
рина и арабита. Несмотря на то, что индивидуаль-
ные ОкШ и ОШ не приводили к снижению уров-
ня маннита, их комбинация вызывала
уменьшение его количества по сравнению с кон-
трольным вариантом. Уровень трегалозы при
этом оставался низким. Таким образом, оба вари-
анта комбинированных шоков приводили к об-
щему эффекту – снижению количества протек-
торных соединений. В литературе не обнаружено
данных о том, как окислительный шок воздей-
ствует на синтез углеводов и полиолов, однако
известно, что HOG1 MAPK участвует в приобре-
тении резистентности к перекиси водорода
(Brown et al., 2014), что позволяет предположить
негативное влияние конкуренции регуляторных
механизмов. Полученные данные также позволя-
ют предположить, что одной из причин гибели
клеток C. albicans под действием комбинации
окислительного и теплового или осмотического
шоков (Kaloriti et al., 2012) может быть снижение
уровня протекторных соединений, что может
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приводить к ослаблению защитных реакций и не-
гативному влиянию на рост гриба.

В ранее проведенных исследованиях было по-
казано, что под действием отдельных видов
стрессорных воздействий на A. niger наблюдалась
общая закономерность, а именно увеличение до-
ли фосфатидных кислот на фоне снижения долей
ФХ и ФЭ (Терёшина и соавт., 2010, 2011; Януце-
вич и соавт., 2016). В настоящем исследовании в
составе мембранных липидов наблюдалась такая
же общая закономерность во всех вариантах опы-
та: в ответ на отдельные ОкШ, ТШ и ОШ, а также
их комбинации, происходило повышение доли
небислойных ФК, по сравнению с контрольным
вариантом, на фоне снижения долей других фос-
фолипидов. При этом снижение доли бислойных
ФХ было выражено сильнее, чем небислойных
ФЭ при ОкШ и комбинации ОкШ и ТШ. Увели-
чение доли небислойных липидов приводит к
формированию участков мембран в гексагональ-
ной фазе (Lε), при этом некоторые ацильные це-
пи фосфолипидов становятся направленными
“внутрь” клетки, что облегчает связывание с ни-
ми G-белков, фосфолипаз и др. (Vigh et al., 2005).

От состава ацильных цепей зависит степень
“бислойности” липидной молекулы, ее форма.
Так, например, в отсутствие бислойного ФХ, в
клетках дрожжей происходила перестройка моле-
кул ФЭ, в результате чего диеновые жирные
кислоты (ЖК) замещались на моноеновые, а так-
же снижалась средняя длина цепи ЖК, что при-
давало молекуле ФЭ более “бислойную” структу-
ру (Boumann et al., 2006).

Изменение соотношения бислойных и небис-
лойных липидов меняет профиль латерального
давления в мембране, влияя на структуру и ста-
бильность мембранных белков, их конформацию
и/или функции (Renne, de Kroon, 2018). Было вы-
двинуто предположение о роли небислойных липи-
дов в связывании периферических мембранных бел-
ков и влиянии на стабильность трансмембранных
белковых комплексов путем изменения профиля
латерального давления (van den Brink-van der Laan
et al., 2004). Интересно, что у термофильных грибов
при оптимальных условиях сохраняется высокий
уровень небислойных ФК на протяжении всего вре-
мени роста (Ianutsevich et al., 2016). С одной сторо-
ны, ФК являются центральным метаболитом
синтеза липидов, а увеличение их количества ука-
зывает на деградацию фосфолипидов в условиях
ТШ в результате активизации фосфолипазы D
(Rudge et al., 1998). С другой стороны, ФК явля-
ются биологически активными соединениями с
сигнальной и регуляторной функцией (Wang et al.,
2006; Shin, Loewen, 2011; Jang et al., 2012; Putta et al.,
2016). Однако тот факт, что ФК становятся
доминирующими фосфолипидами в условиях
действия как индивидуальных, так и комбинаций

стрессоров, а также их преобладание в составе
мембранных липидов у термофильных грибов
указывает на их структурную функцию. Накопле-
ние ФК может быть связано с особой ролью этого
“небислойного” фосфолипида в условиях шоков,
например, с образованием везикул (Cazzolli et al.,
2006) или участием в процессах эндо- и экзоцито-
за, что обусловлено способностью ФК образовы-
вать микродомены и изгибы мембран (Kooijman
et al., 2003; McMahon, Gallop, 2005; Kooijman,
Burger, 2009).

Еще одним способом стабилизации мембран в
условиях воздействия стрессоров является изме-
нения в составе ацильных цепей жирных кислот
мембранных фосфолипидов, что влияет на вяз-
кость липидного бислоя. В наших предыдущих
работах было показано, что ТШ, ОШ, а также их
комбинации не приводили к снижению степени
ненасыщенности основных мембранных фосфо-
липидов (Терёшина и соавт., 2011; Януцевич и со-
авт., 2016; Ianutsevich, Tereshina, 2019). Аналогич-
ные результаты были получены и в настоящем ис-
следовании – ни в одном из вариантов опыта не
наблюдалось значительных изменений степени
ненасыщенности полярных липидов. Эти данные
позволяют предположить, что данный защитный
механизм не участвует в адаптации к изученным
стрессорным воздействиям.

Таким образом, проведенное исследование
показало, что при комбинированных воздействи-
ях окислительного и теплового, а также окисли-
тельного и осмотического шоков, в составе осмо-
литов происходят изменения, характерные для
ответов на отдельные ТШ и ОШ соответственно.
Отмеченные эффекты являются менее выражен-
ными, чем при отдельных шоковых воздействиях,
т.е. окислительный шок оказывает негативное
воздействие на адаптационные реакции. В соста-
ве мембранных липидов во всех вариантах опыта
обнаружена общая закономерность – увеличение
доли небислойных фосфатидных кислот. Полу-
ченные данные свидетельствуют о неаддитивно-
сти ответа на комбинированные воздействия, что
указывает на интерференцию путей регуляции.
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Abstract—Adaptive response (changes in the composition of osmolytes and membrane lipids) of the mycelial
fungus Aspergillus niger to combinatorial action of oxidative and heat (or osmotic) shocks was studied. Oxi-
dative shock was found to cause no significant changes in the composition of osmolytes. A combination of
oxidative shock with other stressors was shown to suppress their adaptive responses, such as accumulation of
trehalose (during heat shock) and polyols (during osmotic shock). A common pattern of the changes in mem-
brane lipids observed for all the studied stress factors was an increase in the proportion of non-bilayer phos-
phatidic acids, which was more pronounced in the case of combinatorial stress effects. No significant changes
in the degree of unsaturation of membrane phospholipids were observed. Thus, the studied combinatorial
shocks did not result in an additive response and caused a decrease in the amount of osmolytes compared with
individual stressors, which weakened the adaptive response of the fungus.

Keywords: Aspergillus niger, heat shock, osmotic shock, oxidative shock, osmolytes, trehalose, phosphatidic
acids



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


