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За последние годы достигнут значительный прогресс в изучении скрытого разнообразия грибов и грибообразных протистов (Myxomycetes = 
Mycetozoa) в связи с ростом использования методов секвенирования следующего поколения (NGS). В этом обзоре мы подвели итоги 
исследований почвенных грибов, включая эктомикоризные грибы, сапротрофные аскомицеты, базидиомицеты и миксомицеты, а также 
дереворазрушающих грибов, с акцентом на последствия пожаров для этих организмов. Также обсуждены несколько направлений в этих 
исследованиях, включая методы и подходы. 
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Significant progress has been made in recent years in our understanding of the hidden diversity of fungi and fungus-like protists (Myxomycetes = 
Mycetozoa) due to the increasing application of the next-generation sequencing technologies (NGS). In this review, we summarize advances 
in hidden diversity research of soil fungi, including ectomycorrhizal fungi, saprotrophic ascomycetes, basidiomycetes, and myxomycetes, as 
well as xylophilic fungi, with emphasis on the effects of fire on these organisms. We also discuss several directions of future research in this 
field, including methods and approaches.
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Введение
Грибы (Fungi) и грибообразные протисты (Myxo-

mycetes = Eumycetozoa) представляют собой один из 
наименее исследованных компонентов разнообра-
зия эукариот в экосистемах Земли. Между тем, эти 
организмы являются важнейшим компонентом на-
земных экосистем планеты как по биомассе, так и по 
функциональной роли, которую они играют в качест-
ве деструкторов, патогенов и регуляторов численно-
сти популяций других микроорганизмов. Формируя 
микоризу, грибы способны влиять на паттерны и на-
правления растительных сукцессий, а также опосре-
дованно на формирование и развитие растительных 
сообществ в целом [102].

Трансформация экосистем под воздействием ан-
тропогенных и природных факторов драматически 
сказывается на структуре и составе грибных сооб-
ществ, однако природа и основные тренды этих из-
менений остаются все еще малоизученными, что свя-

зано со значительными пробелами в знании об их 
видовом и экологическом разнообразии, а также гео-
графическом распространении.

Очевидно, что информация о видовом составе, ха-
рактере взаимодействий грибов и грибообразных 
протистов в почве имеет решающее значение для 
понимания механизмов формирования стабильных, 
сбалансированных отношений не только в сложных 
микробных ассоциациях, но и в фитоценозах в целом. 
Эти данные крайне важны не только для микологии, 
микробиологии и протистологии, но также для меж-
дисциплинарных отраслей знаний, таких как эколо-
гия, фитоценология, лесное и сельское хозяйство.

Концепции и методы
Оценка реального количества видов грибов и про-

тистов в природе всегда была существенной пробле-
мой, прежде всего из-за особенностей их жизненного 
цикла. Вегетативные или трофические стадии (мице-
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лий грибов, плазмодии и амебы миксомицетов) скры-
ты от глаз исследователя. К тому же подавляющее 
большинство таксонов описано на основании мор-
фологических признаков плодовых тел, что ведет к 
сильному занижению таксономического разнообра-
зия из-за высокой распространенности «видов-двой-
ников» [34, 113, 114, 133].

Следует подчеркнуть, что в классических иссле-
дованиях состав грибных сообществ почвы и непо-
средственно ризосферы оценивался преимуществен-
но путем выращивания изъятых из среды грибных 
пропагул на подходящих питательных средах в чи-
стой культуре. Что касается микоризообразовате-
лей, то их выявление сводилось к идентификации 
видимых надземных плодовых тел по традиционно 
используемым для этого морфологическим призна-
кам. Благодаря исследованиям ex situ был выявлен 
довольно впечатляющий объем новых видов [38]. 
Тем не менее, многочисленные примеры подобных 
работ на бактериальных объектах показали, что ме-
тоды культивирования неточны, поскольку до 90% 
микробного разнообразия не поддается выявлению в 
подобных исследованиях [154]. Таким образом, важ-
ная проблема, не решаемая с применением класси-
ческой таксономии и техники чистых культур, – это 
существование криптических видов, которые могут 
доминировать в образце субстрата [75, 125, 137], но 
не растут на искусственных средах. Уровень видо-
вого разнообразия таких групп довольно высок и не 
выявляется без применения молекулярных методов, 
а генетическое расстояние между выявляемыми по-
следовательностями так называемых операционных 
таксономических единиц (см. ниже), относящимися 
к неизвестным группам грибов, часто примерно со-
ответствует уровню межвидовых отличий многих 
эукариот или даже более высоким таксономическим 
уровням [13].

Начиная с последней декады прошлого века ис-
пользование молекулярных методов анализа ДНК, 
выделенной из субстратов, стало применяться все 
чаще и дало новый импульс к изучению скрытого 
видового разнообразия грибов и миксомицетов, а 
также их функциональных характеристик в сообще-
ствах [10, 11, 18, 30, 37, 54, 78, 81, 92, 93, 96, 114, 116, 
118, 124, 145, 158].

В настоящее время наиболее успешными метода-
ми выявления скрытого разнообразия организмов 
в среде обитания (hidden diversity) является группа 
молекулярно-генетических методов, включающая 
технологию секвенирования по Сэнгеру, оценку ре-
стрикционных профилей (RFLP) и следующее поко-
ление технологий секвенирования (NGS, next gene-
ration sequencing). 

Последним методам посвящен специальный вы-
пуск журнала Molecular Ecology [142]. Методы NGS 
применяются в метагеномных исследованиях, кото-
рые обычно состоят из нескольких этапов: выделе-
ние ДНК из природных субстратов, фрагментация 
ДНК на отрезки определенной длины (или ампли-
фикации маркерных последовательностей) и секве-
нирование полученных ДНК-библиотек на одной 
из NGS-платформ (Illumina, 454, Ion Torrent и т. д.) с 
дальнейшей биоинформатической обработкой. Хотя 
все они не лишены некоторых ограничений и не сво-
бодны от определенной доли предвзятости в интер-
претации результатов, они позволяют исследовать 

разнообразие прокариот, грибов и протистов на не-
бывалой ранее высоте таксономического разрешения 
[20, 114].

Это оказывает решающее влияние на интерпрета-
цию как разнообразия, так и биогеографических мо-
делей и процессов, определяющих закономерности 
видообразования и распространения микроорганиз-
мов, включая как прокариот, так и эукариот. Исполь-
зование этих подходов для изучения грибного разно-
образия без выделения грибов из окружающей среды 
в чистые культуры было начато в первые годы ново-
го тысячелетия, однако стало набирать популярность 
лишь в последние пять лет в связи с увеличением до-
ступности методов NGS. Современное состояние раз-
вития этой молодой науки (метагеномики) характери-
зуется активным накоплением первичных данных и 
созданием международных баз данных [13, 27, 84, 85, 
93, 158]. В частности, эти исследования указывают 
на существование большого числа почвенных видов 
грибов, остающихся за полем зрения при использова-
нии иных методов их выявления [90, 92, 113].

Наблюдаемое увеличение массива таксономиче-
ской информации в большой степени связано с при-
менением молекулярных технологий как допол-
нительного метода исследования в традиционной 
«морфологической» систематике, а также с интен-
сификацией экологических работ, связанных с мо-
лекулярным изучением грибов непосредственно в 
среде обитания (в так называемых environmental sam-
ples – почве, корнях, подстилке, древесине и других 
субстратах). Использование ДНК для видовой иден-
тификации грибов в микоценозах или микробных 
консорциумах приводит к новому пониманию раз-
нообразия этих сообществ [75, 127]. В данном слу-
чае, при отсутствии макро- и микроскопических 
структур, доступных для изучения, критерием раз-
граничения таксонов является алгоритм кластери-
зации полученных нуклеотидных последователь-
ностей, основанный на их сравнении с эталонными 
последовательностями при определенном пороговом 
значении, выбор которого варьирует в разных иссле-
дованиях, но обычно составляет 97% сходства (ди-
вергенция 0,03). Для присвоения таксономических 
имен используются справочные доступные базы дан-
ных – GenBank и UNITE [6, 17, 85]. Такие кластеры 
нуклеотидных последовательностей, объединенные 
сходством и разграниченные генетической дистан-
цией, не соответствуют ни одному принятому кри-
терию вида, поэтому их часто называют операцион-
ными таксономическими единицами (в иностранной 
литературе это operational taxonomic units (OTU) или 
molecular operational taxonomic units (MOTU). При 
этом они могут соответствовать любому уровню так-
сономической иерархии и организации живого – от 
единичного организма (или одиночной нуклеотид-
ной последовательности) и отдельных популяций до 
рода, семейства и выше. Тем не менее, в практике 
экологических исследований они рассматриваются 
в основном как отдельные виды в случае оценки ви-
дового разнообразия [119]. Целесообразность пред-
ставления видового разнообразия сообществ в виде 
OTU зависит от многих причин, в том числе от того, 
насколько верно использован порог кластеризации 
и насколько изменчив генетический маркер, чтобы 
избежать ошибок в разграничении таксонов на уров-
не вида. Кроме того, трудностям в определении так-
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сономической принадлежности OTU способствует 
неполнота существующих баз данных референсных 
маркерных последовательностей, поскольку далеко 
не для всех описанных на данный момент видов гри-
бов и грибообразных протистов имеются последова-
тельности хотя бы одного маркерного гена.

По оценке одного из известных микологов Дэви-
да Хиббетта [70], огромное число OTU в образцах 
субстрата из окружающей среды, выявляемое NGS-
технологиями, может представлять собой скрытое 
разнообразие видов – как уже описанных с помощью 
стандартных морфологических и культуральных ме-
тодов, так и не известных науке [20, 36, 40, 103, 112, 
114, 151]. 

Ежегодный прогресс в описании новых таксонов 
грибов и протистов впечатляет. По данным обобщен-
ных исследований, в период с 1999 по 2009 г. в сред-
нем описывалось по 1196 видов грибов ежегодно [71]. 
В настоящее время тенденция сохраняется, и это по-
зволяет смело оценивать общее разнообразие грибов 
в 1,5 миллиона [21, 67] или даже в 3,5–5,0 миллионов 
видов [109], а разнообразие протистов – примерно в 
1 миллион [118]. Исходя из этих оценок видно, что к 
настоящему времени выявлено не более 7% видов гри-
бов и 0,5% протистов среди существующих на земле. 
Впрочем, последние данные метагеномного анализа 
почвенных микромицетов указывают на то, что эти 
цифры могут быть завышены в 1,5–2,5 раза [148].

Почва представляет собой гигантский резервуар 
скрытого разнообразия грибов и протистов. Напри-
мер, было показано, что последовательности, отно-
сящиеся к грибам, были наиболее многочисленными 
из всех представителей Opisthokonta и составляли до 
60% последовательностей матричной РНК, выделен-
ной из почв буковых и еловых лесов Европы [33]. По-
чвенная среда включает в себя разнообразные гриб-
ные сообщества, которые могут получать энергию 
как от мутуалистических или паразитических вза-
имодействий с высшими растениями, так и из раз-
нообразных органических субстратов почвенного 
матрикса. Несмотря на его очевидную важность в 
функционировании экосистем, грибное видовое бо-
гатство еще мало изучено. Первоначальные исследо-
вания почвенной биоты сводились к биогеографии 
и экологии исключительно микробного компонента 
или к сравнению между почвообитающими макро- и 
микроорганизмами. 

Исследования разнообразия почвенных грибных 
сообществ, проводимые с помощью NGS, были или 
сосредоточены на филогенетически ограниченном 
наборе таксонов, например, эндомикоризных гри-
бах [40], или выполнены на ограниченном (локаль-
ном или региональном) пространственном масштабе 
[90, 132, 147].

Центр внимания в настоящее время смещается 
к выявлению не только и не столько качественной 
структуры биоты, сколько, прежде всего, механиз-
мов, определяющих наблюдаемые биогеографиче-
ские модели их распространения [57, 58, 64, 98]. По-
казано, что взаимоотношения внутри субстратных 
группировок грибов и грибообразных организмов 
могут существенно отличаться от таковых у бакте-
риального компонента почв [122]. Однако очень не-
значительная доля проводимых в настоящее время 
исследований пространственных группировок гри-
бов и разнообразия их в почвах использует моле-

кулярные технологии секвенирования (в том числе 
NGS-технологии), которые могут дать существенные 
преимущества в оценке скрытого разнообразия и яв-
ляются на сегодня пока единственным адекватным 
механизмом его выявления [27, 92, 100, 114, 118].

В данном обзоре мы постараемся охарактеризовать 
первые результаты метагеномных исследований в  
изучении скрытого разнообразия грибов и грибо-
образных протистов почв, а также влияния на них 
лесных пожаров как одного из наиболее мощных и 
очевидных факторов, способных влиять на сообще-
ства грибов и протистов в верхнем горизонте почв.

Скрытое разнообразие 
эктомикоризообразователей

Все более очевидно, что симбиозы на уровне слож-
ных организмов являются скорее правилом, чем 
исключением. Накопленные данные свидетельствуют 
о том, что более 85% всех наземных растений полу-
чают минеральное питание через облигатные мико-
ризные ассоциации с грибами [25]. Среди различных 
видов взаимоотношений между растениями и гриба-
ми эктомикоризный (ЭМ) симбиоз – один из широко 
распространенных типов симбиоза в природе. В срав-
нении с эндомикоризным симбиозом (арбускулярной 
микоризой), который образуют 80% всех растений, в 
эктомикоризные ассоциации вовлечено только 2% из 
них. Несмотря на это, крупнейшие биомы на планете 
находятся в прямой зависимости именно от ЭМ-гри-
бов. К экологически и экономически значимым дре-
весным растениям, формирующим ЭМ, относятся 
представители таких семейств, как Pinaceae, Fagace-
ae, Nothofagaceae, Betulaceae, Myrtaceae, Dipterocar-
paceae – основа хвойных и широколиственных лесов 
умеренного пояса, лесов средиземноморского типа, 
а также саванн, тропических и субтропических ле-
сов Южной Америки, Африки, Юго-Восточной Азии, 
Индии и Австралии [9, 126, 146]. Нормальный рост 
отдельных деревьев и сеянцев, а также сохранение 
целых экосистем напрямую зависят от колонизации 
растений микоризными грибами.

Согласно основной концепции, эктомикориза рас-
сматривается как проявление сбалансированного ре-
ципрокного паразитизма между растениями и гри-
бами, в природных условиях реализованного как 
мутуалистический симбиоз [41]. Однако в антропо-
генных условиях или под влиянием каких-либо не-
благоприятных факторов среды может происходить 
сдвиг данного баланса, позволяющий одному из парт-
неров получить явное доминирование. В этом спосо-
бе совместного существования растения обеспечи-
вают грибного партнера продуктами фотосинтеза, 
тогда как микобионт поставляет хозяину воду, рас-
творенные и органически связанные питательные ве-
щества, особенно азот и фосфор. Грибы могут также 
выполнять другие положительные функции, такие 
как защиту растения от неблагоприятных факторов 
окружающей среды и стресса, вызванных химически-
ми веществами, патогенами или засухой [136].

В отличие от грибов, участвующих в образовании 
арбускулярной и эрикоидной микориз, большинст-
во эктомикоризных грибов (ЭМГ) имеют половую 
стадию в своем развитии, то есть продуцируют, как 
правило, макроскопические плодовые тела – надзем-
ные или подземные. Среди них большинство извест-
ных грибов с шляпочными и распростертыми по суб-
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страту (древесине, подстилке) плодовыми телами, а 
также гипогейные представители (например, трюфе-
ли). Однако это простое определение не соответству-
ет реальному многообразию и сложности ЭМГ как 
единой экологической группы. Таксономические и 
молекулярные исследования последних лет показа-
ли, что эктомикоризный способ питания возникал 
многократно в результате конвергентной эволюции 
в разных группах грибов [26, 68, 69, 146]. Сейчас из-
вестно около 10000 ЭМГ из трех крупных таксоно-
мических групп: Zygomycota, Ascomycota и Basidi-
omycota, с доминированием последней в их общем 
разнообразии [144].

Проблема изучения сообществ ЭМГ крайне акту-
альна. Их разнообразие очень высоко, и, как показано 
выше, они играют важную роль в функционирова-
нии отдельных фитоценозов и целых экосистем. Од-
нако, несмотря на довольно большое число публика-
ций и возрастание числа исследований во всем мире 
по данной тематике за последние несколько десятков 
лет, исследователи все еще далеки от ответа на мно-
гие вопросы, касающиеся эктомикоризы как природ-
ного феномена. Какое реальное соотношение числа 
и обилия видов в структуре сообществ ЭМГ? Как 
меняются эти сообщества в зависимости от состава 
фитоценоза, почв и других условий среды? Как ре-
агируют группировки ЭМГ на смену растительных 
сообществ, и могут ли, наоборот, изменения микоце-
ноза повлиять на ход сукцессии фитоценоза? Отве-
ты на эти вопросы требуют решения ряда проблем, 
связанных как с самими ЭМГ, так и методами их  
изучения.

Традиционные методы идентификации грибов 
на основе сбора и характеристики плодовых тел не 
позволяют выявить адекватно весь набор микори-
зообразователей на той или иной территории. Это 
часто связано с явлением спорадического плодоно-
шения у многих видов ЭМГ, а также со сложностя-
ми в определении таксонов ввиду частого отсутствия 
четких морфологических критериев для разграниче-
ния близкородственных видов [74, 75, 135, 136]. Ве-
гетативные структуры ЭМГ (мицелий и микоризные 
окончания) скрыты от непосредственного наблюде-
ния, а также труднодоступны для отбора в приро-
де, так как полностью располагаются в субстрате, 
иногда на довольно большой глубине. Но даже если 
удастся осуществить в природе трудоемкий сбор ми-
коризных окончаний, то таксономическое определе-
ние грибного компонента микориз по морфологии и 
анатомии эктомикоризного корневого чехла [8] все 
равно не может обеспечить идентификацию видов 
с высокой точностью и разграничить близкородст-
венные таксоны, поскольку вся систематика грибов 
до сих пор была основана на признаках плодовых тел 
(то есть половой стадии) [74, 157]. По этой причине 
в большинстве ранних публикаций, имеющих дело 
с данными способами идентификации ЭМГ, очень 
много таксонов оставалось не идентифицированны-
ми даже до рода. Часто авторы имели дело с так на-
зываемыми «туманными» или «неясными» видами, 
лишь приблизительно отражающими реальное раз-
нообразие изучаемой группы [75]. Другой известной 
проблемой изучения ЭМГ является сложность ис-
пользования методов стерильного культивирования 
и микрокосма (нестерильное культивирование) для 
проведения исследований в лабораторных условиях 

и дальнейшей экстраполяции результатов на природ-
ные сообщества. Несмотря на то что некоторые по-
зитивные результаты все же получены в отношении 
изучения экологии и физиологии отдельных видов 
ЭМГ в лаборатории (таких, например, как Suillus, 
Rhizopogon, Paxillus, Laccaria, Pisolithus и Cenococ-
cum), подавляющее большинство грибов не поддают-
ся изучению данными методами [22, 35, 131].

Молекулярные методы идентификации ЭМГ, осно-
ванные на выделении ДНК непосредственно из мате-
риала микоризных окончаний (root tips) или мицелия 
в почве и секвенировании отдельных участков гено-
ма, становятся сейчас одним из наиболее эффектив-
ных подходов в изучении грибных сообществ. Эти 
методы дают возможность наиболее достоверного 
определения таксонов на родовом и видовом уров-
нях [74, 89]. В настоящее время для проведения пер-
спективных молекулярных исследований «стандарт-
ным набором» молекулярных маркеров выступает 
внутренний траскрибируемый спейсерный участок 
рибосомальной ДНК (internal transcribed spacer ITS), 
гены фактора-1 трансляционной элонгации (transla-
tion elongation factor 1 TEF1), гены субъединиц РНК-
полимеразы II (rpb1 и rpb2) и ген малой субъедини-
цы митохондриальных рибосом (mitochondrial small 
subunit rDNA, SSU).

Однако довольно примечательным результатом ис-
пользования молекулярного подхода при изучении 
микориз является обнаружение явного несоответст-
вия между разнообразием сообществ ЭМГ, которое 
оценивается классическими методами по плодовым 
телам (above-ground diversity), с тем разнообразием, 
которое выявляется при анализе ДНК из микоризных 
окончаний (below-ground diversity) [32, 60, 61, 78, 99, 
153]. 

Лишь единичные виды ЭМГ демонстрируют до-
вольно постоянное соответствие между обилием пло-
довых тел и частотой встречаемости в микоризных 
окончаниях. К таким видам относятся, например, 
Suillus pungens и Amanita francheti [60], некоторые 
виды гипогейных грибов и некоторые представители 
рода Lactarius [95]. Однако, как правило, подавляю-
щее большинство видов грибов, обильно плодонося-
щих в сообществе, редко проявляют такое же обилие 
в формировании микоризных чехлов, и, наоборот, 
у большинства видов, выявляемых из микоризных 
окончаний (от 70 до 80% общего разнообразия), не 
отмечается наличие спорокарпов [32].

Все микоризные грибы проходят в своем развитии 
«внекорневую фазу», причем в отношении специа-
лизированных групп микоризообразователей пред-
полагается, что «поисковый рост» лимитирован 
энергетическим и пластическим резервом соответ-
ствующих пропагул [23], в то время как для ряда эк-
томикоризообразователей фиксируется выраженная 
сапротрофная активность [43]. Успешная колониза-
ция новых корневых окончаний поисковым мицели-
ем, развивающимся в почве, на молекулярном уровне 
регулируется процессами «узнавания» и возможна 
далеко не для всех прорастающих пропагул [135]. 
Это может быть причиной переоценки реального 
разнообразия эктомикоризообразователей, выявля-
емых в рассматриваемом сообществе молекулярны-
ми методами.

Следует подчеркнуть, несмотря на то, что интерес 
к проблеме микоризного симбиоза растет во всем 
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мире, большинство работ в настоящее время принад-
лежит зарубежным авторам, и лишь малая часть пу-
бликаций – российским ученым (1, 4–6, 65, 105, 117, 
123). Исследования по данной тематике, основанные 
на методах NGS, в России до настоящего момента 
не проводились. В мире в настоящее время дейст-
вует несколько крупных проектов с использованием 
метагеномного анализа и NGS. Например, это меж-
дународный проект исследования эктомикоризных 
ассоциаций на основе изучения грибного симбионта 
непосредственно в корневых окончаниях и субстра-
те молекулярными методами (Ectomycorrhizal fungal 
diversity of the central Guiana Shield), реализуемый ла-
бораторией отделения биологии университета Дьюка 
(Дурхэм, США)1, и недавно стартовавший крупный 
американский проект Dimensions of Ectomycorrhizal 
Diversity (DoED) по изучению эктомикориз с приме-
нением новых молекулярных методов (в том числе 
NGS-технологий), реализуемый группой лаборато-
рий Peay Lab (Stanford University), Bruns Lab и Taylor 
Lab (UC Berkeley) и Vilgalys Lab (Duke University)2.

Скрытое разнообразие сапротрофных 
аско- и базидиомицетов

Сапротрофные высшие грибы играют важнейшую 
роль в экосистемах как разрушители органики расти-
тельного происхождения. В таежных лесах очагами 
их разнообразия являются ветровально-почвенные 
комплексы, где параллельно происходят процессы 
гумификации древесины и возобновления древесной 
растительности [1, 4, 14, 77, 86, 106, 115]. Сапротроф-
ные грибы регулируют ключевое звено воспроизвод-
ства таежных экосистем – преобразование древесно-
го детрита в подстилку и гуматно-фульватный пул 
в условиях избыточного увлажнения. К последней 
стадии гумификации крупномерных хвойных и ли-
ственных пород приурочен практически один и тот 
же набор видов грибов – подстилочных и гумусовых 
лигнотрофов [4, 14, 77].

Исследование грибов в листовой подстилке моле-
кулярными методами, включая методы NGS и техно-
логию GeoChip, проводилось в контексте изучения 
их способности разрушать различные органические 
компоненты опада на временном градиенте, а также 
в различных горизонтах опада и почвы. В частности, 
было показано, что биомасса грибов больше в слое 
опада ели по сравнению с бактериями, тогда как в 
органическом горизонте почвы их биомассы сопо-
ставимы. Кроме того, разнообразие грибов в орга-
ническом горизонте почвы значительно ниже, чем в 
опаде [16, 152].

Высшие грибы участвуют в замыкании цикла био-
генных элементов, контролируя ключевые точки вос-
производства таежных экосистем. Сапротрофы ча-
сто доминируют в почвенных микобиомах и могут 
играть роль эдификаторов в отношении сообществ 
микромицетов. В то же время эти грибы – наименее 
изученная с применением NGS-технологий экологи-
ческая группа. Отдельные исследования, которые все 
же проводились в этом направлении, показывают их 
высокое разнообразие в почвенных пробах [27, 132, 
148]. Метагеномный анализ позволил выявить ряд 
трендов в изменении видового состава почвенных 
аскомицетов в тундрах Аляски в ответ на изменение 
1 http://tropicalfungi.org/project-summary/
2 http://www.stanford.edu/~kpeay/DOB_Home.html

климата. Например, изменение скрытого разнообра-
зия аскомицетов почв коррелировало с уменьшением 
численности мхов и лишайников и увеличением пло-
щади покрытия кустарников в ответ на потепление 
климата в арктических растительных сообществах. 
Причем характер этих изменений отличался в сухих 
и влажных тундрах [132].

Скрытое разнообразие миксомицетов
Амебоидные простейшие Amoebozoa – одна из 

наи более многочисленных и важных частей биоты 
почвенных эукариот. Последние исследования, про-
водимые с помощью метагеномного анализа, выяви-
ли огромное число неизвестных таксонов протистов 
(OTU), которые пока с трудом поддаются традицион-
ной таксономической интерпретации [20].

Миксомицеты (Myxomycetes = Myxogastria), или 
грибообразные протисты, относятся к филогеничес-
кой линии Amoebozoa [7], объединены в пять поряд-
ков и насчитывают около 900 морфовидов [130]. Они 
являются традиционным объектом исследований 
микологов, поскольку формируют спорокарпы, ко-
торые напоминают плодовые тела некоторых грибов 
и легко сохраняются в микологических гербариях. 
Это одна из наиболее древних групп амебоидных ор-
ганизмов, возникшая, видимо, до появления назем-
ных растений [56]. Их роль в почвенных экосистемах 
отличается от роли грибов. Они влияют на числен-
ность других микроорганизмов [138–140], поскольку 
псевдоподии амеб миксомицетов могут проникать 
через поры частиц почвы, не превышающие 6 мкм 
в диаметре, и поедать там бактерии, дрожжи и ми-
кроводоросли, которые практически недоступны для 
других простейших [42].

В ранних работах, основанных на подсчете амеб и 
плазмодиев в культурах, была отмечена их исклю-
чительно высокая плотность в верхних горизонтах 
некоторых типов почв в умеренном климате [44–48]. 
Было показано, что миксомицеты значительно чаще 
встречаются в почвах травянистых растительных 
сообществ, чем в лесных почвах. Однако метод изо-
ляции миксомицетов на агаровых средах в культу-
рах давал явно завышенные результаты в отношении 
видов порядка Physarales, которые наиболее легко 
культивируются в лаборатории. Кроме того, значи-
тельная часть изолятов плазмодиев и амеб не обра-
зовывала плодовых тел, что делало невозможным их 
определение до вида традиционными морфологиче-
скими методами. 

На основании результатов оценки слияния плазмо-
диев из разных изолятов в условиях культуры было 
показано, что один генетический штамм одного вида 
может занимать площадь до 1,3 км2 [139]. Интерес-
но, что подобная закономерность захвата большой 
территории одним бесполым клоном была также вы-
явлена среди диктиостелиевых миксомицетов [62]. 
Однако, как подчеркивают сами авторы, эти резуль-
таты могут быть связаны с повышенной способно-
стью данных клонов к культивированию на искус-
ственных средах. 

Новая эра в исследованиях скрытого разнообразия 
миксомицетов в различных экосистемах началась в 
новом тысячелетии [15, 33, 101]. Анализ биоты почв, 
проведенный на очень большом сравнительном мате-
риале методами метатранскриптомики (анализ РНК 
в образце на основе комплементарной ДНК, получа-
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емой при помощи обратной транскрипции), показал, 
что миксомицеты представляют около 25% общего 
разнообразия протистов в одном образце почвы [15, 
151]. Напротив, при использовании методов метаге-
номики миксомицеты практически не выявлялись в 
образцах почвы [91]. Это противоречие недавно на-
шло свое объяснение [80, 140] и разрешение. Авторы 
считают, что первые неудачные попытки выявления 
миксомицетов в образцах почв методами метагено-
мики связаны в значительном различии последова-
тельностей гена малой рибосомной субъединицы 
(SSU) у разных видов, в том числе по длине [52, 55].

Соответственно, универсальные для других Amoe-
bozoa праймеры не подходят для миксомицетов даже 
для консервативных участков гена SSU. Кроме того, 
ген SSU содержит большое число интронов различ-
ной длины, которые могут занимать до 70% всей по-
следовательности [49, 50, 155, 156].

В связи с этим значительные усилия были потра-
чены в последнее время на дизайн соответствующих 
праймеров, в частности, для ДНК-штрихкодирова-
ния (баркодинга) миксомицетов [51, 97]. В результате 
была показана перспективность использования для 
этих целей маркерной последовательности первой 
части гена SSU (около 600 пн), свободной от интро-
нов, а также гена tef1-α [51–53, 107, 108]. Для темно-
споровых миксомицетов данный ген относительно 
легко идентифицируется по уникальной подписи в 
его начале TCTCTCT [80, 118].

Недавно проведенное нами исследование, главным 
образом темно-споровых нивальных миксомицетов 
[107], показало, что данный маркер хорошо выявля-
ет почти все изученные морфовиды, однако многие 
из них включают по несколько генотипов («риботи-
пов»). Так же как у других групп протистов, среди 
миксомицетов можно ожидать выявление большо-
го числа криптических видов. Практически для всех 
миксомицетов, изученных с использованием данного 
маркера, отношение генотипов к морфовидам варьи-
ровало между 1 : 5 и 1 : 25.

Ген tef1-α также достаточно вариабелен и приго-
ден для выявления морфовидов [110]. К настояще-
му времени для примерно 50 морфовидов известны 
его последовательности. Ген субъединицы 1 мито-
хондриальной цитохромоксидазы (COI) относится к 
менее вариабильным, однако широко используется 
в филогении протистов. Крайне необходимы даль-
нейшие исследования по проверке этого маркера в 
отношении разных групп миксомицетов [94]. Кроме 
перечисленных маркерных генов при изучении видов 
рода Fuligo были использованы внутренний транс-
крибируемый спейсер (ITS) гена рибосомной РНК и 
короткий участок (около 250 пн) митохондриального 
гена 16S рРНК [73]. Однако в отношении этих двух 
маркеров данных еще недостаточно, чтобы судить 
о возможностях их использования для баркодинга 
миксомицетов.

Скрытое разнообразие микобиоты  
на различных стадиях восстановления 

после лесных пожаров
Особый интерес представляет изучение измене-

ния скрытого разнообразия в уязвимых лесных эко-
системах на различных стадиях восстановления 
после природных катастроф, которое не выявляет-
ся стандартными морфолого-таксономическими и 

культуральными методами. Актуальность таких ис-
следований связана с нарастающей антропогенной 
трансформацией природной среды и вытекающей 
из этого необходимостью поиска надежных методов 
оценки состояния экосистем и прогнозирования их 
возможных изменений. Изучение сукцессий микро-
организмов после пожара дает богатый материал по 
изучению межвидовых взаимодействий и анализа 
ниш видов в составе пионерных сообществ.

Естественные пожары, так же как и организован-
ные специально человеком палы, являются одним из 
самых мощных факторов, влияющих на экосистемы 
[2, 3, 5, 104, 105].

Эффекты, связанные с влиянием пожаров, доста-
точно хорошо установлены. Известно, что пожары мо-
гут оказывать как прямое, так и опосредованное влия-
ние на почвенные экосистемы [65, 66, 129, 150]. Сила и 
характер их воздействия зависят от многих факторов, 
таких как частота возникновения, интенсивность по-
жара, сезонность, влажность почвы и др. [96].

В результате прямого воздействия пожаров про-
исходит уничтожение растительности, выгорание 
органического горизонта и перегрев почвы, выброс 
азота и углерода в атмосферу, отложение и выпаде-
ние угля и пепла [28] и др. Опосредованными (не-
прямыми) следствиями пожаров является изменение 
влажности и pH почвы по мере усиления ее эрозии, а 
также физического и химического воздействия угля 
на окружающую среду [28, 66].

Изменения геохимических процессов, например, 
ослабление минерализации азота, также связаны с 
последствиями пожара [63]. После пожара происхо-
дят изменения в количестве и качестве растительно-
го опада, а также во взаимоотношениях между расте-
ниями, микроорганизмами и грибами [31]. Поскольку 
эффект нагревания от пожара наиболее сильный в 
органическом горизонте почвы и в нескольких сан-
тиметрах верхнего минерального горизонта, его воз-
действие на почвенные микроорганизмы (особенно 
вблизи поверхности почвы) может быть очень зна-
чительным [104, 105]. 

Известно, что эктомикоризные (ЭМ) грибы наибо-
лее чувствительны к пожарам [72]. Однако имеют-
ся виды, устойчивые к воздействию пожара, напри-
мер, виды рода Wilcoxina [82], Russula, Suillus [76] и 
Rhizopogon [82]. Более того, несмотря на эффект сни-
жения грибной биомассы после пожара, некоторые 
грибы положительно реагируют на его воздействие 
[12, 82].

В ряде работ показано, что пожары влияют на 
структуру грибных сообществ наряду с увеличени-
ем или наоборот уменьшением способности микори-
зы колонизировать корни растений [18, 28, 31, 149]. В 
районах, где пожары происходят регулярно, эффект 
воздействия прямо зависит от частоты пожаров. Од-
нако, несмотря на то что пожары могут приводить 
к структурным изменениям в почвенных грибных 
сообществах, функциональное значение подобных 
изменений на уровне всей экосистемы пока трудно 
проанализировать. Это во многом связано с методи-
ческими проблемами оценки встречаемости отдель-
ных компонентов микобиоты и силы влияния пожа-
ра на грибные сообщества в целом. Делаются только 
первые попытки связать конкретные группы и таксо-
ны грибов с физическими и геохимическими процес-
сами, происходящими в экосистемах после пожара 
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[141]. В частности, результаты исследований, прове-
денных на Аляске с помощью анализа кислых фос-
фолипидов, количественного анализа эргостеролов, 
оценки длины гиф и культуральных методов, пока-
зали, что пожар не оказывал существенного влия-
ния на общую биомассу грибов или концентрацию 
пропагул [19].

В некоторых работах получены противоположные 
результаты, показывающие, что естественные по-
жары и искусственные палы вызывают сокращение 
грибной биомассы в почве [39, 149], хотя искусствен-
ные палы влияют на это в меньшей степени [29].

Очевидно, что отложенное (долгосрочное) воздей-
ствие на биомассу почвенных грибов зависит от ин-
тенсивности пожаров. Например, спустя 3 года после 
природного пожара в сообществе Picea mariana гриб-
ная биомасса, рассчитанная на основе количествен-
ного анализа эргостеролов, была сходна с таковой в 
сообществах, слабо затронутых пожаром, или таких, 
где не было пожара. В то же время эргостерол не был 
обнаружен в почвах, подвергнутых сильному воздей-
ствию пожара [19].

Еще 15 лет назад оценка влияния пожара на макро-
мицеты проводилась на основе учета их плодовых 
тел. Например, было показано, что некоторые пред-
ставители Pezizales (Ascomycota) уже спустя 6 недель 
после пожара активно плодоносят, причем высокая 
активность плодоношения сохраняется до 2 лет [120].

Данные о влиянии пожара на активность плодоно-
шения эктомикоризообразующих базидиомицетов 
(ЭМ) довольно противоречивы. Так было зарегистри-
ровано уменьшение обилия плодовых тел и видоиз-
менение структуры сообществ ЭМ [31].

Напротив, некоторые авторы наблюдали отсутст-
вие значимого влияния пожаров слабой интенсивно-
сти на видовое богатство этих грибов в сообществах 
Pinus sylvestris L., тогда как показатель выравненно-
сти был ниже после воздействия пожара. Методом 
RFLP на основе анализа ITS было показано, что ви-
довой состав ЭМ в почве только на 54% соответст-
вует тому, что наблюдается при оценке путем учета 
плодовых тел в природе [78]. Например, то, что неко-
торые из Pezizales могут формировать экто- или эн-
домикоризу с хвойными при отсутствии пожара, но 
существовать как сапротрофы в верхнем горизонте 
почвы (15 см) после пожара, было установлено имен-
но с помощью RFLP [59].

Совсем недавно появились первые исследования по 
изучению влияния пожаров на микробные и грибные 
сообщества с использованием методов NGS [24, 111, 
128, 141, 143].

Так, например, исследование влияния пожара на 
микобиоту сосняков северо-восточной Финляндии, 
проведенное с помощью метода пиросеквенирова-
ния, выявило определенные закономерности изме-
нения состава и встречаемости некоторых таксонов 
в зависимости от давности пожара [141]. Было пока-
зано, что видовое разнообразие грибов достоверно 
различается между площадками с давностью пожара 
2 года и 152 года. Ожидаемое видовое богатство, рас-
считанное на основании индекса Chao1, значитель-
но различалось в паре площадок с давностью пожара 
60 лет и 152 года и мало различалось между площад-
ками с давностью пожара 42 года и 60 лет. В целом 
оценка богатства OTU и разнообразия указывает на 
уменьшение видового богатства и разнообразия гри-

бов по мере увеличения давности пожара. Показано, 
что грибы из Ascomycota доминируют на площадке с 
2-летним периодом после пожара, тогда как предста-
вители Basidiomycota были наиболее многочислен-
ны на площадках с давностью пожара более 42 лет. 
Регрессионный анализ относительного обилия пока-
зал, что разнообразие и встречаемость аскомицетов 
постепенно уменьшается по мере увеличения давно-
сти пожара, тогда как среди базидиомицетов эти по-
казатели, наоборот, увеличиваются. Авторы смогли 
установить родовую или видовую принадлежность 
примерно 30% OTUs. Из всех прочитанных последо-
вательностей 9% (250 OTU) относились к Ascomycota 
и 44% (291 OTU) – к Basidiomycota.

Сравнительный анализ метагеномных данных по-
казывает, что в таежных экосистемах грибные со-
общества наиболее чувствительны к воздействию 
пожаров [39, 72, 111]. Для восстановления грибных 
сообществ в таежных хвойных лесах требуется от 
10 до 25 лет. На основании многолетних наблюде-
ний методами метагеномики на платформе Illumina 
MiSeq и с использованием последовательности ло-
куса ITS2 было выяснено, что частые искусственные 
палы в сообществах Pinus taeda L. (юго-восток США) 
поддерживают стабильное разнообразие и видовое 
богатство грибных сообществ на длительном отрез-
ке времени (до 25 лет). Подчеркивается, что среди 
ЭМ грибов есть таксоны, которые плохо переносили 
пожары (1 OTU в сем. Thelephoraceae; 3 OTU в роде 
Russula, 1 таксон в роде Sistotrema), и, наоборот, так-
соны, рост которых стимулировали частые пожары 
(1 OTU в сем. Russulaceae, 4 – Thelephoraceae, 1 в роде 
Amanita, 1 – Clavulina, 1 – Tylospora, 1 – Ramaria и 
3 – Suillus). Наиболее заметной была положительная 
реакция одного таксона из рода Suillus и 4 таксонов 
из сем. Thelephoraceae [111]. Авторы приходят к выво-
ду, что частое выжигание поддерживает сообщества 
грибов почвы, которые в свою очередь способствуют 
развитию видов растений, адаптированных к частым 
пожарам.

Значительно меньше известно о влиянии пожаров 
на дереворазрушающие грибы, в том числе обитаю-
щие в древесине, погруженной в почву. Предпола-
гается, что, поскольку лесной пожар – естественное 
явление, то дереворазрушающие грибы должны быть 
адаптированы к его воздействию или даже зависеть 
от него [134]. Кроме того, пожары усиливают гете-
рогенность древесины, включая не затронутую по-
жаром и обуглившуюся, что создает новые место-
обитания для грибов. Однако пожар может также 
уничтожать большое количество мертвой древесины 
[83], в частности, бревна, пни и сухостойные деревья, 
тем самым сокращая разнообразие потенциальных 
субстратов для грибов. Известно, что быстрым от-
ветом сообществ дереворазрушающих грибов на по-
жар является обеднение их разнообразия и видового 
богатства [79].

Однако значительные изменения, производимые 
пожаром в окружающей среде, создают возможно-
сти для формирования новых грибных группировок 
[121]. 

Анализ ДНК грибов, выделенной из образцов гни-
лой древесины, методом DGGE и 4-5-4 пиросеквени-
рования проводился рядом скандинавских и финских 
ученых [87, 116, 117, 123, 124]. Общим трендом для 
большинства грибов, живущих в древесине, являет-
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ся уменьшение их обилия в первые два года после 
пожара и восстановление через 4 года. Впоследствии 
плодовые тела грибов этой экологической группы ча-
сто находят на поврежденной пожаром древесине и 
даже на обугленной древесине, например, виды рода 
Athelia, Tomentella и Tomentellopsis, а также Botryoba-
sidium obtusisporum, Phanerochaete sordida, Phlebia 
subserialis и Trichoderma viride [134].

В России изучение влияния пожаров на микобиоту 
почв методами метагеномики было начато в 2016 г. 
на территории Нижне-Свирского государственного 
природного заповедника (Северо-Запад России, Ле-
нинградская область). Первые результаты планиру-
ется опубликовать в ближайшее время. В частности, 
в результате предварительного анализа установле-
но, что богатство эктомикоризных грибов в почве и 
в гнилой древесине возрастает по мере увеличения 
сроков давности пожара, причем появляются таксо-
ны, не встреченные на ранних стадиях пирогенной 
сукцессии. Это подтверждает уже известную законо-
мерность, что большинство эктомикоризообразова-
телей в лесных сообществах не формируют плодовых 
тел или отличаются необильным и редким плодоно-
шением и могут быть обнаружены только молекуляр-
ными методами. На состав порядков давность пожа-
ра не влияет, везде по числу прочтений доминируют 
аскомицеты и базидиомицеты. Отмечено увеличение 
присутствия мицелия ЭМГ на гнилой древесине по 
мере возрастания сроков давности пожара. 

Заключение
Таким образом, несоответствие наблюдаемого ви-

дового и экологического разнообразия грибов и гри-
бообразных протистов реально существующему 
(«скрытое разнообразие») является серьезной методи-
ческой проблемой. На данном этапе развития науки 
она может быть решена только на основе комбинации 
метагеномного подхода, классического молекулярно-
го и морфологического анализа. Лишь применение 
молекулярных методов, основанных на выделении 
грибной ДНК и секвенировании отдельных участ-
ков генома, дает возможность наиболее достоверной 
идентификации микобионтов на видовом уровне, на 
уровне популяций и даже на уровне отдельных ор-
ганизмов [88]. Крайне необходимо накопление элек-
тронных библиотек качественных последовательно-
стей маркерных генов, относящихся к определенным 
морфовидам. Это одна из главных задач специали-
стов и экспертов по отдельным группам организмов, 
так как идентификация и интерпретация последова-
тельностей, относящихся к операционным таксоно-
мическим единицам (OTU), выявленным методами 
метагеномики, часто затруднены из-за недостатка 
данных о генетическом, морфологическом и эколо-
гическом разнообразии морфологических видов.
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