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обитания. Обсуждаются реакции грибных сообществ на комбинированное воздействие засоле-
ния и токсических веществ разной природы. Рассмотрены методические аспекты практического 
использования солеустойчивых грибов для биодиагностики степени неблагополучия засоленных 
почв: состав сред, условия культивирования, а также тест-реакции грибных культур, оптималь-
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ВВЕДЕНИЕ

Современные подходы к  диагностике эколо-
гического состояния почв предполагают включе-
ние в набор исследуемых характеристик широкого 
спектра показателей развития биоты. Характери-
стики почвенных микромицетов как представи-
телей важнейшего блока биодеструкторов орга-
нического материала, несомненно, должны быть 
представлены в  числе исследуемых параметров. 
В идеале виды мицелиальных грибов могут высту-
пать и как тест-культуры в лабораторных биоте-
стах [18], и как биоиндикаторы условий развития 
почвенных сообществ. На данный момент опреде-
лены виды микромицетов, по реакциям которых 
можно давать характеристику степени химическо-
го загрязнения сред. Несмотря на это, проблема 
использования грибов в лабораторном биотести-
ровании загрязнения образцов почв или других 
природных сред не решена, что связано, скорее 

всего, с недостаточной обеспеченностью контро-
лирующих региональных лабораторий необходи-
мым оборудованием для проведения работ с чи-
стыми культурами мицелиальных грибов и нехват-
кой подготовленных специалистов. В перспективе 
можно ожидать, что существующие в реестре для 
практического применения стандартизованные 
методики биотестирования по реакциям бактери-
альных тест-культур будут дополнены грибными. 
В  отношении биоиндикационных наблюдений, 
включающих характеристики биоразнообразия 
и интегральные структурные показатели: числен-
ность, обилие, доминирование и др., – накоплен 
большой массив данных для почв разных типов 
и видов загрязнения.

В настоящем обзоре проведен анализ потенци-
альной возможности применения солеустойчивых 
видов мицелиальных грибов для микодиагностики 
химического загрязнения засоленных почв. Для та-
ких объектов эндемичными будут галотолерантные 
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и галофильные виды грибов, которые следует ис-
пользовать для оценки.

Решение проблемы оценки загрязненных засо-
ленных почв – задача не менее важная и актуаль-
ная в современных условиях, чем почв, в профи-
лях которых количество легкорастворимых солей 
не превышает пороги токсичности. Засоленные 
почвы испытывают не меньший стресс от химиче-
ского загрязнения и техногенных воздействий (не-
фтяные промыслы, региональные промышленные 
предприятия) и при этом нередко бывают более 
уязвимы.

Общая площадь засоленных почв в мире состав-
ляет более 950 млн га [11]. В России засоленные по-
чвы наиболее распространены в Поволжье, Север-
ном Кавказе и Западной Сибири [9]. Площади за-
соленных почв в южных районах России достигают 
30–40% фонда сельскохозяйственных угодий и вы-
полняют важные экологические функции, в част-
ности, по поддержанию биоразнообразия и устой-
чивости природных экосистем [4, 9].

Проблема загрязнения засоленных почв. Поня-
тие “засоленные почвы” имеет нечеткий характер, 
что связано с различными критериями выделения 
и сложностью учета засоленных почв из-за дина-
мичности процессов засоления–рассоления. Со-
гласно принятым представлениям, к засоленным 
почвам относят почвы, в профиле которых присут-
ствует горизонт (солевой горизонт), содержащий 
легкорастворимые соли в  количестве, ухудшаю-
щем плодородие почв, рост и развитие большин-
ства растений [9, 13]. При оценке засоления почв 
определяют содержание анионов CO3

2–, HCO3
–, Cl–, 

SO4
2– и катионов Ca2+, Mg2+, Na+, K+ легкораство-

римых солей [9]. По химизму засоления выделяют 
три основных типа почв: хлоридные, сульфатные 
и содовые – с возможностью выделения промежу-
точных подтипов [13]. Разделение на засоленные 
и незасоленные почвы проводят по показателям 
порогов токсичности легкорастворимых солей (по 
сумме солей в водной вытяжке при соотношении 
почва : вода – 1 : 5): для почв хлоридного и суль-
фатно-хлоридного засоления  – 0.1%, сульфат-
но-натриевого засоления  – 0.15%, сульфатного 
засоления с участием гипса – до 1%, засоленных 
щелочными солями – 0.05–0.1% [9]. Химизм засо-
ления, традиционно оцениваемый по соотноше-
нию содержания анионов и катионов, важен для 
показателей степени засоленности почв, посколь-
ку учитывает токсичность солей. Наиболее токсич-
ной солью является сода, менее токсичны хлориды 
и еще менее – сульфаты [2, 13]. Таким образом, для 
полного описания степени и характера засоления 
почв необходимо определение общего содержания 
легкорастворимых солей и соотношения содержа-
ния анионов и катионов. Непосредственно диагно-
стика засоления в России традиционно проводится 
на основе анализа водных вытяжек (1 : 5) по солям, 

перешедшим в водную вытяжку за вычетом рас-
творимого гипса (токсичным солям) [13]. К засо-
ленным относят несколько типов почв, различаю-
щихся степенью засоления (от сильной до слабой): 
солончаки, солонцы, а также другие типы почв, 
в профиле которых присутствует солевой горизонт.

Засоление почв само по себе может являть-
ся негативным фактором, влияющим на состоя-
ние окружающей среды [7]. Различают первич-
ное (природное) и вторичное (спровоцированное 
деятельностью человека) засоление [5]. Развитие 
первичного засоления почв происходит из-за осо-
бенностей климата, рельефа, засоленности почво-
образующих и  подстилающих пород, наличия 
минерализованных грунтовых вод и дренирован-
ности территории [5]. Вторичное засоление почв 
чаще всего является результатом интенсивной или 
неадекватной сельскохозяйственной деятельности 
и применения противогололедных средств [5]. Тех-
ногенное засоление также может возникнуть в ре-
зультате эксплуатации технологических объектов 
нефтепромыслов, несвойственных для определен-
ных условий почвообразования и заключающих-
ся в появлении специфических токсичных солей 
и  признаков солончаковатости [12]. Засоление 
почв приводит к ряду негативных последствий: со-
кращению биоразнообразия и снижению продук-
тивности агро- и биоценозов, подавлению роста 
и репродукции растений, изменению химического 
состава и нарушению физических характеристик 
почв и многим другим [21, 28].

Помимо засоления почв как самостоятельного 
негативного фактора, опасным является химиче-
ское загрязнение засоленных почв, которое мо-
жет быть вызвано присутствием тяжелых металлов 
(ТМ), нефтепродуктов, полициклических арома-
тических углеводородов и других химических сое-
динений [4, 8, 14, 20]. Токсичность загрязненных 
почв может быть вызвана не только непосредствен-
ным действием поллютантов, но и обусловливать-
ся токсинами, выделяемыми представителями поч-
венного микробного сообщества [5, 18]. В связи 
с вышесказанным, актуальной становится задача 
оценки степени загрязнения и экотоксичности за-
соленных почв, решение которой требует адекват-
ных для засоленных сред подходов.

Особенности биодиагностики засоленных почв. 
В  опубликованных данных описаны различные 
биоиндикационные подходы к оценке экотоксич-
ности вторично засоленных почв и  засоленных 
почв, подвергающихся химическому загрязне-
нию. Так, оценивают ферментативную активность 
почв, в  частности каталазную, дегидрогеназную 
и целлюлозолитическую [4]. Изучают фитотоксич-
ность почв, изменяющуюся в условиях засоления 
и  загрязнения [4, 13, 14]. Важным подходом яв-
ляется оценка таких биологических параметров, 
как состав, относительное обилие и соотношение 
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различных групп почвенной биоты: бактерий, во-
дорослей и цианобактерий, грибов, представителей 
нано- и микрофауны [8]. Известно, что почвенные 
грибы, являясь частью общего микробного биома 
почвы, реагируют на изменения условий окружаю-
щей среды, вызванные химическим загрязнением 
и засолением [7, 18], и могут рассматриваться как 
объекты биоиндикации для оценки степени загряз-
нения и экотоксичности засоленных почв. Кроме 
того, отдельные галотолерантные виды микроми-
цетов могут быть перспективными в качестве стан-
дартных лабораторных тест-культур.

При биотестировании токсичность почвенных 
проб оценивают с применением двух подходов: по 
водному экстракту почв и аппликатного подхода, 
предполагающего контакт тест-организмов с про-
бой почвы. Применение водного экстракта (вы-
тяжки) является более распространенным в прак-
тике экологического контроля подходом. Водный 
экстракт из почвы для биотестирования готовят 
в соотношении: 1 часть почвы (с учетом влажности 
образца) и 4 части культивационной воды. В ка-
ждом водном экстракте и разбавлении, которые 
подготовлены для биотестирования, измеряют уро-
вень рН, содержание кислорода и солесодержание 
[19]. Соленость водного экстракта определяют ме-
тодом кондуктометрии. Калибровка кондуктометра 
осуществляется по иону хлора; большинство кали-
бровочных стандартов представляют собой водные 
растворы хлорида калия. Таким образом, для целей 
биотестирования принимается допущение, что со-
леность водного экстракта определяется по общему 
содержанию растворимых солей.

Для биотестирования почвенных образцов в Рос-
сии разработаны и применяются методики, актуаль-
ность и легитимность которых можно отслеживать 
на сайте https://fgis.gost.ru/fundmetrology/registry/ 
[16]. Данные методики основаны на реакции раз-
личных представителей биоты: клеток млекопита-
ющих, ракообразных, простейших, высших рас-
тений, водорослей и бактерий. Важнейший блок 
биодеструкторов органического материала пред-
ставлен лишь бактериями. Однако среди микро-
мицетов известны виды, которые можно использо-
вать как чувствительные биосенсоры в лаборатор-
ных биотестах [18]. К стандартным тест-культурам 
применяется ряд требований, в том числе хорошие 
культивируемость и воспроизводимость в лабора-
торных условиях и адекватная чувствительность, 
позволяющая фиксировать ответы тест-культур на 
анализируемые тест-объекты. В рамках обзора рас-
сматриваем возможность применения галофиль-
ных и галотолерантных грибов для биодиагности-
ки засоленных почв. Поскольку биотестирование 
почвенных образцов позволяет применение во-
дных экстрактов, то в качестве тест-культур могут 
рассматриваться галофильные и галотолерантные 

грибы, выделенные из водных сред с высокой ми-
нерализацией.

Понятие и  примеры галофильных и  галотоле-
рантных грибов. Первые сообщения о выделении 
грибов из засоленных местообитаний появились 
в 2000 г. [36]. С тех пор список грибов, адаптиро-
ванных к разным уровням засоления, постоянно 
пополняется. Аскомицет Sphaeria posidoniae был 
первым зарегистрированным морским видом, за 
которым последовала идентификация еще 25 видов 
морских грибов, что стало стимулом интереса ис-
следователей к изучению морской микобиоты [44].

Анализ биоразнообразия и экофизиологии гри-
бов засоленных местообитаний показывает присут-
ствие в них галофильных, галотолерантных и гало-
чувствительных видов [35, 37, 38, 47]. Разделение 
микроорганизмов на группы по степени устойчи-
вости к условиям засоления часто производят на 
основании их способности к росту и развитию при 
различных концентрациях хлорида натрия. Этот 
подход применим для микроорганизмов, выделяе-
мых не только из водных, но и почвенных сред [3, 
10]. Грибы, которые могут расти in vitro при кон-
центрации 3 М NaCl и которые регулярно выделя-
ются из окружающей среды при солености выше 
1.7 М, были охарактеризованы как галофильные – 
halophilic fungi [34]. Спорадические изоляты, ко-
торые могут расти in vitro при 3 М NaCl, считают-
ся галотолерантными – halotolerant fungi [35, 37]. 
Кроме этого, возможно выделение умеренных га-
лофильных и умеренных галотолерантных видов 
(moderate halophilic, halotolerant fungi), оптималь-
ный рост которых происходит при 1–2 М NaCl 
и ниже [27].

Галофильные и галотолерантные грибы встре-
чаются в различных отделах, при этом наиболь-
шее количество опубликованных работ посвя-
щено аскомицетам (Ascomycota), выделенным из 
мест обитания с повышенной концентрацией со-
лей. Среди наиболее изученных родов галофиль-
ных и галотолерантных грибов описаны предста-
вители родов Wallemia, Cladosporium, Scopulariopsis, 
Alternaria, Aspergillus, Fusarium и Penicillium [34, 35, 
37, 42, 52]. Адаптированные к засоленным местоо-
битаниям грибы встречаются как в мицелиальной 
форме, так и дрожжеподобной [42]. В частности, 
из рода Aspergillus – A. niger, A. sydowwi, A. flavus, 
A. tubingensis, A. versicolor и  A. caesiellus [27, 35]. 
Из рода Fusarium – F. solani, F. oxysporum, F. equi-
seti, F. chlamydosporum, F. compactum [40]. Сообща-
лось о многих видах Penicillium, выделенных из за-
соленных местообитаний, таких как P. chrysogenum, 
P. citrinum, P. digitatum, P. funiculosum, P. griseofulvum, 
P. hirsutum, P. islandicum, P. italicum, P. glaucum, P. so-
litum, P. georgiense и др. [37].

Анализ микобиоты в  образцах дерново-под-
золистой суглинистой почвы, в  которые для 
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моделирования условий засоления вносили хло-
рид натрия, показал, что для этих образцов харак-
терно преобладание видов P. funiculosum, P. verru-
cosum, A. flavus, A. fumigatus, A. terreus, A. ochraceus, 
F. oxysporum и Cladosporium sp. [5]. По сравнению 
с незасоленными почвами почвы с высоким со-
держанием солей, оцененных по общему содержа-
нию методом кондуктометрии, характеризовались 
повышенным относительным обилием Hydropi-
sphaera [53]. При техногенном и природном засо-
лении почв наблюдали преобладание меланино-
вых форм микромицетов, наиболее защищенных 
от действия стресс-фактора, и продуцентов анти-
биотиков [1, 7].

Как правило, галофильные микроорганизмы 
могут быть выделены из морей, соленых или ги-
персоленых озер, засоленных почв, солнечных 
солеварен и соленых продуктов, а также из дру-
гих мест обитания с повышенной концентрацией 
соли. Показано, что галофильные и/или галотоле-
рантные микроорганизмы не ограничиваются за-
соленными или гиперзасоленными местообитани-
ями и могут быть обнаружены почти во всех средах 
с небольшим уровнем засоления и даже незасолен-
ных средах [34].

Галотолерантные виды грибов, перспективные 
для биотестирования образов засоленных почв. Осо-
бенностью галофильных и галотолерантных гри-
бов являются широкие диапазоны толерантности 
к уровню содержания солей, что связано с универ-
сальными и эффективными механизмами устойчи-
вости грибов к неблагоприятным факторам среды, 
в частности, засолению мест обитания (механизмы 
устойчивости будут описаны ниже). Представление 
о размахе диапазонов толерантности дает инфор-
мация, приведенная в табл. 1. Один и тот же вид 
способен к развитию в бессолевой среде и при вы-
соких уровнях засоления.

Для оценки загрязнения засоленных почв и ме-
стообитаний могут быть перспективны микроми-
цеты, относящиеся к умеренным галотолерантным 
видам с оптимумом роста в диапазоне 0.1–1 М (6–
60‰ или 0.6–6%) NaCl. При этом выполняется 
условие, необходимое для биотестирования, – на-
личие адекватной чувствительности тест-культу-
ры к анализируемому тест-объекту. Отклик высо-
корезистентных галофильных грибов может быть 
слабым для фиксации степени загрязнения засо-
ленных сред. Виды с близким оптимальным диа-
пазоном были выделены как из засоленных почв, 
так и соленых водоемов (табл. 2). Примеры гало-
толерантных видов приведены в порядке возрас-
тания оптимального для развития грибов уровня 
солености.

Анализ пяти видов F. solani, F. oxysporum, F. equi-
seti, F. chlamydosporum, F. compactum выявил варьи-
рование оптимальных диапазонов солености [40]. 

Оптимальный рост F. solani возможен без внесения 
NaCl, диаметр колоний уменьшался при внесении 
NaCl от 1%. Для F. oxysporum оптимальный рост 
отмечали без внесения NaCl, а уменьшение диа-
метра колоний – при NaCl от 1%. F. equiseti также 
активнее рос без внесения NaCl. Слабое уменьше-
ние диаметра колоний этого вида наблюдали при 
внесении 1% NaCl, а резкое – при 5%. Оптималь-
ный рост F. chlamydosporum отмечали без внесения 
и при внесении 1–5% NaCl, при внесении NaCl 
в больших концентрациях наблюдалось уменьше-
ние диаметра колоний. Наконец, F. compactum ак-
тивнее рос при внесении 1–5% NaCl, а при внесе-
нии NaCl в больших концентрациях происходило 
заметное уменьшение диаметра колоний. В табл. 2 
приводится вид F. equiseti с оптимумом роста при 
концентрации соли 1 М NaCl.

Описание видов грибов, выделенных в  зонах 
Балтийского моря, характеризующихся различ-
ным уровнем солености, приведено в обзоре [48]. 

Таблица 1. Солеустойчивость некоторых видов грибов, 
выделенных из различных засоленных сред (по [44]).

Таксономическая принадлежность
Диапазон 

солеустой-
чивости*, %

Hortaea werneckii, черные дрожжи, 
Ascomycota 0–32

Phaeotheca triangularis, черные 
дрожжи, Ascomycota 0–26

Trimmatostromasalinum, черные 
дрожжи, Ascomycota 0–24

Aureobasidium pullulans, черные 
дрожжи, Ascomycota 0–18

Cladosporium spp., мицелиальный 
гриб, Ascomycota 0–20

Candida parapsilosis, Debaryomyces 
hansenii, Рichia guilliermondii, 
Ascomycota

0–17

Aspergillus spp., мицелиальный гриб, 
Ascomycota 0–27.5

Penicillium spp., мицелиальный гриб, 
Ascomycota 0–7

Wallemia: Wallemiomycetes, 
Basidiomycota 0–27

Rhodosporidium spp., 
дрожжеподобный гриб, Ascomycota 0–17

* Диапазоны установлены по способности к росту и разви-
тию на средах с NaCl.
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В биотопах этого моря поверхностная соленость 
колеблется от 3‰ в самых северных частях до при-
мерно 20‰ вблизи Датских проливов и Эресунна. 
В табл. 2 указаны виды, выделенные из зон со сред-
ней соленостью 10‰. Эти виды относятся к обли-
гатным морским видам, обитающим в мезогалин-
ной и (или) облигалинной зоне.

Методические аспекты идентификации и культи-
вирования галотолерантных микромицетов. Для куль-
тивирования галофильных и  галотолерантных 
микромицетов, а  также определения степени их 
галотолерантности в лабораторных условиях при-
меняют различные среды для культивирования. 
В верхней части табл. 3 указаны наиболее универ-
сальные питательные среды (СА, среда Чапека, 
КДА), которые часто используются в микробио-
логической практике для культивирования широ-
кого набора микромицетов. При культивировании 
галофильных и  галотолерантных микромицетов 
в  эти среды вносят необходимые концентрации 
NaCl. Ниже в перечне указаны селективные сре-
ды, пригодные для культивирования определенных 
групп микромицетов: щелочной агар предназначен 
для культивирования микромицетов, выделенных 
из засоленных сред с высокими значениями рН; 
специальная селективная среда рекомендована для 
культивирования грибов рода Fusarium. Для куль-
тивирования галофильных и  галотолерантных 
микромицетов, выделенных из почвы, есть воз-
можность использования подготовленных почв 
с внесением NaCl. В практике современной ми-
кробиологии разработаны специальные коммерче-
ские синтетические солевые среды с определенным 
диапазоном солености. Приведенный список не 
является эксклюзивным и исключительным, и ис-
следователи пользуются бóльшим разнообразием 
сред и их модификаций.

Основным подходом при определении степени 
галотолерантности микромицетов является ана-
лиз динамики роста грибных колоний [17, 22, 27, 
29, 35, 40, 49].

Степень солеустойчивости микромицетов опре-
деляется методом сравнения ростовых показате-
лей колоний микромицетов в динамике на культу-
ральных средах с возрастающими концентрациями 
определенной соли или смеси солей (при оптималь-
ной для роста температуре). Расчет радиальной ско-
рости роста (РСР) и ростового коэффициента (РК) 
осуществляется по следующим формулам [22]:

PCP =
−R r
t∆

,

где R – радиус колонии, мм; r – радиус инокуляци-
онного блока, мм; Δt – продолжительность культи-
вирования, сут;

PK =
Dhg

t
,

где D – диаметр колонии, мм; h – высота мицелия, 
мм; g – плотность колонии, балл (1 – редкая, 2 – 
средняя, 3 – плотная); t – возраст колонии, сут.

Дополнительно к анализу динамики роста гриб-
ных колоний проводят анализ изменений морфо-
логических и ростовых показателей [17, 29, 40].

При росте на средах с NaCl меняется морфоло-
гия колоний. Fusarium sp. при культивировании на 
среде без добавления NaCl развивал распростертую 
колонию с неровным краем: субстратный мицелий 
был плотным с образованием кожистого сплете-
ния, воздушный мицелий был светлым волокни-
стым и достигал 5 мм в высоту. На среде с добав-
лением 1 М NaCl данный изолят демонстрировал 
активный рост: воздушный мицелий был клоч-
коватым, разреженным, высотой 3 мм. На среде 
с добавлением 2.5 М NaCl воздушный мицелий на 
колониях Fusarium sp. практически не развивался, 
а колонии были кожистыми, образованными суб-
стратным мицелием [17].

Общей тест-реакцией микромицетов может 
служить активность образования конидий, так на-
зываемая активность спороношения. Количество 
конидий подсчитывают в счетной камере Горяева. 
Интенсивность спорообразования рассчитывают 
по формуле [16]:

I
LN
SV

= ,

где I – интенсивность спорообразования, ед./10–4 м2; 
L – объем воды, которой были смыты конидии, 
10–6 м3; N – среднее количество конидий на пло-
щади счетной камеры Горяева, ед.; S – площадь 
вырезанных участков со спороносящим мицелием, 
10–4 м2; V – объем площади счетной камеры Горя-
ева, 10–3 м3.

Реакцией на неблагоприятные условия может 
служить изменение соотношения активности обра-
зования конидий, экзогенных спор бесполого раз-
множения, и хламидоспор, образующихся либо при 
старении, либо для перенесения неблагоприятных 
условий. Так, виды рода Fusarium продуцировали 
толстостенные хламидоспоры по мере увеличения 
солености [40]. Смена образования спор с микро-
конидий на хламидоспоры более выражена при 
концентрации NaCl ≥ 10%. При 15 и 20% NaCl гри-
бы больше не производили микроконидий, только 
хламидоспоры. При этом прямая зависимость меж-
ду увеличением содержания соли и  активностью 
образования хламидоспор не обязательна. Изучае-
мый штамм Fusarium sp. образовывал хламидоспо-
ры только в оптимальных условиях роста, а при не-
благоприятном увеличении солености образование 
хламидоспор останавливалось [17].

Для галофильных и галотолерантых грибов, сре-
ди которых превалируют сапротрофы, возможно 
проведение анализа на колонизацию растительного 
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материала. Оценку возможности колонизации га-
лотолерантными микромицетами проводили на со-
ломе пшеницы, предварительно высоленной в рас-
творе соли [22].

Многие галофильные и галотолерантые грибы 
обладают фитопатогенными свойствами, поэто-
му важна оценка фитопатогенности грибов, вы-
деленных из засоленных сред обитания. Оценку 
фитопатогенности галотолерантных микромице-
тов осуществляют методом Челковского и Манки 
с использованием проростков пшеницы [22].

Таким образом, такие тест-реакции, как ско-
рость роста колоний микромицетов и активность 
спороношения, могут быть использованы как для 
оценки степени солеустойчивости грибов, так и для 
оценки реакций галотолерантных грибов на различ-
ные токсические воздействия. Эти характеристики 
грибов наиболее доступны для анализа и адекват-
ны условиям развития представителей микобиоты. 
Дополнительно можно рекомендовать, судя по ли-
тературным данным, анализ соотношения конидий 
и хламидоспор, а также активность колонизации 
растительных остатков для сапротрофов.

Механизмы устойчивости грибов к  засолению 
мест обитания. Повышение засоления среды мож-
но рассматривать как двухфакторный стресс, 

включающий как осмотическую, так и токсическую 
составляющую. Это связано с тем, что повышенная 
концентрация ионов во внешней среде ведет, с од-
ной стороны, к дегидратации и потере клеткой тур-
горного давления, с другой стороны, к повышению 
внутриклеточной концентрации ионов [29].

Реакция галофильных и галотолерантных гри-
бов на условия осмотического стресса заключается 
в развитии различных морфологических, физио-
логических и молекулярных механизмов адапта-
ции [42]. Многочисленные морфологические адап-
тации, такие как меристематический рост, пигмен-
тация и изменение формы и структуры клеточных 
стенок и  мембран играют значительную роль 
в  адаптации к  засоленным условиям [51]. К  ос-
новным физиологическим реакциям галофильных 
и галотолерантных грибов относят поддержание 
внутриклеточного содержания ионов K и Na, на-
копление осмотически активных веществ в цито-
плазме (осмолитов или совместимых соединений) 
для защиты клеток при дегидратации, а также пе-
рестройку состава мембранных липидов для под-
держания необходимого динамичного состояния 
(вязкости) мембран и их функционирования в ме-
няющихся условиях среды [29, 50]. Молекулярные 
ответы отражают изменения в экспрессии генов, 

Таблица 3. Питательные среды для культивирования галофильных и галотолерантных микромицетов

Название среды Описание/состав среды Ссылка

Агаризованная среда с суслом 
(СА) с добавлением NaCl

Сусло, агар-агар, NaCl в различных концентрациях [17]

Среда Чапека с добавлением 
NaCl

Классическая среда Чапека, NaCl в различных концентрациях –

Картофельный декстрозный 
агар (КДА) с добавлением NaCl

Картофельный настой, агар-агар, NaCl в различных концен-
трациях

[27]

Глицериновый нитратный агар Минеральные соли, глицерин, агар [39]

Селективная среда с озерной 
солью

Соль озерная, глюкоза, агар-агар, дистиллированная вода [22]

Щелочной агар (ЩА) Щелочной раствор (Na2CO3, NaHCO3, NaCl, KNO3, K2HPO4), 
экстракт солода, экстракт дрожжей, агар-агар

[29, 33]

Селективная среда для культи-
вирования грибов рода Fusarium 
с добавлением NaCl

Обеспечивает медленный рост видов Fusarium, выделенных из 
почвы и почвенных остатков. Возможно внесение различных 
концентраций NaCl

[40]

Среда Фогеля с добавлением 
NaCl

Цитрат натрия, KH2PO4, NH4NO3, MgSO4∙7H2O, CaCl2∙2H2O, 
микроэлементы, биотин, NaCl в различных концентрациях

[27]

Почва с добавлением NaCl Выщелоченный чернозем с введением водного раствора NaCl [15]

Синтетическая солевая среда Специальная коммерческая синтетическая среда, предназна-
ченная для культивирования галофильных микромицетов

[32]
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связанные с некоторыми физиологическими реак-
циями на повышенную концентрацию NaCl [42].

Как было сказано выше, одним из механизмов 
адаптации является синтез осмолитов, представ-
ленных в грибах в основном дисахаридом трега-
лозой и различными полиолами (маннит и низ-
комолекулярные глицерин, арабит, эритрит) [29, 
50]. В условиях повышения концентрации солей 
галофильные дрожжи Hortaea werneckii накаплива-
ли глицерин в цитозоле, галотолерантный мицели-
альный гриб Fusarium sp. – арабит, галоалкалотоле-
рантный микромицет Emericellopsis alkalina – эри-
трит [17, 29]. Накопление эритрита в Е. alkalina под 
осмотическим влиянием указывает на важность 
этого осмолита для адаптации. Ранее эта тенден-
ция отмечалась у мицелиальных грибов Aspergillus 
niger и Penicillium chrysogenum в присутствии 4–12% 
NaCl, однако доля глицерина также возрастала 
[25]. Накопление эритрита также увеличивалось, 
когда Metarhizium robertsii выращивали в  среде 
NaCl при 0.8 М, но конидиальные уровни араби-
та, маннита и  трегалозы не увеличивались [45]. 
Существуют грибы, синтезирующие несколько ос-
молитов: Candida аккумулирует глицерин и арабит, 
а A. nidulans – глицерин и эритрит [24]. Полиолы 
обладают различной растворимостью в воде. Насы-
щенные растворы маннита имеют aw 0.97, эритри-
тола – 0.92, арабита – 0.82 и глицерина – 0.50 [30]. 
Становится понятным, почему низкомолекуляр-
ные полиолы накапливаются в клетке преимуще-
ственно в условиях водного дефицита.

Тип метаболизма влияет на то, какие полиолы 
будут накапливаться в клетке. У галотолерантных 
дрожжей с развитым гликолитическим путем гли-
церин является основным полиолом при осмоти-
ческом стрессе, поскольку он образуется из диги-
дроксиацетонфосфата, метаболита этого пути [29]. 
В мицелиальных грибах полиолы образуются в ос-
новном из метаболитов пентозофосфатного пути. 
У E. alkalina повышение концентрации NaCl при-
водило к накоплению эритрита, а уровень глицери-
на был пренебрежимо мал во всех вариантах опыта, 
что свидетельствует о слабом развитии гликолити-
ческого пути у этого микромицета [29]. Галотоле-
рантный мицелиальный гриб Fusarium sp. в тех же 
условиях продуцировал арабит в больших количе-
ствах [17]. На примере галотолерантного Penicilliopsis 
clavariiformis было показано, что смена углеродного 
метаболизма от гликолиза к пентозофосфатному 
пути служит механизмом клеточной устойчивости 
к стрессу у грибов в солевой среде [39].

Изменения состава и  текучести мембраны 
играют основную роль в  адаптации к  условиям 
засоления. Двумя важными липидными компо-
нентами эукариотических мембран являются сте-
рины и фосфолипиды. Распространенными типа-
ми фосфолипидов являются фосфатидилхолины, 
фосфатидилэтаноламины, фосфатидилинозитол 

и фосфатидные кислоты. Синтез стеринов строго 
регулируется 3-гидрокси-3-метилглутарилкофер-
мента А-редуктазой (HmgR), активность которой 
реагирует на различную соленость [34]. Текучесть 
мембран зависит от нескольких факторов, в том 
числе количества стеринов, состава фосфоли-
пидов, длины, разветвленности и  уровня нена-
сыщенности жирных кислот [43]. При  высокой 
концентрации соли у H. werneckii и Debaryomyces 
hansenii наблюдали высокую степень ненасыщен-
ности жирных кислот, повышение содержания 
фосфолипидов за счет фосфатидилэтанолами-
нов при слабом изменении содержания стеринов 
[43]. Эти грибы показали более высокую текучесть 
мембраны в  широком диапазоне концентраций 
NaCl по сравнению с их негалофильным анало-
гом Saccharomyces cerevisiae [43]. Увеличение кон-
центрации NaCl приводило к снижению стеринов 
у Fusarium sp. и E. alkalina [17, 29]. Текучесть мем-
бран признают лучшим показателем степени соле-
устойчивости [42].

Фосфатидные кислоты отмечены как основные 
компоненты мембранных липидов в  оптималь-
ных условиях у термофильных и алкалофильных 
грибов [23]. E. alkalina демонстрировал высокую 
долю фосфатидных кислот (15–35% от суммы) на 
всех стадиях роста, что более характерно для об-
лигатных алкалофильных грибов [29]. Однако при 
действии NaCl в составе мембранных липидов на-
блюдали очень незначительные изменения содер-
жания фосфатидных кислот, что указывает на их 
ограниченную роль в адаптации к этому стрессору 
[29]. При этом у галотолерантного Fusarium sp. уве-
личение концентрации NaCl приводило к повыше-
нию доли фосфатидных кислот [17]. Значительное 
увеличение доли недвуслойных фосфатидных кис-
лот наблюдали у мицелиального гриба A. niger при 
действии теплового, холодового, осмотического, 
окислительного шоков [23].

Состав жирных кислот также существенно вли-
яет на мембранные свойства галофильных и гало-
толератных грибов. Изменения жирнокислотного 
состава клеток солеустойчивых грибов вызываются 
действием определенных ферментов, в частности, 
элонгазой, D12-десатуразой и D9-сатуразой, кото-
рые были обнаружены у дрожжей H. werneckii [35]. 
Экспрессия этих ферментов может играть опреде-
ляющую роль в механизмах, обеспечивающих ре-
гуляцию текучести мембран в зависимости от кон-
центрации соли в окружающей среде [35].

Совместное действие повышенного засоления 
и некоторых видов загрязнения среды. Галофильные 
и галотолерантные виды грибов характеризуются 
устойчивостью ко многим стрессовым воздействи-
ям: к ультрафиолетовой радиации, перепадам тем-
ператур, экстремальным значениям рН среды, что, 
по-видимому, может свидетельствовать об универ-
сальном характере ряда механизмов адаптации [17]. 
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Например, устойчивые к условиям засоления пред-
ставители Dothideomycetes показывают большую 
степень филогенетического родства с обитателями 
поверхности скал в аридных областях с засушли-
вым климатом, от полярных регионов до субтро-
пиков [17]. В окружающей среде часто происходит 
сочетание нескольких вариантов неблагоприятных 
воздействий.

Нефтяное загрязнение. Совместное влияние за-
соления и нефтяного загрязнения на грибные со-
общества было рассмотрено в  работах [15, 46]. 
В  опытные образцы выщелоченного чернозема, 
загрязненные нефтью, вводили водный раствор 
NaCl до конечной концентрации 5% и сравнива-
ли с контрольными образцами (без внесения NaCl) 
[15]. Совместное воздействие нефти и соли снижа-
ло число видов и значительно изменяло видовой 
состав микромицетов, приводя к формированию 
более специфичного комплекса. В загрязненных 
нефтью почвенных образцах с  дополнительным 
внесением NaCl элиминировался вид Penicillium 
glabrum, очевидно, в  силу его чувствительности 
к повышенной концентрации этой соли. При этом 
доминирующее положение занимали другие 
виды, вероятно, более толерантные к засолению: 
P. expansum, P. decumbens, P. velutinum, – что согла-
суется с данными других исследователей, выделяв-
ших некоторые из этих видов из мест природного 
засоления [36]. Таким образом, нефтяное загряз-
нение совместно с засолением оказывало большее 
влияние на видовой состав грибов выщелоченного 
чернозема, чем внесение в почву только нефти [15]. 
Согласно данным [46], сочетание условий аридной 
зоны, высокой солености и загрязнения нефтью 
ограничивало развитие типичных представителей 
почвенных микробоценозов – актиномицетов и в 
большей степени микроскопических грибов.

Загрязнение тяжелыми металлами. Совместное 
засоление и загрязнение почв ТМ способно оказы-
вать заметное влияние на почвенную микробиоту, 
приводя к изменениям функциональных возмож-
ностей микробиоты, связанных с  круговоротом 
питательных веществ и  подавлением патогенов 
[41]. Было проведено комплексное экологическое 
исследование почв одного из административных 
округов г. Москвы, в разных функциональных зо-
нах: промышленной, транспортной, селитебной, 
рекреационной [8]. Почвы подвергались сезонно-
му засолению вследствие использования противо-
гололедных реагентов, и в них наблюдали высокие 
уровни содержания подвижных форм некоторых 
ТМ (в основном Cu, Cd и Cr). Почвы разных функ-
циональных зон различались по разнообразию 
микобиоты, наименьшим оно было в почвах про-
мышленной зоны, где фиксировали наибольшее 
количество подвижных форм ТМ. Высокой устой-
чивостью к  комплексному воздействию антро-
погенных факторов в городских почвах обладали 

микромицеты с окрашенным меланиновыми пиг-
ментами мицелием. Тогда как микромицеты с не-
окрашенным, гиалиновым, мицелием элиминиро-
вались из грибных сообществ.

При увеличении уровня засоления мест оби-
тания в сочетании с загрязнением ТМ в грибных 
сообществах начинают доминировать высокоу-
стойчивые галофильные грибы. Примерами таких 
галофильных грибов являются Aspergillus flavus, 
A. gracilis, A. penicillioides, A. penicillioides, A. restric-
tus и Sterigmatomyces halophilus [26].

Можно резюмировать, что при сочетании за-
соления с другими вариантами неблагоприятных 
воздействий в грибных сообществах проявляется 
тенденция к сдвигу структуры в сторону появле-
ния устойчивых галофильных и галотолерантных 
видов. Наряду с этим, происходит элиминирование 
типичных для мест обитаний видов микромицетов, 
что оказывает негативное влияние на реализацию 
биологических функций грибных сообществ в био-
геоценозах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Вторичное засоление почв и их химическое за-
грязнение приводят к  неизбежным негативным 
последствиям для окружающей среды. Адекватная 
оценка уровня нарушения засоленных почв ослож-
нена подбором соответствующих биодиагностиче-
ских параметров: видов-индикаторов и солеустой-
чивых тест-организмов для оценки токсичности. 
Почвообитающие грибы, обладающие мощным 
комплексом экзоферментов, выполняют уникаль-
ную роль в деструкции трудноразлагаемого орга-
нического материала в природных средах и обе-
спечении круговорота энергии. Реакции отдельных 
видов и параметры развития грибных сообществ, 
несомненно, должны быть представлены в схемах 
оценки экологического качества и экологической 
безопасности засоленных почв при химическом за-
грязнении.

Повышение засоления среды – двухфакторный 
стресс, включающий как осмотическую, так и ток-
сическую составляющую. Галофильные и галото-
лерантные грибы реагируют на условия осмотиче-
ского стресса, развивая морфологические, физио-
логические и молекулярные механизмы адаптации. 
Проведенный анализ позволяет констатировать, 
что при сочетании засоления с другими вариан-
тами химических воздействий в грибных сообще-
ствах наблюдается тенденция сдвига структуры 
сообществ в сторону появления устойчивых гало-
фильных и галотолерантных видов. Доминирую-
щими и наиболее обильными становятся предста-
вители родов Wallemia, Cladosporium, Scopulariopsis, 
Alternaria, Aspergillus, Fusarium и Penicillium. На этом 
основании галофильные и галотолератные грибы, 
реагирующие на изменения условий засоления 
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почв в  природных условиях, могут служить ми-
кроорганизмами, приемлемыми для биоиндика-
ционных исследований. В качестве стандартных 
лабораторных тест-культур перспективными пред-
ставляются избранные галотолерантные виды ми-
кромицетов, а именно относящиеся к умеренным 
галотолерантным с оптимумом роста в диапазоне 
0.1–1 М NaCl. Для оценки степени галотолерант-
ности грибов и их реакций на токсические воздей-
ствия могут быть применены доступные для анали-
за тест-реакции, включая скорость роста колоний 
и активность спороношения микромицетов, соот-
ношение образования конидий и хламидоспор, ак-
тивность колонизации растительных остатков для 
сапротрофных микроскопических грибов.
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Salt Tolerance of Fungi and Prospects for Mycodiagnostics 
of Contamination in Saline Soils
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The review is devoted to the analysis of the characteristics of salt-tolerant fungi in order to identify 
the possibility of their use for indicating chemical contamination of highly mineralized soils and the 
search for potential test species for laboratory mycotesting. A list of representatives of halophilic and 
halotolerant genera of micromycetes is given, which can serve as indicators of pollution by heavy metals, 
oil products and other toxicants against the background of increased mineralization of soil substrates. 
For biotesting of soils with an average level of mineralization, micromycetes belonging to moderate 
halotolerant species are proposed as promising. The  morphological, physiological and molecular 
mechanisms of adaptation of halophilic and halotolerant fungi to conditions of increased salinity of 
habitats are analyzed. The effects on fungal communities, which are caused by a combination of salinity 
with chemical pollution of different nature, are considered. Methodological aspects of the practical use 
of salt-tolerant fungi for biodiagnostics of the degree of unfavourability of saline soils are considered: 
the composition of media, cultivation conditions, and test reactions of fungal cultures that are optimal 
for an adequate assessment of the degree of halotolerance of fungi and ecotoxicity of soil samples.

Keywords: biodiversity, salinization, halotolerance, ecotoxicity, bioindication, biotesting
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