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АННОТАЦИЯ

Впервые проведено  исследование щелочеустойчивых грибов в  разных субстратах береговой зоны 
засоленных озер  юга Забайкальского  края на территории биосферного  заповедника “Даурский” (озера 
Зун-Торей,  Хангей). Отмечены изменения структуры сообщества щелочеустойчивых аскомицетов в зави-
симости от локальных условий. Для побережья оз. Хангей в отсутствие галофитов,  но  с хорошо  выражен-
ными цианобактериальными матами и большим содержанием яиц рачка Artemia salina было  характерно  
абсолютное доминирование облигатно  алкалофильного  аскомицета Sodiomyces alkalinus (встречаемость 
100 %) и Emericellopsis alkalina (80 %) при минимальном разнообразии других грибов. 100%-е доминиро-
вание S. alkalinus показано  и для побережья оз. Зун-Торей во  влажных местах без растений. В образцах 
солончаков этого  озера рядом с зарослями растений-солянок преобладали темноокрашенные грибы из 
Dothideomycetes (Alternaria,  Neocamarosporium),  встречаемость E. alkalina составила 60 %. S. alkalinus 
не обнаружен,  при этом высокая встречаемость отмечена у других видов сем. Plectosphaerellaceae (Chor-
domyces,  Gibellulopsis). Обсуждаются распространение,  субстратная приуроченность и функциональная 
роль алкалофильных и алкалотолерантных грибов в экстремальных природных местообитаниях с высо-
кими значениями рН среды.

Ключевые слова: Sodiomyces, Emericellopsis, Neocamarosporium, Pleosporales, засоленные почвы,  
содовые солончаки,  алкалофильные грибы,  алкалотолерантные грибы.

под воздействием сразу нескольких факто-
ров,  таких как щелочные значения рН (10–
11),  высокие концентрации солей,  крайне не- 
устойчивые температурные и  гидрологичес- 
кие режимы [Sorokin et al., 2014; Boros, Kolpa- 
kova,  2018]. Несмотря на это,  показано,  что   

ВВЕДЕНИЕ

Природные биотопы,  характеризующие-
ся высокими значениями рН (​содовые озера 
и содовые солончаки),  ​всегда считались экс-
тремальными для большинства живых орга-
низмов. Обитатели этих условий находятся 
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содовые озера – ​ одни из самых продуктив-
ных по  биомассе водных местообитаний 
в мире [Grant, Jones,  2016]. В качестве пер-
вичных продуцентов здесь выступают циано-
бактерии,  аноксигенные бактерии,  а  также 
эукариотические диатомовые и  зеленые во-
доросли;  для содовых озер  характерно  об-
разование мощных цианобактериальных ма-
тов [Захарюк и др.,  2010а,  б;  Grant, Sorokin, 
2011;  Козырева и др.,  2014]. Прокариотное зве-
но  подобных местообитаний изучено  подроб-
но  с точки зрения как биоразнообразия,  так 
и функционирования,  описано  много  новых 
видов бактерий и  архей [Zhilina, Zavarzin, 
1994; Horikoshi, 2006;  Заварзин,  2007;  Soro- 
kin et al., 2014; Grant, Jones, 2016]. Разнообра-
зие эукариот в  этих условиях долгое время 
считалось очень низким. Работы по  различ-
ным группам водорослей указывают на спе- 
цифику обитающих в  таких условиях орга-
низмов [Samylina et al., 2019; Vidaković et al., 
2019; Afonina, Tashlykova, 2020; Somogyi et al., 
2022]. Применение молекулярно-генетических 
методов также говорит о  том,  что  в засолен-
ных озерах скрыто  огромное разнообразие ми-
кроскопических эукариот,  в том числе грибов 
[Luo et al., 2013; Schagerl, Renaut, 2016; Salano 
et al., 2017; Azpiazu-Muniozguren et al., 2021; 
Maza-Márquez et al., 2021; Espinosa-Asuar et al., 
2022; Jeilu et al., 2022].

Разработка селективных методических 
приемов выделения и анализа грибов позволи-
ла по-новому подойти к изучению микобиоты 
в природных условиях с высоким засолением 
и высокой щелочностью. Исследования куль-
тивируемых грибов на побережье засоленных 
озер  и в солончаках Кулундинской степи [Би-
ланенко,  Георгиева,  2005],  Забайкалья [Геор-
гиева и др.,  2012б],  пустыни Гоби [Георгиева 
и  др.,  2012а],  озера Магади в  Кении [Бон-
даренко  и др.,  2018а] показали присутствие 
в таких местообитаниях не только  алкалото-
лерантных грибов,  способных к росту в ще-
лочных условиях,  но  предпочитающих около-
нейтральные значения pH,  но  и алкалофилов 
(факультативных и  облигатных),  для роста 
которых высокие значения pH  являются опти-
мальными [Grum-Grzhimaylo et al., 2016]. Неко-
торые обнаруженные таксоны описаны как но-
вые для науки роды и виды [Grum-Grzhimaylo 
et al., 2013а, b, 2016]. География изучаемых ми-
кологами засоленных озер  и солончаков рас-

ширяется. Исследования ведутся в  Индии 
[Sharma et al.,  2016],  Центральной Америке 
[Maza-Márquez  et al.,  2021],  Африке [Orwa 
et al.,  2020;  Jeilu et al.,  2022],  Китае [Wei,  
Zhang,  2019] с использованием как методов 
метабаркодинга,  так и анализа культивируе- 
мой микобиоты. В исследованиях с примене-
нием метабаркодинга в большинстве случаев 
авторы ограничиваются указанием на присут-
ствие грибной ДНК или сравнением скрыто-
го  разнообразия эукариот и прокариот. Часто  
в случае грибов и других эукариот опериру-
ют крупными таксономическими группами на 
уровне отделов,  гораздо  реже идентификация 
проводится на уровне семейств и родов. При 
изучении засоленных биотопов этими метода-
ми отмечается преобладание представителей 
Ascomycota,  указываются роды грибов Fusar-
ium,  Cladosporium,  Colletotrichum,  Aspergil-
lus,  Botrytis,  Candida и  Neurospora [Maza-
Márquez  et al.,  2021]. Однако  тип адаптации 
к фактору рН и концентрации солей у обна-
руженных таким образом грибов неизвестен 
и нет данных о  выделении в культуру боль-
шинства грибов этих родов из засоленных или 
щелочных биотопов,  что  исключает возмож-
ность дальнейшей работы с ними. Выявление 
грибов в  щелочных местообитаниях только  
методами метабаркодинга оказывается мало-
информативным с точки зрения исследования 
реальных адаптаций грибов к условиям вы-
сокой щелочности и функциональных ролей 
этих грибов в природных условиях.

Многочисленные соленые озера Юго-Восточ- 
ного  Забайкалья,  расположенные в  Даур-
ской степи,  относятся к  Амурскому водо- 
сборному бассейну и Торейской бессточной об-
ласти,  занимающей обособленное положение 
в его  границах [Замана,  Борзенко,  2010;  Цы-
бекмитова,  2018]. Климат этого  района рез-
ко-континентальный с жарким летом и сухой,  
холодной зимой,  суточные колебания темпе-
ратуры достигают 15–20 °C,  а годовые – ​80 °C. 
Важнейшим фактором,  определяющим состо-
яние экосистем Даурии,  являются климатиче-
ские циклы продолжительностью 27–35 лет,  
включающие примерно  равные по  длитель-
ности сухой и  влажный периоды. При этом 
относительно  влажные и очень холодные пе-
риоды чередуются с сухими и теплыми [Ба-
женова,  2013]. В центре Торейской котлови-
ны расположены самые крупные по  площади 
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водоемы Забайкалья – ​засоленные озера Зун-
Торей и Барун-Торей,  при максимальном на-
полнении составляющие единую гидроло-
гическую систему с  суммарной акваторией 
800–900 км2. Воды озер  гидрокарбонатно-хло- 
ридно-натриевые,  минерализация колеблет-
ся в пределах 1–1,5 г/л (в увлажненный пе-
риод) до  17 г/л и более (в засушливый пери-
од) [Содовые озера…,  1991;  Цыбекмитова,  2018]. 
На протяжении засушливой фазы климати-
ческих циклов Торейские озера сильно  меле-
ют,  а в некоторые циклы полностью высыха-
ют. Большая часть оз. Барун-Торей высохла 
в 2009 г.,  в то  время как акватория более глу-
бокого  оз. Зун-Торей еще продолжает умень-
шаться [Ткачук,  Жукова,  2013]. По  мере высы-
хания Торейских озер  происходит расширение 
площади засоленных почв,  а также наземной 
растительности,  возрастает площадь галофит-
ных лугов и пионерной галофитной раститель-
ности с доминированием однолетних маревых 
(Suaeda corniculata (C. A. Mey.) Bunge, Kochia 
densiflora Turcz.,  Atriplex sibirica L., A. laevis 
C. A. Mey и др.) [Ткачук,  Жукова,  2013]. Даур-
ская степь – ​один из самых обширных и хо-
рошо  сохранившихся массивов степных про-
странств,  густо  усеянный озерами,  речками 
и  солончаками. Для сохранения и  изучения 
уникальных водно-болотных,  степных и лес-
ных экосистем Даурии в 1987 г. создан Госу-
дарственный природный биосферный заповед-

ник “Даурский”,  расположившийся в южной 
степной части Забайкальского  края у  гра-
ницы с  Монголией и  Китаем [Государствен-
ный… заповедник…]. Соленые озера Даурии 
и окрестностей – одни из наиболее изученных 
на территории России. Работы проводятся как 
в геохимическом,  гидрологическом,  так и в мик- 
робиологическом отношении [Содовые озера…,  
1991;  Компанцева и др.,  2007;  Цыренова и др.,  
2009,  2011;  Замана,  Борзенко,  2010;  Захарюк 
и  др.,  2010а,  б;  Баженова,  2013;  Козырева 
и др.,  2014;  Намсараев,  Бархутова,  2018;  Цы-
бекмитова,  2018;  Афонина,  Ташлыкова,  2019]. 
Исследований,  посвященных щелочеустойчи-
вым грибам засоленных озер,  ранее не проводи-
лось. Целью настоящей работы стало  изучение 
структуры комплексов культивируемых ще-
лочеустойчивых грибов на разных субстратах 
(корки,  цианобактериальные маты,  ил с яйца-
ми рачков,  грунт под растениями) береговой 
зоны щелочных озер  Хангей и Зун-Торей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал. Образцы субстратов для выде-
ления грибов собраны в августе 2017 г. на по-
бережье щелочных озер  Хангей и Зун-Торей 
и в августе 2018 г. на побережье оз. Зун-Торей 
(рис. 1).

Озеро  Хангей (50°15′36,4′′ с. ш.,  115°34′ 
38,5′′ в. д.)  – небольшой щелочной водоем,  

Рис. 1. Карта-схема района исследований. 1 – ​оз. Хангей,  сбор  образцов в 2017 г.;  2 – ​побережье оз. Зун-
Торей,  сбор  образцов в 2017 г.;  3 – ​побережье оз. Зун-Торей,  сбор  образцов в 2018 г.
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расположенный в  понижении рельефа,  рН 
воды 10,5. В момент сбора образцов зеркало  
воды было  около  400 м в диаметре,  отмечено  
цветение цианобактерии Limnospira fusiformis 
(Voronichin) Nowicka-Krawczyk, Mühlsteinová 
& Hauer,  за счет чего  цвет воды зеленова-
тый. Урез воды незначительно  меняется при 
порывах ветра на 0,1–1 м. Берега озера одно-
типные со  всех сторон,  от уреза воды до  по-
лосы степной растительности около  80 м. Ли-
торальная зона без высшей растительности,  
представлена вязким илом,  покрытым корка-
ми подсыхающих цианобактериальных матов 
с  высолами,  ближе к урезу воды отмечены 
скопления яиц рачка Artemia salina L. Сбор  
образцов проводили в прибрежной зоне,  пе-
риодически затопляемой в  период дождей,  
в 0,5–10 м от уреза воды. Значения рН образ-
цов близки между собой и составляли 10,37–
10,56. Собрано  10 образцов,  представляющих 
собой верхний пятисантиметровый слой раз-
личных вариантов грунтов и корок,  доволь-
но  увлажненных,  с разной степенью развития 
цианобактериальных матов и яйцами рачков.

Озеро  Зун-Торей – ​один из крупнейших 
водоемов Даурии. Площадь озера 285  км2,  
максимальная глубина 6,5 м,  средняя – 4,5 м 
[Содовые озера..,  1991]. В  2017–2018  гг. зна-
чительная часть озера высохла,  влага сохра-
нялась только  в микропонижениях рельефа. 
В месте сбора проб в 2017 г. (50°09′14,8′′ с. ш.,  
115°47′01,3′′ в. д.) на бывшем дне озера были 
многочисленные соровые солончаки с курти-
нами растений-галофитов (преимуществен-
но  Suaeda corniculata). Образцы (10 штук) в 
виде растрескавшихся корок и сухих частей 
цианобактериальных матов собраны дале-
ко  от уреза воды (более 300 м),  часть образ-
цов – на границе между солончаком и зарос-
лями S. corniculata,  значения рН колебались 
в пределах 9,80–10,67. В 2018 г. образцы взя-
ты в другом месте побережья,  также на ме-
сте бывшего  дна озера,  по  пять образцов 
(верхний слой грунта) в двух небольших по-
нижениях (50°05′44.2′′ с. ш.,  115°41′59.0′′ в. д. и 
50°05′49.0′′ с. ш.,  115°41′18.6′′ в. д.),  где со-
хранялась влажность,  расстояние до  зерка-
ла воды более 200 м. Значения рН образцов  
10,0–10,1.

Среды выделения и культивирования. Для 
селективного  выделения щелочеустойчивых 
грибов и  их дальнейшего  культивирования 

использовали щелочной агар  (ЩА),  приго-
товленный на основе мальт-экстракта и кар- 
бонатно-бикарбонатного  буфера (ЩА;  pH  10,2)  
[Биланенко,  Георгиева,  2005;  Grum-Grzhi- 
maylo et al., 2013а]. В качестве стандартных сред 
с  нейтральными значениями pH   для куль-
тивирования микромицетов выбраны мальт- 
агар  (МА;  pH  6,5) и  среда Чапека (ЧА;  рН 
6,0). Рост бактерий на ЩА ингибировали ри-
фампицином (2 г/л),  который является наибо-
лее эффективным в щелочной среде антибио-
тиком из двадцати одного  протестированного  
препарата [Grum-Grzhimaylo et al.,  2016].

Для оценки типа адаптации к щелочным 
условиям определяли скорость роста грибов 
при двух значениях рН среды: 6,5 (рост на 
МА) и 10,2 (рост на ЩА).

Методы выделения. Применяли метод 
почвенных комочков,  распределенных по  по-
верхности чашки Петри со  ЩА (примерно  
1 г субстрата). Чашки с посевами,  обернутые 
пленкой Parafilm,  инкубировали при комнат-
ной температуре. Выделение изолятов про-
водили через 14 и  21 сут культивирования. 
Для выделенных изолятов получены моноспо-
ровые культуры. Культуры включены в кол-
лекцию грибов экстремальных местообита-
ний кафедры микологии и  альгологии МГУ 
им. М. В. Ломоносова.

Для количественной характеристики в об-
разцах определяли встречаемость каждо-
го  вида грибов (как отношение числа образ-
цов,  в которых отмечен вид,  к общему числу 
образцов,  выраженное в процентах). Рассчи-
тывали коэффициент Сьеренсена – Чеканов-
ского. Обработка данных проводилась в про-
грамме Statistica.

Идентификация изолятов по морфолого-
культуральным признакам. Для идентифика- 
ции микромицетов по  морфолого-культураль- 
ным признакам использовали посев на разные 
среды (МА,  ЧА,  ЩА). Названия и актуаль-
ное систематическое положение таксонов гри-
бов проверяли по  базе MycoID [MycoBank…]. 
Для изучения микроморфологии использовали 
световой (Leica DM2500) и сканирующий элек-
тронный (JEOL,  JSM‑6380LA) микроскопы.

Идентификация изолятов молекулярны-
ми методами. Работу по  выделению ДНК,  
проведению ПЦР и секвенированию проводи-
ли на базе НИИНА им. Г. Ф. Гаузе. ДНК из об-
разцов чистых культур  грибов выделяли с ис-
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пользованием набора DNeasy Power Soil Kit 
(Quagen,  США) по  методике,  прилагаемой 
к набору. Для идентификации изолятов ана-
лизировали последовательность высоковариа-
бельных участков рибосомной ДНК. Амплифи-
цируемый фрагмент ДНК включал внутренние 
транскрибируемые спейсеры ITS1 и  ITS2,  
разделенные геном 5.8S,  и  расположенный 
между генами 18S (SSU) и 28S (LSU). Области 
отжига праймеров соответствовали прямому 
ITS5 5′-GGAAGTAAAAGTCGTAACAAGG-3′ 
и  обратному ITS4 5′-TCCTCCGCTTATTGA-
TATGC‑3′ праймерам [White et al.,  1990]. Ре-
акцию ПЦР проводили с использованием го-
товой реакционной смеси БиоМастер  HS-Taq 
ПЦР-Спец (2×) (Биолабмикс,  Россия),  предна-
значенной для ДНК-матриц со  сложной про-
странственной структурой или с GC-богатыми 
участками,  в  термоциклере (BioRad,  США). 
Условия амплификации: преденатурация  – ​
95 °C,  5 мин;  денатурация – ​95 °C,  15 с;  от-
жиг – ​51 °C,  20 с;  элонгация – ​72 °C,  1 мин – ​
30 циклов;  финальный синтез – ​72 °C,  7 мин. 
Наличие целевых продуктов амплификации 
подтверждали электрофорезом в 1,0 %  ага-
розном геле с  бромистым этидием. Очистку 
ампликонов из реакционных смесей осуществ- 
ляли на колонках коммерческими набора-
ми Cleanup Standard (Евроген,  Россия). Очи-
щенные продукты ПЦР-реакции использовали 
в реакции терминирующего  секвенирования 
с использованием флуоресцентно  меченых де-
зоксинуклеозидтрифосфатов BigDye Termi-
nator v3.1 Cycle Sequencing Kit (Applied Bio- 
systems™,  США) в  соответствии с  протоко-
лом производителя. Секвенирование методом 
Сэнгера проводили на геномном анализаторе 
Genetic Analyzer 3500 (Applied Biosystems™,  
США). Полученные электрофореграммы охва-
тывали обе области ITS  и находились в диа- 
пазоне от 450 до  600 п. н. Редактирование  
и сохранение полученных нуклеотидных по-
следовательностей осуществляли в програм-
ме Sequencing Analysis 5.2 (Applied Biosys-
tems,  США),  их выравнивание – в программе 
SeqMan 7.1 (DNASTAR Inc.). Информацию со-
храняли в  формате записи нуклеотидных 
последовательностей  – ​ FASTA,  которую 
использовали для сравнения последователь-
ностей с уже существующими в базах данных 
NCBI [National Center…] и Института гриб-
ного  биоразнообразия Вестердейк [Westerdijk 

Eungal…],  а также для построения филогене-
тических деревьев.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Грибы,  способные развиваться в  услови-
ях высоких рН и функционально  значимые 
в условиях высокого  засоления и щелочно-
сти,  при исследовании образцов литоральной 
зоны озер  Даурии были изолированы на ще-
лочную питательную среду на буферной ос-
нове (рН 10,2). Видовое разнообразие культи-
вируемых щелочеустойчивых микромицетов 
было  невелико. В 30 исследованных образцах 
выявлены грибы,  принадлежащие двум клас-
сам аскомицетов – ​Dothideomycetes и Sordari-
omycetes. Dothideomycetes были представлены 
единственным порядком Pleosporales (сем. Ple-
osporaceae, Neocamarosporiaceae), Sordariomy-
cetes – ​порядками Hypocreales и Glomerellales 
(таблица). Наибольшее разнообразие видов от-
мечено  в Plectosphaerellaceae (Glomerellales). 
Таксономическое положение нескольких сте-
рильных изолятов определить не удалось.

Исследования щелочеустойчивой мико-
биоты в образцах субстратов береговой зоны 
озер  Даурии,  отобранных в  разные годы 
и  в разных частях побережий,  показывают 
неоднородность данных по  образцам. Видо-
вое разнообразие и  структура доминирова-
ния в сообществе выделяемых микромицетов 
зависят от локальных мест сбора и климати-
ческих факторов. По  полученным в исследо-
вании данным,  доступность воды и  харак-
тер  субстрата (наличие растений галофитов,  
цианобактериальных матов,  яиц мелких ра-
кообразных и т. д.) обусловливают специфи-
ку комплекса алкалофильных и алкалотоле-
рантных грибов.

Образцы грунтов и субстратов на оз. Хангей 
собирали прямо  в литоральной зоне,  близко  от 
уреза воды,  некоторые образцы представляли 
собой влажные слоистые корки из цианобакте-
риальных матов,  под которыми был темный ил,  
отмечены многочисленные яйца рачка A. salina. 
Выделено  49 изолятов грибов,  принадлежащих 
семи видам. Доминировал в образцах (100%-я 
встречаемость) облигатно-алкалофильный S. al-
kalinus,  высокая встречаемость (80 %) отмече-
на у E. alkalina, встречаемость остальных ви-
дов (Alternaria spp.,  Neocamarosporium spp.,   
G. nigrescens) составила 10–30 %.
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Таксономическая структура сообщества 
щелочеустойчивых грибов на побережье  
оз. Зун-Торей значительно  отличается в раз-
ные годы сбора и в  разных точках побере-
жья. Так,  в образцах,  отобранных на побе-
режье озера в 2017 г.,  на месте бывшего  дна 
озера,  которое уже начало  зарастать солон-
чаковой растительностью,  выделен 61 изо-
лят,  среди которых идентифицировали 9 
видов и стерильный мицелий с неустановлен-
ным таксономическим статусом. Разнообразно  
представлены виды пор. Pleosporales,  безус-
ловным доминантом являлся Neocamarospori-
um sp. 1,  его  встречаемость составила 90 %. 

Как и в образцах оз. Хангей,  высокую встре-
чаемость показали изоляты E. alkalina (60 %). 
Среди Plectosphaerellaceae не был обнаружен 
S. alkalinus,  при этом с высокой встречаемо-
стью отмечены другие виды этого  семейства – ​
C. antarcticus, G. nigrescens. Образцы на побе-
режье оз. Зун-Торей в 2018 г. собраны также 
на месте высохшего  озера,  но  во  влажных 
микропонижениях,  полностью лишенных рас-
тительности. Выделено  27 изолятов,  пред-
ставляющих два вида и  стерильный мице-
лий. Абсолютным доминантом (встречаемость 
100 %) был облигатно-алкалофильный гриб  
S. alkalinus,  причем в  половине образ-

Видовой состав и встречаемость щелочеустойчивых аскомицетов на побережье озер Хангей и Зун-Торей

Таксономическая принадлежность гриба

Встречаемость,  %

оз. Хангей
оз. Зун-Торей

2017 г. 2018 г.

DOTHIDEOMYCETES

Pleosporales

Pleosporaceae

Alternaria alternata (Fr.) Keissl. 10 10

Alternaria molesta E. G. Simmons 10

Alternaria sect. Soda 20 10

Neocamarosporiaceae

Neocamarosporium betae (Berl.) Ariyaw. & K. D. Hyde 10

Neocamarosporium sp. 1 30 90 50

Neocamarosporium sp. 2 20

Pleosporales sp. 20

SORDARIOMYCETES
Hypocreales

Emericellopsis alkalina Bilanenko & Georgieva 80 60

Glomerellales
Plectosphaerellaceae

Chordomyces antarcticus Bilanenko,  Georgieva & Grum-Grzhim. 50

Gibellulopsis nigrescens (Pethybr.) Zare,  W. Gams & Summerb. 10 50

Sodiomyces alkalinus Grum-Grzhim.,  Debets & Bilanenko 100 100

INSERTAE SEDIS

Mycelia sterilia 20 10
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цов – единственный из обнаруженных грибов. 
В остальных образцах,  наряду с S. alkalinus, 
выявлены единичные изоляты Neocamaro-
sporium sp. 1 и стерильный мицелий.

Щелочеустойчивая микобиота в разных об-
разцах компактно  разделяется на две боль-
шие клады (рис. 2). Одна из них включает все 
образцы из оз. Хангей и  образцы 2018  г. из 
оз. Зун-Торей. В эту кладу попадают три об-
разца (№ 20,  21,  23) из оз. Зун-Торей,  со-
бранные в 2017 г.,  которые представляли собой 
корки засохших цианобактериальных матов,  
покрытые высолами. Остальные образцы из 
оз. Зун-Торей в  2017  г. вошли в  отдельную 
кладу,  представляя почвы,  находившиеся ря-
дом с растениями-солянками. Наибольшее зна-
чение (0,62) коэффициента сходств сообществ 
(Сьеренсена – Чекановского) показано  между 
щелочеустойчивой микобиотой озер  Хангей и 
Зун-Торей в 2018 г.,  промежуточное значение 
коэффициента (0,40) – между озерами Хангей 
и Зун-Торей в 2017 г.,  наименьшее значение 
(0,24) – для сообществ оз. Зун-Торей в 2017 и 
2018 гг.

Среди идентифицированных грибов есть  
виды с различными типами адаптации к фак-

тору рН: облигатно- и факультативно-алкало- 
фильным,  алкалотолерантным.

Приуроченность облигатно-алкалофильных 
грибов рода Sodiomyces к природным щелоч-
ным условиям показана в предыдущих рабо-
тах [Bilanenko et al., 2005; Grum-Grzhimaylo 
et al., 2013a, 2016]. В щелочных биотопах Да-
урии отмечена высокая встречаемость изоля-
тов S. alkalinus,  достигающая в двух локациях 
100 %. Оценка адаптивных возможностей гри-
ба к разным значениям рН среды подтвердила 
алкалофильный тип его  адаптации. Все изоля-
ты хорошо  росли на ЩА,  формируя как кони-
диальное спороношение,  так и зрелые плодо-
вые тела с двухклетными аскоспорами (рис. 3,  
а–в). Рост на МА был сильно  ограничен,  фор-
мируемый мицелий у  большинства изоля-
тов – стерильным. Другие представители се-
мейства Plectosphaerellaceae (C. antarcticus 
и G. nigrescens) на используемых культураль-
ных средах образовывали только  конидиаль-
ное спороношение. Они также имели высокие 
скорости роста на ЩА,  однако  скорость ро-
ста на МА была несколько  выше,  поэтому тип 
адаптации для этих видов мы определяем как 
факультативно-алкалофильный.

Рис. 2. Дендрограмма сходства для образцов засоленных почв Даурии,  построенная 
по  результатам кластерного  анализа. В  качестве меры расстояния использован 
процент несоответствий (ось абсцисс). Объединение кластеров проведено  методом 
полной связи. По  оси ординат – ​номера образцов: 1–10 (оз. Хангей);  20–29 (оз. Зун-
Торей в 2017 г.);  30–39 (оз. Зун-Торей в 2018 г.). Приведенные вместе номера образцов 
означают,  что  их видовые составы идентичны (процент несоответствий – ​ноль)
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Все изоляты E. alkalina показывали высо-
кую скорость роста на ЩА,  незначительно  
превышающую скорость роста на МА. Это  со-
гласуется с ранними исследованиями грибов 
этого  вида,  часто  выделяемых из засоленных 
почв различных регионов мира,  для которых 
подтвержден факультативно-алкалофильный 
тип адаптации к рН [Grum-Grzhimaylo et al.,  
2013b,  2016].

Среди грибов рода Alternaria (Pleospora- 
ceae) обнаружены как космополиты (A. alter-
nata),  так и эндемичные виды Alternaria sect. 
Soda,  отмечаемые ранее только  в содовых со-
лончаках Кулундинской степи. Оценка адапта-
ции к фактору рН у изолятов рода Alternaria 
из озер  Даурии показала,  что  все они способ-
ны к хорошему росту при рН 6,5 (на МА),  од-

нако  при рН 10,2 (на ЩА) высокая скорость 
роста отмечена только  для изолятов Alternaria 
sect. Soda и A. molesta, которые характеризо-
вались обильным образованием воздушного  
темного  мицелия. Напротив,  изоляты A. alter-
nata значительно  снижали скорость роста на 
щелочной среде и образовывали лишь неболь-
шие бархатистые колонии. Подобная адапта-
ция к рН среды выявлена ранее для этих же 
видов грибов в почвах Кулундинской степи,  
где на широком диапазоне сред с разными рН 
подтверждено,  что  A. alternata можно  отнести 
к слабым алкалотолерантам с оптимумом рН 5 
и значительным снижением скорости роста при 
увеличении рН среды до  10 [Grum-Grzhimaylo 
et al.,  2016]. Для грибов Alternaria sect. Soda, 
как и для A. molesta, показан факультативно-

Рис. 3. Микроморфология изолятов грибов: а–в – конидиальное спороношение и замкнутые плодовые тела,  
формируемые S. alkalinus на поверхности комочков почвы и на питательных средах;  г,  д – конгломераты 
хламидоспор,  образуемые грибами Alternaria sect. Soda; е,  ж – цепочки хламидоспор,  характерные для 
Neocamarosporium sp. 2. Микрофотографии а,  б,  г–ж выполнены с использованием светового  микроско-
па,  в – ​ электронного  сканирующего  микроскопа. Масштабный отрезок на микрофотографиях а,  г–ж 

соответствует 10 мкм;  на б – ​100 мкм
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алкалофильный тип адаптации к рН с опти-
мумом в  нейтральной области значений,  но  
незначительным снижением скоростей роста 
при повышении рН среды [Grum-Grzhimaylo 
et al.,  2016]. Важной морфологической особен-
ностью изолятов Alternaria sect. Soda является 
способность к формированию многочисленных 
темноокрашенных хламидоспор,  как одиноч-
ных,  так и собранных в крупные конгломераты 
(рис. 3,  г,  д). Таким образом,  виды р. Alternaria 
имеют очень широкое распространение и ста-
бильно  обнаруживаются в природных биото-
пах с высокими значениями рН. Изоляты Ple-
osporales sp. характеризовались способностью 
к росту в щелочных условиях,  образуя неболь-
шие розовые колонии стерильного  мицелия,  по  
типу адаптации они отнесены к сильным алка-
лотолерантам.

Неожиданным стало  обнаружение несколь-
ких видов грибов рода Neocamarosporium в за-
соленных биотопах Даурии. Только  один изо-
лят идентифицирован как Neocamarosporium 
betae (сходство  по  ITS  100 %). Для других 
изолятов этого  рода идентификация по  локу-
су ITS  и предварительные филогенетические 
построения не позволили установить точное 
таксономическое положение. Изоляты Neoca-
marosporium sp. 1 были близки к группе гри-
бов,  обнаруженной на поверхности растений-
галофитов Salicornia europaea L. методами 
метабаркодинга [Furtado et al., 2019],  опреде-
ленных только  до  уровня рода или семейства 
(сходство  по  ITS  – 99,45–99,48 %). Изоляты 
Neocamarosporium sp. 2 показали высокое сход-
ство  с  изолятами М305,  М306,  М311 (сход-
ство  по  ITS  99,80 %),  выделенными ранее из 
засоленных почв Кулундинской степи [Grum-
Grzhimaylo et al., 2016],  образующих отдель-
ную кладу внутри рода Neocamarosporium 
[Dayarathne et al.,  2020]. Для изолятов Neoca-
marosporium sp. 2 характерно  наличие много-
численных хламидоспор,  как одиночных,  так 
и собранных в длинные цепочки (рис. 3,  е,  ж). 
Поскольку за время исследования не удалось 
получить спороношение ни у изолятов из Ку-
лундинской степи,  ни у изолятов из Даурии,  
мы оставляем их Neocamarosporium sp. 2.

ОБСУЖДЕНИЕ

Появляющиеся экспериментальные свиде-
тельства наличия и функционирования ще-

лочеустойчивой микобиоты в природных за-
соленных щелочных условиях расширяют 
представления о  разнообразии биоты подоб-
ных мест и  позволяют оценить адаптивные 
особенности и функциональную роль микро-
мицетов в биотопе. Также у алкалофильных 
грибов обнаружена способность к синтезу при-
родных биологически активных соединений,  
ферментов и  антибиотиков,  что  указывает 
на их высокий биотехнологический потенци-
ал. Выделены и изучены новые пептаиболы – ​
эмерициллипсины из E. alkalina [Rogozhin et 
al., 2018],  новый гидрофобин из S. alkalinus 
[Kuvarina et al.,  2022].

Фокус проведенного  исследования был со-
средоточен на культивируемых грибах,  ко-
торые не случайно  попали в щелочные усло-
вия,  а присутствуют там постоянно,  способны 
к росту в условиях многофакторного  стресса,  
следовательно,  адаптированы к ним в той или 
иной степени и осуществляют в этих услови-
ях процессы деструкции органики.

Полученные данные о  разнообразии и при-
уроченности щелочеустойчивых грибов Да-
урии согласуются с предыдущими исследо-
ваниями. Невысокое видовое разнообразие 
культивируемых щелочеустойчивых грибов 
с доминированием исключительно  аскомице-
тов из Sordariomycetes (Glomerellales, Hypo-
creales) и Dothideomycetes (Pleosporales) от-
мечено  во  многих засоленных и щелочных 
местообитаниях (озера Кулундинской сте-
пи,  озера Забайкалья,  оз. Магади,  солон-
чаки Монголии,  оз. Баскунчак и  др.),  что  
свидетельствует о   достоверности данных,  
подтверждаемых анализами образцов из раз-
ных регионов [Биланенко,  Георгиева,  2005;  
Георгиева и др.,  2012а,  б;  Grum-Grzhimaylo 
et al., 2016;  Бондаренко  и др.,  2018а,  2019]. 
При этом видовой состав грибов может ва-
рьировать в зависимости от конкретных усло-
вий в момент взятия образцов и мест их отбо-
ра. Грибы с облигатно-алкалофильным типом 
адаптации приурочены к местам с постоянно  
высокими значениями рН среды. Алкалото-
лерантные и факультативно-алкалофильные 
грибы могут встречаться и  при локальном 
формировании щелочных условий,  напри-
мер,  в дерново-подзолистых и садовых поч- 
вах [Бондаренко  и др.,  2016],  при разруше-
нии памятников архитектуры [Ponizovskaya 
et al., 2019].
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Облигатно-алкалофильные виды рода Sodi-
omyces имеют ограниченное распространение 
и встречаются в местах со  стабильно  высо-
кими значениями рН среды [Bilanenko et al., 
2005; Grum-Grzhimaylo et al., 2013a;  Бонда-
ренко  и  др.,  2019]. Виды рода активно  ис-
следуются [Бондаренко  и др.,  2018б;  Kozlova 
et al., 2018]. Геном S. alkalinus полностью от-
секвенирован [Grum-Grzhimaylo et al.,  2018]. 
Проведенная на этой основе реконструкция 
эволюции ферментов S. alkalinus,  осущест-
вляющих катаболические процессы,  пока-
зала,  что  растительные остатки,  представ-
ляющие основной субстрат для большинства 
видов грибов,  не являются для него  предпоч-
тительными,  поскольку он обладает низко- 
активными целлюлазами и гемицеллюлазами. 
По-видимому,  гриб предпочитает белковые 
субстраты,  например,  остатки цианобакте-
риальных матов и ракообразных,  в том числе 
яйца рачка A. salina,  что  согласуется с места-
ми его  обнаружений,  которые близки к воде 
и полностью лишены растительности [Grum- 
Grzhimaylo et al., 2018]. Обнаружение со  100%-й  
встречаемостью во  всех образцах S. alkalinus 
на побережье оз. Хангей также может быть 
связано  с местами скопления яиц A. salina. 
Для оз. Зун-Торей характерно  образование 
в  береговой зоне песчаных матов,  которые 
представляют собой рыхлый песок,  пророс-
ший цианобактериями. Поверхность песчано-
го  мата покрыта тонкой бактериальной плен-
кой. Формирование подобных матов в содовых 
озерах встречается крайне редко  [Захарюк 
и др.,  2010a,  б]. Алкалофильный гриб S. al-
kalinus изолирован из подобных субстратов 
побережья оз. Зун-Торей. Гриб предпочитает 
обводненные местообитания,  о   чем говорят 
особенности его  жизненного  цикла – ​замкну-
тые плодовые тела вскрываются при набуха-
нии в воде наполняющего  их матрикса,  в ко-
торый погружены аскоспоры [Kozlova et al.,  
2018]. Распространение аскоспор  возмож-
но  только  во  влажной среде. Это  позволяет 
трактовать телеоморфу S. alkalinus как совер-
шенное адекватное приспособление к  обита-
нию на побережье засоленных озер,  имеющее 
конвергентное сходство  с клейстотециальны-
ми морскими грибами и с обитателями затап- 
ливаемых субстратов. В геноме S. alkalinus об-
наружены ферменты,  разрушающие клеточ-
ные стенки бактерий,  некоторые из них он 

приобрел через горизонтальный перенос генов 
из бактерий [Grum-Grzhimaylo et al.,  2018],  
что  говорит о  возможной ассоциации S. alka-
linus с бактериями. Возможно,  виды рода су-
ществуют в составе биопленок,  в том числе 
и в составе цианобактериальных пленок.

В  случае другого  доминанта в  сообще-
стве,  E. alkalina,  сложно  выделить опреде-
ленный характерный субстрат,  к  которому 
он приурочен. Как показал филогенетичес- 
кий анализ,  этот вид близок к морской груп-
пе видов рода,  которые довольно  часто  обна-
руживаются в засоленных и морских биотопах 
на самых различных субстратах – ​в глубоко-
водных илах,  на поверхности водорослей-
макрофитов,  на беспозвоночных животных 
[Grum-Grzhimaylo et al., 2013b; Gonçalves et 
al., 2020; Hagestad et al., 2021]. Факультативно-
алкалофильный E. alkalina отмечен с  высо-
кой частотой встречаемости на побережьях 
как щелочных,  так и засоленных нейтраль-
ными солями озер  Кулундинской степи,  без 
какой‑то  приуроченности к  определенно-
му типу засоления,  в  том числе выделялся 
из частей цианобактериальных матов [Била-
ненко,  Георгиева,  2005;  Grum-Grzhimaylo et 
al., 2013b]. Вероятно,  E. alkalina,  как и дру-
гие виды этого  рода,  обладает широким фер-
ментативным аппаратом,  что  позволяет ему 
использовать самые различные субстраты на 
побережьях засоленных озер,  от цианобакте-
риальных матов до  остатков A. salina и по-
верхности растений-солянок. В  литературе 
также имеются указания на возможную де-
струкцию грибами Emericellopsis поверхност-
ных слоев цианобактериальных матов на мор-
ском побережье [Carreira et al., 2015].

Для литоральной зоны засоленных озер  
характерно  наличие биопленок и микробных 
матов различного  состава. В целом,  микроб-
ные маты чрезвычайно  широко  распростра-
нены на земном шаре,  особенно  в  экстре-
мальных местообитаниях,  и трактуются как 
первые,  наиболее древние экосистемы на Зем-
ле [Flemming, Wuertz, 2019]. Немногочислен-
ные исследования включают грибы как обя-
зательный компонент мата наряду с вирусами 
и бактериями [Cantrell et al., 2013; Carreira et 
al., 2020]. Помимо  деструкции органического  
вещества в матах,  грибы за счет роста мице-
лия обеспечивают связь и перенос субстра-
та между разными его  слоями [Carreira et 
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al., 2020]. Подобные маты,  как высохшие,  так 
и влажные,  имеющие характерную слоистую 
структуру,  обнаружены на побережье иссле-
дованных озер  Даурии. Выделения щелоче- 
устойчивых микромицетов из них под-
тверждает наличие и функционирование гри-
бов в этих условиях.

Темноокрашенные представители Pleo-
sporales (Alternaria spp.,  Neocamarosporium 
spp.) и Plectosphaerellaceae (G. nigrescens) оби-
тают в почве и способны колонизировать как 
подземные,  так и  наземные части широко-
го  круга растений,  включая лечебные расте-
ния с высоким содержанием фенольных сое-
динений [Gonçalves et al., 2019; Alisaac, Götz, 
2022]. Считается,  что  клеточные стенки этих 
грибов,  содержащие меланин,  обладают за-
щитными свойствами и обеспечивают устой-
чивость грибов к экстремальным температу-
рам,  высыханию и  высоким концентрациям 
солей в среде. Вероятно,  развиваясь в расте-
ниях,  грибы могут повышать их устойчивость 
к стрессу [Furtado et al.,  2019]. Наличие мно-
гочисленных темноокрашенных толстостенных 
хламидоспор  позволяет грибам этой группы 
долгое время сохраняться в почве и на остат-
ках растений,  перенося неблагоприятные ус-
ловия в течение длительного  времени. Виды 
рода Neocamarosporium известны как галото-
леранты,  встречающиеся обычно  в засолен-
ных местообитаниях,  таких как эстуарии,  
гиперсоленые почвы и  особенно  в  ассоциа-
ции с растениями-галофитами. Так,  N. sali-
corniicola Dayar., E. B. G. Jones & K. D. Hyde 
выявлен на стеблях Salicornia sp. в Таиланде,  
N. salsolae Wanas., Gafforov & K. D. Hyde – на 
стеблях Salsola sp. в Узбекистане,  N. obiones 
(Jaap) Wanas. & K. D. Hyde – на стеблях Ha- 
limione portulacoides (L.) Aell. в  Нидерлан-
дах,  N. calvescens (Fr. ex Desm.) Ariyaw. & 
K. D. Hyde – на Atriplex prostrata Boucher ex 
DC. в Германии,  N. chichastianum Papizadeh, 
Crous, Shahz. Faz. & Amoozegar обнаружен 
в засоленной почве оз. Урима в Иране,  N. jor-
janensis Papizadeh, Wijayaw., Amoozegar, Fazeli 
& K. D. Hyde, N. persepolisi Papizadeh, Wijay-
aw., Amoozegar, Fazeli & K. D. Hyde и N. soli-
cola Papizadeh, Wijayaw., Amoozegar, Fazeli & 
K. D. Hyde изолированы из засоленных почв 
в Иране [Gonçalves et al., 2019]. Многие виды 
р. Neocamarosporium в морских и засоленных 
местообитаниях отмечаются как эндофиты. 

Большинство  выделенных изолятов темно-
цветных грибов из Даурии приурочено  к ме-
стам произрастания растений-галофитов. Они 
могут быть сапротрофами или эндофитами.

Разнообразие субстратов на побережье ще-
лочных озер  дает возможности для развития 
различных экологических групп грибов. Глав-
ным условием развития является способность 
мицелия функционировать в условиях посто-
янно  высоких значений рН и концентраций 
солей,  значительных колебаний температуры 
и доступности воды. Все изолированные грибы 
имеют морфологические адаптации для пере-
несения неблагоприятных условий. Для пред-
ставителей Hypocreales и Glomerellales – это  
спороношения с обилием слизи,  что  наблю-
дается как при конидиальном спороношении,  
так и  при образовании плодовых тел,  мно-
гочисленных мицелиальных тяжей. Для тем-
ноокрашенных грибов,  в первую очередь из 
Pleosporales,  характерны толстые меланизи-
рованные клеточные стенки,  а также образо-
вание многочисленных хламидоспор,  которые 
во  многих случаях собраны в цепочки или от-
дельные конгломераты.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования таксономи-
ческой структуры щелочеустойчивых гри-
бов в различных субстратах береговой зоны 
озер  Даурии (Хангей и Зун-Торей),  подтвер-
дили специфику невысокого  видового  разно- 
образия с доминированием таксонов,  которые 
представлены исключительно  аскомицетами 
из Sordariomycetes (Glomerellales, Hypocre-
ales) и Dothideomycetes (Pleosporales). Данные 
по  составу грибов на побережье одного  озе-
ра могут сильно  отличаться в зависимости от 
локальных мест отбора. Многочисленные суб-
страты,  распространенные на побережье озер,  
также способствуют обнаружению грибов из 
разных экологических групп. Облигатно-
алкалофильный S. alkalinus,  вероятно,  при- 
урочен к влажным местам с цианобактериаль-
ными пленками,  матами и рачками A. salina. 
Факультативно-алкалофильный гриб E. alka-
lina менее связан с конкретными субстрата-
ми и  уровнем увлажнения,  он встречается 
как в  образцах цианобактериальных матов,  
так и в образцах с рачками A. salina,  с рас-
тительными остатками. Часть обнаруженных 
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видов из родов Alternaria и Neocamarospori-
um,  вероятно,  имеют связь с растениями-га-
лофитами,  которыми покрыты побережья за-
соленных озер. Они могут быть сапротрофами 
или эндофитами. Эти грибы имеют темноокра-
шенные хламидоспоры или микросклероции,  
помогающие долгое время переносить небла-
гоприятные факторы среды,  такие как перио- 
дические засухи,  высокие концентрации со-
лей,  щелочные значения рН. Таким образом,  
несмотря на низкое видовое разнообразие ще-
лочеустойчивых грибов,  они играют важ-
ную роль в биотопах. Происходящие процес-
сы высыхания Торейских озер  и расширение 
территории засоленных почв,  занимаемых 
солеустойчивыми растениями,  приводят к пе-
ременам в сообществе галоалкалотолерантных 
грибов,  смене доминирующих видов. Если ра-
боты по  геохимии,  гидрологии и микробио-
логии регулярно  проводятся в  заповеднике 
“Даурский”,  то  данное исследование щелоче-
устойчивых грибов проведено  здесь впервые.

Работа М. Л. Георгиевой (морфолого-культур-
ные исследования грибов) выполнена при поддерж-
ке РФН в рамках научного  проекта № 22-25-00353;  
работа Е. Н. Биланенко  и Е. Н. Бондаренко  (рабо-
та с коллекцией грибов) выполнена в рамках на-
учного  проекта государственного  задания МГУ 
№ 121032300079-4;  работа Н. Н. Маркеловой (мо-
лекулярно-генетические исследования грибов) вы-
полнена в рамках научного  проекта государствен-
ного  задания ФГБНУ “НИИНА”. Исследования с 
использованием электронного  микроскопа прове-
дены в центре коллективного  пользования “Элек-
тронная микроскопия в науках о  жизни” МГУ им. 
М. В. Ломоносова (УНУ “Трехмерная электронная 
микроскопия и спектроскопия”).

Авторы благодарны организаторам поездки в го-
сударственный биосферный заповедник “Даурский” 
Е. Б. Матюгиной (ИПРЭК СО РАН) и Е. С. Задере- 
еву (Институт биофизики СО РАН),  проходившей 
в  рамках 13-й Международной конференции по   
изучению соленых озер  (13th International Confer-
ence on Salt Lake Research (ICSLR 2017),  за воз-
можность посетить уникальные природные биотопы 
и собрать образцы для исследования. Авторы благо-
дарны сотрудникам Даурского  заповедника за по-
мощь в организации сбора образцов и проведении 
исследований;  А. А. Котову (ИПЭЭ РАН) за предо-
ставленные для исследования образцы,  собранные 
на побережье озера Зун-Торей в 2018 г.;  сотруд-
никам кафедры микологии и альгологии биологи-
ческого  факультета МГУ Е. Ю. Благовещенской 
и А. А. Георгиеву за активное участие в обсужде-
нии результатов.
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Alkali-resistant filamentous fungi of the coastal zone  
of the Dauria saline lakes
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The study of alkali-resistant fungi was carried out for the first time on the coast of saline lakes in the 
south of the Trans-Baikal region on the territory of the Daursky Biosphere Reserve (lakes Zun-Torey, 
Khangei). Indicated changes in the structure of the community of alkali-resistant ascomycetes depended on 
local conditions. The coast of Khangei was devoid of halophites, but with a high content of Artemia eggs and 
was characterized by the absolute dominance of the alkaliphilic ascomycete Sodiomyces alkalinus (100 % 
occurrence) and Emericellopsis alkalina (80 %), with a minimum diversity of other fungi. S. alkalinus pre-
dominated (100 %) on the coast of Lake Zun-Torey in damp places without plants. Dark-colored fungi from 
Dothideomycetes (Alternaria, Neocamarosporium, etc.) predominated in the alkaline soil samples of this lake 
not far from the halophites, the occurrence of E. alkalina was 60 %, and S. alkalinus was not found here, but 
the high occurrence was shown for the other species from Plectosphaerellaceae (Chordomyces, Gibellulopsis). 
The distribution, substrate preferences, and functional roles of alkaliphilic and alkalitolerant fungi in extreme 
natural habitats with soda salinity are discussed in this paper.

Key words: Sodiomyces, Emericellopsis, Neocamarosporium, Pleosporales, alkaline soils, saline soils, al-
kaliphilic fungi, alkalitolerant fungi.


