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Аннотация. Актуальность и цели. Исследование роли среды обитания в реализации онтогенетической 
программы организмов является актуальным аспектом современной экологии. Определенный интерес 
представляет изучение влияния трофических компонентов питательного субстрата на обменные процессы и 
темпы развития микроорганизмов, в частности, роли интермедиатов деструкции лигнина как регулятора 
обменных процессов и развития целлюлозо- и лигнолитических грибов. Целью исследований стало изучение 
роли метоксильных групп лигнина как фактора, стимулирующего переход к стадии вторичного метаболизма 
и телеоморфы у грибов различных групп. Материалы и методы. Для достижения поставленной цели прове-
дена серия лабораторных экспериментов с мицелиальными культурами грибов различных систематических 
групп, обладающих комплексами целлюлозо- и лигнолитических ферментов. Работы с грибными культурами 
проводили по общепринятым методикам. Эксперименты проводили с использованием перколятов лигнина 
Классона. Определение содержания эргостерина в мицелии проводили газохроматографическим методом. 
Способность базидиомицетов к формированию телеоморфы изучена в стерильных условиях. Результаты. 
Проведенные исследования позволили установить особенности воздействия метоксильных групп лигнина, 
привнесенных в питательные среды, на рост, развитие, синтез эргостерина мицелием. Получены результаты, 
свидетельствующие о стимуляции перехода мицелиальных культур к вторичному метаболизму за счет ука-
занных компонентов среды. Установленные факты стимуляции синтеза эргостерина мицелием, а также про-
явления характерных морфологических признаков, биохимическим эквивалентом которых является вто-
ричный метаболизм, говорят о роли метоксильных групп как индукторов наступления репродуктивной фазы 
культуры. Формирование развитых плодовых тел у базидиомицетов, а также дифференцированных примор-
диев на субстратах обогащенными метоксильными группами свидетельствует о том, что эти компоненты 
лигнина (концентрация которых заметно выше в древесине, уже подвергшейся процессам деструкции в 
природе) могут служить факторами плодоношения не только в искусственных, но и в естественных услови-
ях. Выводы. Такие компоненты лигнина, как метоксильные группы, способны оказывать воздействие на тем-
пы развития и метаболические процессы мицелия грибов-деструкторов. Установленные факты стимуляции 
синтеза эргостерина мицелием, а также проявления характерных морфологических признаков, биохимиче-
ским эквивалентом которых является вторичный метаболизм, говорят о роли метоксильных групп как ин-
дукторов наступления репродуктивной фазы культуры.  
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Abstract. Background. The study of the role of the environment in implementing the ontogenetic program of 
organisms is an important aspect of modern ecology. Of particular interest is the study of the effect of trophic 
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components of the nutrient substrate on metabolic processes and the rate of development of microorganisms, in 
particular, the role of lignin destruction intermediates as a regulator of metabolic processes and the development 
of cellulose and lignolytic fungi. The aim of the research was to study the role of methoxyl groups of lignin as a 
factor stimulating the transition to the stage of secondary metabolism and teleomorphism in fungi of various 
groups. Materials and methods. To achieve this goal, a series of laboratory experiments was carried out with myce-
lial cultures of fungi of various systematic groups with complexes of cellulose- and lignolytic enzymes. Works with 
fungal cultures were carried out according to generally accepted methods. The experiments were carried out us-
ing Klasson's lignin percolates. Determination of the content of ergosterol in the mycelium was carried out by gas 
chromatography. The ability of basidiomycetes to form a teleomorph was studied under sterile conditions. Re-
sults. The conducted studies made it possible to establish the features of the effect of the methoxyl groups of 
lignin introduced into nutrient media on the growth, development, and synthesis of ergosterol by mycelium. The 
results were obtained, indicating the stimulation of the transition of mycelial cultures to secondary metabolism 
due to the indicated components of the medium. The established facts of stimulation of ergosterol synthesis by 
mycelium, as well as the manifestation of characteristic morphological features, the biochemical equivalent of 
which is secondary metabolism, indicate the role of methoxyl groups as inducers of the onset of the reproductive 
phase of culture. The formation of developed fruiting bodies in basidiomycetes, as well as differentiated primordia 
on substrates enriched in methoxyl groups, indicates that these lignin components (the concentration of which is 
noticeably higher in wood that has already undergone degradation processes in nature) can serve as fruiting fac-
tors not only in artificial, but also in natural conditions. Conclusions. Such components of lignin as methoxyl groups 
can affect the rate of development and metabolic processes of the mycelium of destructor fungi. The established 
facts of stimulation of ergosterol synthesis by mycelium, as well as the manifestation of characteristic morpholog-
ical features, the biochemical equivalent of which is secondary metabolism, indicate the role of methoxyl groups 
as inducers of the onset of the reproductive phase of culture. 

Keywords: lignin, fungal metabolism, methoxyl groups, mycelial culture ontogeny, secondary metabolism, 
teleomorph 
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Введение 

 
По мнению ряда авторов, лигнин как компо-

нент природного субстрата грибов – представи-
телей разных систематических групп, способ-
ных к деструкции древесины и растительных 
остатков, может влиять на морфогенез грибов в 
естественных условиях [1]. В процессе микро-
биологического разложения субстратов, содер-
жащих лигнин, образуются разнообразные со-
единения как фенольной, так и нефенольной 
природы, которые могут выполнять ростовые, 
индукторные, корригирующие и целый ряд 
прочих функций, влияющих на ход развития 
мицелия [2, 3]. Сведения, касающиеся значения 
разных форм лигнина в качестве трофического 
и регуляторного фактора для чистых культур,  
в настоящее время довольно ограничены. Воз-
можность влияния на ход развития гриба со 
стороны его природного субстрата (органиче-
ской массы на разных стадиях разложения,  
а также интермедиатов, образующихся в про-
цессе деструкции, в том числе производных 
лигнина, активных форм кислорода и других) 
представляет существенный интерес. В этой 
связи целесообразно изучение влияния проме-
жуточных продуктов распада лигнина на онто-
генетические процессы мицелия, культивируе-
мого в модельных условиях. Целью исследова-
ний стало изучение роли метоксильных групп 
лигнина как фактора, стимулирующего переход 

к стадии вторичного метаболизма и телеомор-
фы у грибов различных групп. 

 
Материалы и методы исследования 
 
Объектами исследования послужили штам-

мы ксилотрофных базидиальных макромицетов 
(грибов белой гнили): Inonotus obliquus (Pers.: 
Fr.) Pilát; Ganoderma lucidum (Curtis) P. Karst., 
Fomes fomentarius (L.) J.J. Kickx., Pycnoporus 
cinnabarinus (Jacq.) P. Karst., Flammulina ve-
lutipes (Curtis) Singer, Pleurotus ostreatus (Jacq.) 
P. Kumm., Schizophyllum commune Fr., Pholiota 
aurivella (Batsch) P. Kumm., а также мицели-
альных почвенных грибов-деструкторов расти-
тельных остатков Trichoderma viride Pers, As-
pergillus terreus Thom, Penicillium chrysogenum 
Thom, которые поддерживаются в коллекции 
мицелиальных культур Пензенского ГАУ. 
Культивирование мицелия проводили в глу-
бинных условиях на среде Чапека и в поверх-
ностной культуре на картофельно-глюкозном 
агаре по общепринятым методикам [4, 5]. Экс-
перименты проводили с использованием пер-
колятов лигнина Классона, полученного как из 
нативных экстрагированных дубовых опилок, 
так и из обогащенных метоксильными группа-
ми (–ОСН3). Последние были получены в ходе 
предварительной обработки (метанолиза). Ме-
танолиз – предварительная подготовка лигнин-
содержащего материала, позволяющая суще-
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ственно увеличить в нем число доступных ме-
токсильных групп и олигомерных фрагментов 
лигнина путем воздействия 5 % раствора хлоро-
водорода в метаноле [6]. Затем обе формы были 
подвергнуты перколяции. По литературным 
сведениям, в процессе перколяции до 40 % ма-
териала переходит в раствор [7]. При этом та-
кие полимеры, как целлюлозы и гемицеллюло-
зы нативного субстрата (например, опилок), 
разрушаются до олигомерных и мономерных 
компонентов (в основном целлобиозы, глюко-
зы, ксилозы и т.д.). Таким образом, можно су-
дить о влиянии со стороны метоксильных 
групп лигнанов, перешедших в раствор. Влия-
ние же олигомерных и мономерных компонен-
тов учесть сложно, но и исключить нельзя, по-
скольку их спектр (как качественный, так и ко-
личественный) чрезвычайно широк. В этой свя-
зи логичным представляется полное удаление 
углеводной составляющей из лигноцеллюлозно-
го субстрата, т.е. получение модельного лигнина 
(лигнина Классона) [8].  

О степени утилизации метоксильных групп 
мицелием судили по динамике их содержания в 
среде. Определение содержания метоксильных 
групп в субстратах осуществлялось методом 
Цейзеля в модификации с применением газо-
жидкостной хроматографии [6].  

Параметры развития мицелиальных культур 
оценивали по средней скорости роста мицелия, 
а также по интенсивности синтеза эргостерина 
как иллюстрации подготовки культуры к вто-
ричному метаболизму [9, 10]. Определение со-
держания эргостерина в мицелии проводили 
методом с дериватизацией неомыляемой фрак-
ции липидов, экстрагированных из мицелия  
по методу Фолча в триметилсилильные произ-
водные [11]. В качестве стандарта использова-
ли стандарт эргостерина фирмы «Меrck».  
В работе использовали хроматограф «Кри-
сталл-2000 М» с пламенно-ионизационным де-
тектором, оснащенный набивной колонкой с 
насадкой 5 % SE-30 на инертоне. После оценки 
влияния метанолизных групп субстратов на 
рост мицелия и синтез мицелием эргостерина 
была исследована способность культур ксило-
трофных базидиомицетов к формированию те-
леоморфы в стерильных условиях.  

Статистическая обработка проводилась с 
помощью программы для обработки и анализа 
данных «Statistica 6.0». 

 
Результаты исследований 

 
В целях проведения исследования два вари-

анта модельных лигнинов были получены уда-
лением углеводов из лигноцеллюлозных мате-
риалов (нативных и метанолизных опилок). 
Изначально содержание метоксильных групп  

в нативных опилках составляло 18,9 мг/г мате-
риала или 0,61 мМ/г; содержание метоксиль-
ных групп в опилках, подвергшихся метаноли-
зу, было более чем вдвое выше и составляло 
41,6 мг/г (1,32 мМ/г). После сернокислотного 
гидролиза полученные модельные лигнины 
(лигнины Классона) подвергали кипячению на 
протяжении 48 часов с целью получения водо-
растворимых фракций. Полученные экстракты 
отфильтровывали от исходного материала и 
упаривали в ротационном испарителе до сухого 
остатка. Сухое вещество анализировали на ко-
личественное содержание метоксильных групп. 
Результаты анализа продуктов перколяции 
представлены в табл. 1. 

Таблица 1 

Table 1 

Содержание метоксильных групп  
в продуктах перколяции  
лигнина Классона, мМ/г 

The content of methoxyl groups 
in percolation products 
of Klasson lignin, mM/g 

Исходный лигноцеллюлозный субстрат  
для получения лигнина Классона 

Нативные опилки Метанолизные опилки 
2,50 ± 0,06 7,45 ± 0,03 

 
Перколяты лигнинов вносили в глубинные 

питательные среды (среды Чапека модифици-
рованные) для культивирования мицелия на 
микробиологической качалке. Мицелий разви-
вался в течение 7 суток, по истечению которых 
его отфильтровывали от культуральной жидко-
сти и высушивали до постоянной массы в усло-
виях вакуумного роторного испарителя. Затем 
оценивали массу полученных образцов и про-
водили пробоподготовку для определения со-
держания в них эргостерина. Интенсивность 
накопления эргостерина – основного грибного 
стерина, играющего ключевую роль в форми-
ровании структуры мембран, а также представ-
ляющего собой исходное вещество для синтеза 
многих продуктов стероидной природы, многие 
из которых рассматриваются как вторичные 
метаболиты – служит иллюстрацией перехода 
культуры к вторичному метаболизму [12]. 

Исходя из предположений о стимулирую-
щем влиянии избытка метоксильных групп 
лигнина на стимуляцию перехода культуры к 
идиофазе, интерес представляла оценка влия-
ния метанолизного лигнина на содержание эр-
гостерина. Биомассу воздушно-сухого мицелия, 
полученную в ходе глубинного культивирова-
ния на среде Чапека (контроль) и среде Чапека 
с добавлением перколятов нативного (первый 
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вариант) и метанолизного лигнина Классона, 
помещали в стеклянные эксикаторы, заливали 
смесью хлораформа в метаноле, полученные 
экстракты фракционировали. У каждого из 
изученных видов для настоящего исследования 

были отобраны навески биомассы самых про-
дуктивных штаммов (табл. 2). Определение со-
держания эргостерина в мицелии проводили 
газохроматографическим методом с деривати-
зацией в триметилсилильные производные.  

Таблица 2 

Table 2 

Показатели содержания эргостерина (% от воздушно-сухой массы) в воздушно-сухом  
мицелии штаммов исследованных грибов (26 °С, 7 сут. развития, повторность трехкратная) 

Indicators of ergosterol content (% of air-dry mass) in air-dry 
mycelium of the studied fungi strains (26 °C, 7 days of development, threefold repetition) 

Вид, штамм 
Контроль (среда Чапека) Экстракт нативного лигнина Экстракт метанолизного 

лигнина 
Масса 

навески (мг) 
% 

эргостерина 
Масса навески 

(мг) 
% 

эргостерина 
Масса навески 

(мг) 
% 

эргостерина 
I. obliquus, IO-2 2983,7±182,1a 0,74±0,04a* 3113,3±133,1a 0,79±0,02a* 3023,0a±104,3 1,31±0,02b* 
G. lucidum, Gl-3 3638,2±74,2a 0,87±0,01a* 3104,4±121,1 0,91±0,02a* 5303,2±139,1b 1,49±0,02 b* 
F. fomentarius, Nic-02 3081,7±83,7a 1,06±0,04 5831,3±160,3b 1,20±0,06a* 4107,2±182,6a 1,42±0,05b* 
P. cinnabarrinus, 
PyC-1 3292,2±90,3 1,11±0,13a* 5062,8±144,8b 1,19±0,02a* 3619,5±172,9a 1,50±0,03b* 

F. velutipes, FV-3 5782,1±80,7 0,37±0,07a* 6108,1±78,9a 0,41±0,02a* 6832,3±132,1b 0,42±0,06a* 
P. ostreatus,  
PlО(23)-08 3179,3±102,2 0,70±0,09 4321,8±122,5a 1,08±0,03a* 4751,1±144,4b 1,03±0,09a* 

S. commune, SZ-1 2894,3±100,2b 0,65±0,01a* 2774,3±102,9b 0,68±0,03a* 1652,3±23,9a 0,76±0,04b* 
P. aurivella, PhoA-5 2093,3±89,6 1,60±0,04a* 3575,7±113,1a 1,72±0,04b* 4643,4±84,8b 1,56±0,06a* 
A. terreus, Ater-12 2093,3±89,6 1,32±0,04a* 3575,7±113,1a 1,72±0,04b* 4643,4±84,8b 1,98±0,06 b* 
P. chrysogenum,  
Pch-19 3781,1±36,7 1,37±0,07a* 4109,1±18,9a 1,41±0,02a* 4977,3±19,1b 1,92±0,06 b* 

T. viride, TV-18 7308,1±78,9a 0,78±0,13a* 7529,5±151,5 a 0,83±0,04a* 7506,1±153,8a 1,24±0,01 b* 

П р и м е ч а н и я. 1. * р ≤ 0,05. 2. Результаты теста Дункана: a, b – маркировка групп по достоверным 
различиям в показателях биомассы; a*, b* – по содержанию эргостерина. 

 
Установлено, что содержание эргостерина 

закономерно выше в образцах мицелия, выра-
щенного на средах с добавлением перколятов 
метанолизного лигнина. Навески биомассы, 
полученные за 7 суток культивирования, суще-
ственно различаются по массе у разных видов, 
что определяется ростовыми и трофическими 
особенностями видов и штаммов. Обнаружено, 
что внесение в питательные среды метанолиз-
ного лигнина может как стимулировать, так и 
угнетать рост биомассы у разных видов. Веро-
ятно, это может быть связано с трофической 
специализацией и разной способностью вклю-
чать углерод метоксилов в анаболические про-
цессы. Стимуляция процессов образования эр-
гостерина также не обнаруживает достоверной 
корреляции с процессами стимуляции накопле-
ния биомассы мицелия: например, средняя 
биомасса I. obliquus (штамм IO-2), зафиксиро-
ванная в опытах, почти не превосходила сред-
нюю биомассу, накапливаемую культурой в 
контроле, а содержание эргостерина в опыте с 
экстрактом метанолизного лигнина увеличи-
лось в 1,71 раза. Пропорционально увеличилось 
накопление биомассы и содержание эргостери-

на в опытных вариантах по сравнению с кон-
тролем у F. fomentarius (штамм Nic-02) – в 1,33 
и 1,32 раза соответственно увеличились оба 
показателя. Биомасса G. lucidum (штамм Gl-3) 
увеличилась в опыте по сравнению с контролем 
в 1,45 раза, а содержание эргостерина – в 1,31 
раза. Интересный результат получен при оцен-
ке влияния метоксильных групп на изменение 
содержания эргостерина у P. cinnabarinus 
(штамм PyC-1): на фоне отсутствия достовер-
ного влияния на накопление биомассы показа-
тели содержания эргостерина увеличились в 
1,38 раза. У представителей почвенных микро-
мицетов наблюдалась практически единообраз-
ная реакция на присутствие в среде метанолиз-
ного лигнина. На фоне незначительного влия-
ния на процесс накопления биомассы выявлено 
достоверное влияние метоксилов на процесс 
синтеза эргостерина у A. terreus (штамм Ater-12) 
и P. chrysogenum (штамм Pch-19). Влияния на 
накопление биомассы в эксперименте с T. viride 
(штамм TV-18) не обнаружено, однако показа-
на заметная стимуляция накопления эргостери-
на в мицелии под влиянием метоксильных 
групп субстрата. В целом максимальное коли-
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чество достоверных отличий в содержании эр-
гостерина отмечено для опыта с использовани-
ем именно метанолизного лигнина, что свиде-
тельствует о роли в реализации данного эффек-
та именно метоксильных групп. 

Отсутствие прямой связи между процессами 
накопления биомассы мицелия и интенсивно-
стью синтеза эргостерина в опыте и в контроле 
свидетельствует о том, что помимо затрат этого 
вещества на пластический обмен культуры 
накапливают материал для синтеза на его осно-
ве веществ и образования структур на после-
дующих стадиях развития. По всей вероятно-
сти, это резерв для синтеза вторичных метабо-
литов, связанных с протеканием репродуктив-
ных процессов. В этой связи установленные за-
кономерности предполагают исследование вли-
яния изученных компонентов лигнина на про-
цессы образования репродуктивных структур. 

Для оценки роли метоксильных групп пита-
тельного субстрата на стимуляцию наступле-
ния телеоморфы в эксперимент было отобрано 

по три штамма изученных видов. Предвари-
тельно проведенная серия экспериментов обес-
печила возможность установления оптималь-
ных пропорций лигноцеллюлозных материалов 
в составе питательных сред (2 % от массы сре-
ды). Исходя из особенностей роста культур на 
средах, содержащих лигноцеллюлозные ком-
поненты в установленных оптимальных кон-
центрациях, можно судить о том, что именно 
метанолизные опилки в качестве компонента 
питательной среды являются более доступным, 
чем материал нативных опилок, субстратом, 
поскольку выступают как фактор, положитель-
но влияющий на развитие (табл. 3). Получен-
ные результаты могут объясняться тем, что при 
добавлении небольшого количества опилок в 
агаризованную среду был создан «эффект раз-
бавления», элиминирующий токсическое дей-
ствие избытка метоксильных групп и олиго-
мерных соединений лигнина, устранены такие 
лимитирующие развитие факторы, как дефицит 
легкодоступных сахаров и влаги. 

Таблица 3 

Table 3 

Скорость роста культур грибов на плотных питательных средах  
(картофельно-глюкозный агар, КГА) с добавлением нативного и метанолизного источников 

лигнина, 2 % от массы среды (мм/сут±∆*, 26 °С, повторность трехкратная) 

The growth rate of mushroom cultures on solid nutrient media (potato-glucose agar, CGA)  
with the addition of native and methanolysis sources of lignin, 2% of the medium mass  

(mm/day ± ∆*, 26 °C, threefold repetition) 

Вид Штамм Питательные среды 
КГА (контроль) КГА, опилки КГА, опилки метанолизные 

1 2 3 4 5 
I. obliquus IO-1 3,17±0,08a 3,06±0,06 3,9±0,04b 

IO-2 2,75±0,05 3,14±0,08a 4,0±0,09b 
IO-3 1,43±0,03 2,05±0,21a 3,5±0,03b 

G. lucidum 
 

Gl-1 9,60±0,10a 8,67±0,03 12,52±0,05b 
Gl-3 12,07±0,03a 10,02±0,16 13,39±0,06b 
Gl-6 5,97±0,14a 6,13±0,25a 9,92±0,03b 

F. fomentarius AH-96 6,20±0,10 8,22±0,15a 12,31±0,13b 
Nic-02 4,13±0,07 9,61±0,12a 14,07±0,22b 
Lp-05 4,40±0,06 7,09±0,05a 14,40±0,07b 

P. cinnabarinus PyC-1 5,17±0,09 5,51±0,04a 11,2±0,19b 
PyC-2 6,40±0,10a 6,53±0,01a 9,37±0,12b 
PyC-4 6,67±0,08a 7,72±0,04a 9,12±0,24b 

F. velutipes FV-1 5,55±0,01a 5,33±0,06 6,14±0,01b 
FV-3 4,98±0,04 5,92±0,03a 6,18±0,02b 
FV-9 6,14±0,01 8,13±0,02b 7,12±0,02a 
Fpi-3 9,32±0,16a 7,56±0,13 11,15±0,15b 

P. ostreatus PlО(23)-08 9,33±0,11a 11,01±0,09b 9,30±0,07a 
PlО(Lam)-08 10,01±0,03 9,97±0,01a 10,59±0,02b 
PlО(23)-08 11,99±0,07 13,03±0,12a 14,22±0,06b 

S. commune SZ-1 10,89±0,04a 12,01±0,09b 10,61±0,05 
SZ-2 12,13±0,12 12,66±0,11a 13,98±0,09b 
SZ-3 13,11±0,16 13,03±0,04a 13,10±0,01a 

P. aurivella PhoA-3 5,88±0,16a 8,32b±0,09b 6,75±0,12b 
PhoA-4 6,05±0,08 9,01±0,09b 8,03±0,19 a 
PhoA-5 5,32±0,11 7,77±0,04a 8,15±0,13b 



Vol. 6 (4), 2021  

Ильина Г. В., Ильин Д. Ю., Воробьева А. А., Дашкина А. Р. Page 6 from 12 

Окончание табл. 3 

Table 3 continuation 

1 2 3 4 5 
A. terreus Ater-12 7,07±0,03 9,93±0,07a 10,43±0,10b 

Ater-12 8,23±0,13 9,46±0,11a 11,54±0,24b 
Ater-12 6,10±0,10 10,03±0,04a 10,36±0,20a 

P. chrysogenum Pch-19 4,79±0,08a 6,24±0,02 7,72±0,06a 
P.chys-11 6,93±0,03 8,32±0,05a 9,72±0,07b 

Pch-16 5,88±0,02a 7,84±0,08a 8,88±0,01a 
T. viride TV-4 11,13±0,09 12,46±0,07a 14,11±0,04a 

TV-10 12,97±0,06 13,72±0,03a 13,9±0,04a 
TV-18 13,95±0,03 15,03±0,02a 15,34±0,03a 

П р и м е ч а н и я. 1. *р≤0,05. 2. Результаты теста Дункана: a, b – маркировка групп по достоверным раз-
личиям в показателях. 

 
В первом варианте опыта (внесение опилок 

механического размола в КГА) существенных 
отличий от контроля (КГА) выявлено не было, 
хотя для отдельных штаммов установлена не-
значительная стимуляция роста. Во втором ва-
рианте (метанолизные опилки, КГА) следует 
отметить факт достоверной стимуляции роста 
большинства штаммов как видов – представи-
телей ксилотрофных базидиомицетов, так и 
представителей почвенных микромицетов. 
Особенно заметная стимуляция роста мицелия 
выявлена у видов (в порядке убывания эффекта 
стимуляции) F. fomentarius, P. cinnabarinus,  
I. obliquus, S. crispa, A. terreus. 

Таким образом, на видовом уровне просле-
живается разная степень стимуляции развития 
мицелия путем добавления к питательному 
субстрату источников метоксильных групп 

лигнина. Несомненен факт включения таких 
источников углерода в метаболизм культур,  
а «рыхлое» состояние молекул в дериватизиро-
ванном лигнине делает его более доступным 
для ферментативных систем гриба.  

Образование примордиев (зачатков плодовых 
тел) наблюдалось у изученных видов грибов ба-
зидиомицетов – I. obliquus, F. fomentarius,  
G. applanatum, G. lucidum, P. cinnabarinus,  
F. velutipes, P. ostreatus, S. commune и P. aurivel-
la на 20–25 сутки развития на стерильных агари-
зованных питательных субстратах. Как правило, 
узелки примордиев не проявляли выраженной 
тенденции к дифференциации. Однако в вариан-
тах с добавлением к питательной среде метано-
лизнымх опилок и – реже – в вариантах с натив-
ными у зачатков плодовых тел этих видов появ-
лялась тенденция к дифференциации (табл. 4).  

Таблица 4 

Table 4 

Формирование зачатков плодовых тел на мицелии штаммов изученных видов  
ксилотрофных базидиомицетов на разных средах в стерильных условиях 

Formation of rudiments of fruiting bodies on the mycelium of strains of the studied species  
of xylotrophic basidiomycetes on different media under sterile conditions 

Вид, штамм 
Сроки появления зачатков плодовых тел (сутки после холодильника)  

и их дифференцирование на разных средах* 
КГА (контроль) КГА + нативные опилки КГА + метанолизные опилки 

12 15 20 25 12 15 20 25 12 15 20 25 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 

I. obliquus, IO-1 – – – – + + + +д + + +д +д 
Ph. tremulae, Pht-1 – – – – – – + + – + + + 
S. crispa, AI-10        +   + +д 
F. pinicola, Fpi-2 – – – – – – – – – – – – 
L. sulphureus, РD-01 – – – – – – – – – – – – 
G. applanatum, G-1 – – – + + + + + + + + +д 
G. lucidum, Gl-1 – – + +д + + +д +д + +д +д +д 
F. fomentarius, Nic-02 – – – – – – – + + +д +д +д 
P. cinnabarinus, PyC-1 – – – – – – – – + + +д +д 
H. annosum, Han-2 – – – – – – – – – – – – 
F. hepatica, Fh-5 – – – – – – – – – – – – 
F. velutipes, FV-9 – – + +д – + +д +д – +д +д +д 
P. ostreatus, PlО(23)-08 – – +д +д – + +д +д – + +д +д 
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Окончание табл. 4 

Table 4 continuation 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 
S. commune, SZ-2 – – – – – – – – – – +д +д 
P. aurivella, PhoA-5 – – – – – – – + – + +д +д 

П р и м е ч а н и я. * «–» – примордиев не отмечено; «+» отмечены зачаточные структуры примордиев 
(узелки); «д» – дифференцированные примордии, заметен гименофор. 

 
При изучении развития данных видов поч-

венных микромицетов обнаружены более ран-
ние сроки начала споруляции (A. terreus,  
P. chrysogenum) на средах, содержащих источ-
ники метоксильных групп, в вариантах с натив-
ными и метанолизными опилками, на 1–2 суток 
относительно контроля. Установлено также 
усиление пигментации мицелия T. viride  
(рис. 1). В литературе встречаются сведения  

о корригирующем влиянии на развитие мице-
лия и конкурентные отношения видов со сто-
роны фенольных и близких к ним компонентах 
субстрата [13–15]. Роль интермедиатов лигнина 
в развитии почвенных микроорганизмов пред-
ставляет несомненный интерес [16–18]. Полу-
ченные результаты свидетельствуют о стиму-
ляции наступления репродуктивной фазы онто-
генеза культуры.  

 

 
Рис. 1. Яркая пигментация колонии T. viride (штамм TV-18) на вторые сутки 

развития культуры на среде с добавлением метанолизного лигнина 

Fig. 1. Bright pigmentation of T. viride colony (strain TV-18) on the second day  
of culture development on the medium with the addition of methanolysis lignin 

 
Виды ксилотрофных базидиомицетов P. os-

treatus и F. velutipes, в целом склонные к фор-
мированию телеоморфы на стерильных средах, 
приступили к плодоношению в присутствии 
источников метанолизного лигнина в субстрате 

в более ранние сроки. Примордии на таких сре-
дах характеризовались, по сравнению с кон-
трольными вариантами, более выраженными, 
типичными для видов габитусами с хорошо 
выраженной дифференциацией (рис. 2, 3).  

 

 
Рис. 2. Образование дифференцированных примордиев культурой P. ostreatus,  

штамм PlО(23)-08 на стерильной среде, содержащей метанолизные источники лигнина 

Fig. 2. The formation of differentiated primordia by the culture of P. ostreatus, 
strain PlO(23)-08 on a sterile medium containing methanolysis sources of lignin 
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Рис. 3. Миниатюрные базидиомы, образованные культурой F. velutipes,  

штамм FV-9 на стерильной среде, содержащей метанолизные источники лигнина 

Fig. 3. Miniature basidiomas formed by the culture of F. velutipes, 
strain FV-9 on a sterile medium containing methanolysis sources of lignin 

 
У вида I. obliquus была отмечена склонность 

к образованию зачатков плодовых тел на сте-
рильной среде, но в контроле не было выявлено 

такой яркой морфологии примордиев и их 
дифференциации, как в вариантах с нативными 
и метанолизными опилками (рис. 4).  

 

  
а)       б) 

 
в) 

Рис. 4. Образование примордиев на стерильной среде культурой штамма IO-1 I. obliquus:  
а – вариант с добавлением нативных опилок, 15-е сутки; б – вариант с добавлением  

нативных опилок, 25-е сутки; в – вариант с добавлением метанолизных опилок, 25-е сутки 

Fig. 4. Formation of primordia on a sterile medium by culture of strain IO-1 I. obliquus: 
a – variant with the addition of native sawdust, day 15; b – variant with the addition  

of native sawdust,  day 25; c – variant with the addition of methanolysis sawdust, day 25 
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Заметно, что дифференциация примордиев ак-
тивнее происходила в варианте с метанолизными 
опилками. Дифференциация зачатков плодовых 
тел и формирование типичной для данных видов 
структуры гименофоров на питательных средах, 
содержащих источники метанолизного лигнина, 

были отмечены у видов F. fomentarius (штамм 
Nic-02), P. cinnabarinus (штамм PyC-1), P. aurivel-
la (штамм PhoA-5) (рис. 5–7). Причем ни в кон-
троле, ни в варианте с нативными опилками в эти 
сроки образования примордиев с тенденцией  
к дифференциации не отмечено. 

 

 
Рис. 5. Зачаток гименофора на мицелии F. fomentarius (штамм Nic-02),  

сформированный на среде с добавлением метанолизных опилок, 15-е сутки 

Fig. 5. Hymenophore germ on the mycelium of F. fomentarius (strain Nic-02), 
formed on a medium with the addition of methanolysis sawdust, day 15 

 

 
Рис. 6. Базидиома P. cinnabarinus (штамм PyC-1),  

сформированная на среде с добавлением метанолизных опилок, 20-е сутки 

Fig. 6. P. cinnabarinus basidioma (PyC-1 strain), 
formed on the medium with the addition of methanolysis sawdust, day 20 

 

 
Рис. 7. Базидиома P. aurivella (штамм PhoA-5), сформированная  
на среде с добавлением метанолизных опилок, 20-е сутки 

Fig. 7. Basidioma of P. aurivella (strain PhoA-5) formed   
on the medium with the addition of methanolysis sawdust, day 20 
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Достаточно ценные с практических позиций 
результаты были получены при изучении воз-
можностей стимуляции посредством обогаще-
ния питательной среды источниками метано-
лизного лигнина процесса плодообразования в 
чистой культуре у такого ценного в биотехно-

логии вида, как G. lucidum. Образование при-
модиев у данного вида активно происходит и в 
контрольных вариантах (рис. 8).  

Однако более четкая тенденция к дифференци-
ации базидиомы прослеживается также под влия-
нием метанолизных источников лигнина (рис. 9). 

 

 
Рис. 8. Примордии на мицелии G. lucidum (штамм Gl-1),  

сформированные на картофельно-глюкозном агаре (контроль), 25-е сутки 

Fig. 8. Primordia on the G. lucidum (strain Gl-1) mycelium 
formed on potato-glucose agar (control), day 25 

 

 
Рис. 9. Дифференцированный примордий на мицелии G. Lucidum (штамм Gl-1),  
сформированный на среде с добавлением метанолизных опилок, 20-е сутки 

Fig. 9. Differentiated primordia on the G. Lucidum (strain Gl-1) mycelium 
formed on the medium with the addition of methanolysis sawdust, day 20 

 
Следует отметить, что при обычном хране-

нии вне настоящего эксперимента данный 
штамм G. lucidum не проявляет выраженной 
склонности к плодообразованию на агаризован-
ных средах. Известные из литературы модель-
ные опыты с различными метоксилированными 
фенолами показали, что грибы белой гнили ак-
тивно деметилируют метоксильные группы [1]. 
Опыты с меченым (14С) лигнином свидетель-
ствуют, что при разложении такими грибами 
конечный продукт метаболизма СО2 образуется 
главным образом из метоксильных групп и в 
небольшой степени из углерода пропановых це-
пей и ароматических колец. Таким образом, нет 
сомнения в том, что метоксильные группы не-

безразличны для культуры G. lucidum как ти-
пичного представителя грибов белой гнили. 

Установленная в экспериментах стимуляция 
плодообразования путем обогащения питатель-
ной среды источниками метанолизного лигнина 
свидетельствует о том, что метоксильные груп-
пы в определенной степени могут играть роль 
регуляторов вторичного метаболизма, а, воз-
можно, своеобразного триггерного фактора в 
процессе плодообразования. Формирование 
развитых плодовых тел у базидиомицетов,  
а также дифференцированных примордиев на 
субстратах обогащенными метоксильными 
группами свидетельствует о том, что эти ком-
поненты лигнина (концентрация которых за-
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метно выше в древесине, уже подвергшейся 
процессам деструкции в природе) могут слу-
жить факторами плодоношения не только в ис-
кусственных, но и в естественных условиях. 

 
Выводы 

 
Такие компоненты лигнина, как метоксиль-

ные группы, способны оказывать воздействие 

на темпы развития и метаболические процессы 
мицелия грибов-деструкторов. Установленные 
факты стимуляции синтеза эргостерина мице-
лием, а также проявления характерных морфо-
логических признаков, биохимическим эквива-
лентом которых является вторичный метабо-
лизм, говорят о роли метоксильных групп как 
индукторов наступления репродуктивной фазы 
культуры.  
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