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Исследования микобиоты листьев кубышки желтой в приустьевой части реки Которосль, располо-
женной в центре крупного города, показали, что комплексы грибов филлопланы формируются и состоят 
из небольшого числа относительно константных видов и большего числа временных. Грибы и грибопо-
добные организмы во всех случаях становятся участниками первичных этапов деструкции отмерших ли-
стьев. Это некоторые обитатели комплексов филлопланы, способные переключиться на питание тканями 
листа, и новые колонизаторы, жизненный цикл которых полностью происходит в воде. Антропогенное 
воздействие на реку влияет на видовой состав, а главное – на интенсивность роста и прохождения полно-
го жизненного цикла микодеструкторов.  
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ВВЕДЕНИЕ 
Грибы филлопланы, т.е. обитающие 

на поверхности листьев и использующие в ка-
честве источника питания их прижизненные 
выделения – аминокислоты, углеводы, аукси-
ны и другие соединения, составляют особую 
экологическую группу [Alexander, 1971]. 
Видовой состав и структура комплексов гри-
бов филлопланы разнообразных наземных рас-
тений исследовались довольно многочисленно, 
как и влияние различных загрязнителей 
на численность грибов и разнообразие грибов 
филлопланы. Это позволяет использовать дан-
ные показатели при оценке состояния экоси-
стем [Воронин, 2010; Зеленская и др., 2017 
(Voronin, 2010; Zelenskaya et al., 2017)]. 
Микобиота филлопланы высших водных рас-
тений изучалась лишь отрывочно в тропиче-
ской зоне [El-Sharouny, 1988], исследования 
носили прикладной характер для поиска пато-

генных грибов и использования их в борьбе 
с зарастанием водоемов [Воронин, 2010 (Voro-
nin, 2010)]. Мы начали изучать микобиоту 
филлопланы и деструкторов широко распро-
страненного гидрофита кубышки желтой Nu-
phar lutea (L.) Smith в озерах Вологодской об-
ласти (Дарвинский заповедник и Верхне-
Судский бассейн), а также в малых реках бас-
сейна Рыбинского водохранилища [Воронин, 
2010а; Воронин, Черняковская, 2010 (Voronin, 
2010a; Voronin, Tschernyakovskaya, 2010)]. 
Полученные результаты будут использованы 
при обсуждении результатов, изложенных 
в данной статье. Цель исследования – устано-
вить особенности микобиоты кубышки (фил-
лопланы и отмерших листьев) в нижнем тече-
нии реки, испытывающей большую антропо-
генную нагрузку, на территории крупного 
промышленного города. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Исследования проводили в устьевом уча-

стке р. Которосль, в центре г. Ярославля, при-
мерно в 500 м от впадения в Волгу (при подпоре 
Горьковского водохранилища), в 2–3 м от право-
го берега, ширина реки около 60 м. Река Кото-
росль относится к малым рекам, т.к. длина реки 
132 км, площадь речного бассейна 6370 км2 
средний расход 40.13 м3/с. [Рохмистров, 2004 
(Rokhmistrov, 2004)]. Вода по химическому со-
ставу относится к гидрокарбонатному классу и 
кальциевой группе. Минерализация речной воды 
в половодье около 100 мг/л, в период летней ме-
жени – 350–400 мг/л. Многие участки реки за-
грязнены. Устьевой участок р. Которосли нахо-
дится под воздействием сбросов промышленных 
предприятий. В настоящее время вода оценива-
ется как грязная. Основные загрязняющие веще-

ства: железо общее, медь, фенолы и др., основ-
ными причинами загрязнения воды р. Которосль 
органическими веществами, нитратами, фенола-
ми, железом являются: недостаточная очистка 
сточных вод промышленными и сельскохозяй-
ственными предприятиями, наличие большого 
числа нерегулируемых стоков частных домохо-
зяйств, СНТ и дачных кооперативов, отсутствие 
очистки городских и промышленных ливневых 
стоков [Соколов, 2023 (Sokolov, 2023)]. 

Отбор проб проводили в июне и сентяб-
ре 2006 г., мае, июле, сентябре, октябре 
2007 г., июне, июле, августе 2021 г. Обработку 
производили в день отбора. При исследовании 
микобиоты филлопланы живых листьев обра-
ботку проб производили методом отпечатков 
фрагментов листа площадью 1 см2, которые 
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вырезали стерильным инструментом на одина-
ковом расстоянии от центральной жилки и 
края листа, получали отпечаток с обеих сторон 
листа по отдельности на агаризованной пита-
тельной среде (из овсяных хлопьев и среде Ча-
пека) в чашках Петри в пяти повторностях 
[Литвинов, Дудка, (Litvinov, Dudka 1975)]. 
Через 3–7 сут инкубации при комнатной тем-
пературе производили подсчет колоний и 
идентификацию грибов во временных препа-
ратах. Рассчитывали среднюю арифметиче-
скую численность КОЕ (колониеобразующих 
единиц) на 1 см2 площади листа, этот же пока-
затель рассчитывали для каждого вида (рода) 
отдельно. Кроме того, рассчитывали коэффи-
циенты сходства микобиоты верхней и нижней 
поверхности листьев Серенсена-Чекановского 
[Зайцев, 1991 (Zaycev, 1991)], критерии досто-

верности разности Стъюдента и Фишера 
[Шмидт, 1980 (Shmidt, 1980)]. Отмершие (ме-
ханически отделенные от растения летом и 
естественно отмершие осенью) листья кубыш-
ки тщательно промывали водопроводной, а 
затем дистиллированной водой, помещали 
в чашки Петри со стерильной водой и инкуби-
ровали при комнатной температуре. Просмотр 
производили через 3, 5, 7, 16 и 30 сут, опреде-
ляли общую заселенность субстрата грибами и 
частоту встречаемости каждого вида в процен-
тах. Листья начального этапа деструкции, соб-
ранные 16 сентября 2006 г. и зафиксированные 
в 70%-ном спирте, послужили материалом 
для анатомических срезов с целью выявления 
грибов в тканях листа. Для дифференцировки 
грибов срезы окрашивали по методу Кобеля 
[Барыкина, 2004 (Barykina, 2004)]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
Летом 2006–2007 годов в филлоплане 

кубышки было выявлено в среднем 
17±4.3 пропагул (КОЕ) на 1 см2 верхней по-
верхности листьев и 48±12.4 на нижней. 
Видовой состав очень бедный и однообразный, 
на обеих сторонах листьев среди мицелиаль-
ных грибов доминировал Penicillium nigricans 
(Bain) Thom (3.6±2.15 и 24.6±6.25 соответст-
венно), содоминантом был Trichoderma viride 
Pers. (на обеих сторонах около 1.5 на 1 см2). 
К явным отличиям относилось довольно мас-
совое присутствие дрожжеподобного гифоми-
цета Aureobasidium pullulans (dBy) Hermanides-
Nijhof (6.22±2.78) на нижней стороне листа. 
Большую долю в структуре микобиоты зани-
мали дрожжи. На верхней поверхности листа 
преобладали дрожжи рода Cryptococcus 
(8.8±5.13), а на нижней – Candida (10.6±2.07) и 
Rhodotorula (7.2±0.73). На верхней поверхно-
сти листа доминантные дрожжи нижней по-
верхности встречались единично. Коэффици-
ент сходства Серенсена-Чекановского 
для верхней и нижней поверхности листьев 
составил 60%, разность при этом недостовер-
на. Об этом свидетельствует минимальное ви-
довое разнообразие и обычно единичная 
встречаемость некоторых видов мицелиальных 
грибов и дрожжей. 

В конце июля 2021 г. в филлоплане ли-
стьев кубышки видовое разнообразие было 
больше, при этом в числе доминантов, как бы-
ло около 15 лет назад, не выявлены виды рода 
Penicillium. Явными доминантами были кла-
доспории (Cladosporium cladosporioides (Fres.) 
De Vries., C. herbarum (Pers.) Link, C. sphaeros-
permum Preuss) – 44.8±4.6 КОЕ, Aureobasidium 
pullulans (24.1±4.9), содоминантами – фузарии 
(Fusarium moniliforme Sheldon, F. sporotri-

choides Shreb.) – 15.2±6.4. Кроме того, в ком-
плексы микобиоты входили Trichoderma viride, 
Aspergillus niger van Tieghem (5.7 и 2.5 КОЕ 
на 1 см2). Дрожжи также присутствовали в ми-
кокомплексе филлопланы, как единичные ко-
лонии. Причина смены доминантов и в целом 
более богатый видовой состав, вероятно, свя-
заны с очень жарким летом. 

На листьях кувшинковых в Польше об-
ращали внимание на болезненные признаки, 
из таких мест выделяли микромицеты [Mazur-
kiewicz-Zapałowicz, 2016]. С листьев N. lutea 
выделили 37 видов грибов. Три из них, Cla-
dosporium cladosporioides, C. herbarum, Fusa-
rium sporotrichoides, выявлены и в наших ис-
следованиях, но никаких изменений и образо-
ваний на листьях не наблюдали. Следователь-
но, некоторые микромицеты филлопланы мо-
гут быть патогенными для кубышки. 

В озерах Вологодской области (6 в Дар-
винском заповеднике и 6 Верхне-Судских) и 
малых реках бассейна Рыбинского водохрани-
лища (Латка, Чеснава и Вая) в целом зафикси-
ровано большое количество видов грибов 
в филлоплане. В разнотипных озерах Вологод-
ской области выявлено 62 вида с явным пре-
обладанием дейтеромицетов (53 вида), 54 вида 
в трех малых реках [Воронин, 2010, 2010а (Vo-
ronin, 2010, 2010a)]. Однако многие виды от-
мечены редко или единично. Следует отме-
тить, что при подобных исследованиях мы 
разделяем грибы на три группы: основные 
(константные), непостоянные и случайные 
[Воронин, 2010 (Voronin, 2010)]. Видовой со-
став основных (константных) видов микобио-
ты филлопланы кубышки небольшой, соответ-
ствующий предлагаемому нами рассмотрению 
комплексов микобиоты филлопланы с позиций 
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теории островной биогеографии Мак-Артура 
[Воронин, 2010. 2010а (Voronin, 2010, 2010a)]. 
Для комплексов грибов на листьях кубышки 
характерно динамическое равновесие числа 
видов, существующее за счет процессов имми-
грации и исчезновения видов. При этом про-
исходит закрепление, или натурализация, бо-
лее выносливых и эврибионтных видов [Воро-
нин, 2010 (Voronin. 2010)].  

Исследования отмерших листьев ку-
бышки методом отпечатков в 2007 г. показали 
сохранение в микобиоте филлопланы основ-
ных доминантов, выполняющих теперь функ-
цию деструкторов. На верхней поверхности 
листьев это Penicillium nigricans (6.4±3.9) и 
дрожжи Candida (6.0±2.2), Cryptococcus 
(3.0±0.9), на нижней – с низкой массовостью 

P. nigricans (1.8±0.6), дрожжи рода Candida 
(3.4±1.2) и в незначительном количестве рода 
Rhodotorula. Это подтверждает наши выводы 
о том, что большинство обитателей филлопла-
ны, питающихся прижизненными выделения-
ми растений, исчезают, а функцию деструкто-
ров выполняют лишь немногие адаптирован-
ные виды филлопланы, это длится до значи-
тельного снижения температуры [Воронин, 
2010; Воронин, Черняковская, 2010 (Voronin, 
2010); Voronin, Chernyakovskaya, 2010)]. 

Для выявления грибов, истинно водных 
и адаптировавшихся к условиям водной среды, 
участвующих в деструкции листьев кубышки, 
интересные результаты дает использование 
метода накопительной культуры (см. таблицу).  

Частота встречаемости (%) грибов и грибоподобных организмов на отмерших листьях Nuphar lutea, выявлен-
ных методом накопительной культуры 

Frequency of occurrence (%) of fungi and fungal-like organisms on dead leaves of Nuphar lutea detected by accumula-
tion culture 

Виды грибов 
Species of Fungi 

Май 2007 
May 2007 

Июнь 2006 
June 2006 

Июль 2007 
July 2007 

Сентябрь 
2006 

September 
2006 

Сентябрь 
2007 

September 
2007 

Октябрь 
2007 

October 
2007 

Achlya sp. – 20.7 19.4 – – – 
Pythium undulatum Petersen – – – – – 25.9 
Saprolegnia diclina Humph. – – – – – 18.5 
S. ferax (Gruith.) Thuret 24.1 13.8 25.8 18.2 29.4  
Heliscus submerses Hudson – – 3.2 – – – 
Tricladium splendens Ing. – – 12.9 – – – 
Acremonium sp. – 13.8 – – – – 
Periconia sp. – – – 14.7 – – 
Phoma glomerata (Cda.) 
Wolenw. et Hochapf. 

10.7 – – – – – 

P. nuphuris Allesh. – – – – 6.1 11.1 
 

Такой способ оказался возможным в те-
чение длительного периода с мая до конца сен-
тября, т.к. постоянно находились оторванные 
разлагающиеся листья из-за интенсивного ме-
ханического воздействия лодок и плавсредств. 

В деструкции листьев участвовали ис-
тинно водные грибоподобные оомицеты 
из сапрлегниевые, причем с мая до сентября 
часто был распространен лишь один вид – Sa-
prolegnia ferax, сменившийся в октябре S. dicli-
na. Осенью был выявлен и оомицет Pythium 
undulatum. Это подтверждает данные об увели-
чении распространения зооспоровых оомицетов 
при повышении концентрации растворенного 
органического вещества и снижении темпера-
туры [Voronin, 2008]. Следует обратить внима-
ние на обнаружение двух анаморфных водных 
видов Heliscus submerses и Tricladium splendens 
(инголдиевых грибов), которые практически 
не встречаются на любых растительных суб-

стратах в мезотрофных, эвтрофных и загряз-
ненных водах [Воронин, 1997 (Voronin, 1997)]. 
Терригенных видов было обнаружено немного. 
В пробах филлопланы живых листьев нами 
водные анаморфы не были обнаружены, но 
в озерах и малых реках изредка встречались 
[Воронин, 2010а (Voronin, 2010a)]. 

На окрашенном срезе листа от 16 сентяб-
ря 2006 г. было видно, что часть тканей маце-
рирована, а гифы располагаются в межклеточ-
ном пространстве. Вероятнее всего это гифы 
Periconia sp. во время первого этапа деструкции 
листьев с помощью грибов, обладающих пек-
тиназой, и сначала разрушающих межклеточ-
ное пространство. 

При инкубировании отмерших листьев 
кубышки в воде в 2021 и для проверки в сен-
тябре 2023 г. присутствовал на 90% фрагментов 
только слабо развитый стерильный мицелий. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Исследования микобиоты листьев ку-

бышки желтой в приустьевой части р. Кото-
росль, расположенной в центре крупного го-
рода, показали, что комплексы грибов филло-
планы формируются и состоят из небольшого 
числа более или менее константных видов и 
большего числа временных. Подобные резуль-
таты были получены ранее в озерах на запо-
ведной территории, в озерах и малых реках, 
не испытывающих сильного антропогенного 
влияния. Грибы и грибоподобные организмы 
во всех случаях становятся участниками пер-

вичных этапов деструкции отмерших листьев. 
Это некоторые обитатели комплексов филло-
планы, способные переключиться на питание 
тканями листа, и новые колонизаторы, жиз-
ненный цикл которых полностью происходит 
в воде. Антропогенное воздействие на реку 
влияет на видовой состав, а главное – на ин-
тенсивность роста и протекание полного жиз-
ненного цикла микодеструкторов. Предстоит 
выяснить зависимость жизнедеятельности 
грибов от естественных и различных антропо-
генных факторов. 
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Studies of mycobiota of Nuphar lutea leaves in the estuary part of the Kotorosl River, located in the center 
of a large city, showed that phylloplane fungal complexes in 2006, 2007 and 2021 years form and consist of 
a small number of more or less constant species and a large number are temporary. Fungi and fungal-like organ-
isms in all cases become participants in the primary stages of destructions of dead leaves. These are some inhabi-
tants of phylloplane complexes, spotable to switch to feeding on leaf tissues, and new colonizers, the life cycle 
of which completely occurs in water in 2006 and 2007 years. In 2021 we found only poorly developed myce-
lium. Antropogenic impact on the river affects the species composition, and most importantly – the intensity 
of grows and the passage of the full life cycle of micodestructors. 

Keywords: phylloplane mycobiota, Nuphar lutea, destructors, antropogenic impact 


