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Грибам принадлежит важная роль в функционировании экосистем. Они чрезвычайно ценны 

как продукты питания и объекты биотехнологических разработок. В то же время некоторые 

виды являются причиной серьезных заболеваний. Грибы различных таксономических и 

трофических групп способны продуцировать фитогормоны, в частности цитокинины. 

Исследования цитокининов грибов были начаты полвека тому назад, однако до сих пор не 

существует единого мнения о функциях, которые они выполняют в регуляции процессов роста 

и развития этих организмов. В обзоре проанализированы сведения о качественном составе 

синтезированных грибами цитокининов, экзогенном влиянии гормонов на рост грибов в 

культуре и in situ, изменений в физиологии грибов вследствие генетических трансформаций, 

связанных с цитокининами. Большинство грибов тесно взаимодействуют с растениями, 

создавая ассоциации как дружественного (симбиоз), так и враждебного характера 

(паразитизм). В обоих случаях для изменения в свою пользу метаболизма растения-хозяина 

грибы используют вещества-эффекторы, в состав которых входят цитокинины. С целью 

заражения растений грибы паразитической природы манипулируют как собственными генами 

биосинтеза и метаболизма цитокининов, так и соответствующими генами растения-хозяина. 

Проявления такого взаимодействия зависят от природы патогена и примененной им стратегии, 

а также от реактивности иммунной системы оккупированного организма. При исследовании 

симбиотических взаимоотношений грибов и растений, в частности формирования 

арбускулярной микоризы, получены противоречивые данные, которые свидетельствуют о 

непрямом характере действия цитокининов. Отдельно обсуждается роль цитокининов в 

развитии макромицетов, которые составляют несистематическую группу грибов, 

формирующих макроскопические плодовые тела. Цитокинины обнаружены как в 

вегетативном мицелии, так и в карпофорах макромицетов. Установленные закономерности 

динамики накопления позволяют рассматривать гормоны этого класса как потенциальные 

регуляторы роста грибов. В обзоре сделано заключение, что цитокинины грибов изучены 

недостаточно полно. Понимание же механизмов развития грибов и выявление веществ, 

контролирующих их, позволили бы усовершенствовать биотехнологии, использующие грибы 

в качестве сырья для потребностей медицины и пищевой промышленности. 
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1
Цитокинины – полифункциональные го-

рмоны растений, принимающие участие в регу-
ляции их роста и развития на всех этапах онто-
генеза (Веденичова, Косаківська, 2017). Они 
контролируют деление клеток и формирование 
меристематических тканей, донорно-
акцепторные отношения органов, процессы 
прорастания семян и старения листьев, реак-
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цию на стрессовые воздействия (Kieber, 
Schaller, 2018). К классу цитокининов принад-
лежат производные аденина, биологическая ак-
тивность и функции которых зависят от вариа-
ций структуры боковой цепи и конъюгации 
(Zürcher, Müller, 2016). Качественный состав и 
количественное содержание цитокининов зна-
чительно варьирует в зависимости от типа тка-
ней, вида растений, стадии развития и условий 
окружающей среды (Murai, 2014). Гомеостаз 
цитокининов определяется активностью клю-
чевых ферментов их биосинтеза (изопентенил-
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трансфераза, ІРТ) и деградации (цитокининок-
сидаза, СКХ), а также экспрессией соответст-
вующих генов (ІРТ и СКХ) (Frébort et al., 2011).  

Молекулы цитокининов в эволюционном 
отношении очень консервативны, они присутс-
твуют как в свободной форме, так и в составе 
тРНК у самых разнообразных групп организ-
мов: бактерий, низших и высших растений, 
грибов, нематод, насекомых, человека. Предпо-
лагают, что первичные функции этих молекул, 
закрепленные эволюционно, состояли в улуч-
шении трансляции белка в рибосомах, посколь-
ку модифицировали 3 -́конец антикодона спе-
цифических тРНК (Persson et al., 1994). Цито-
кинины в растительном организме действуют 
как сигнальные молекулы, передающие инфор-
мацию относительно разнообразных факторов 
окружающей среды в геном клетки, запуская 
ответную реакцию в виде белкового синтеза. 
Решающим моментом в этом процессе является 
взаимодействие гормона со специфическими 
рецепторами, которое приводит к преобразова-
нию ответного сигнала (Romanov et al., 2018). 
Двухкомпонентная система передачи цитоки-
ниновых сигналов найдена у бактерий, ранних 
эукариотов и растений, но считается утрачен-
ной в ходе эволюции у животных (Pils, Heyl, 
2009). У организмов, принадлежащих к царству 
Грибов, регуляторные и сигнальные функции 
цитокининов практически не изучены. Извест-
но, что грибы различных таксонов способны 
продуцировать эти гормоны (Chanclud, Morel, 
2016). Однако интерес к изучению функциона-
льного значения цитокининов в процессах рос-
та и развития грибов возникал спорадически, 
систематические и масштабные исследования 
не проводились. 

Грибы отличаются большим разнообра-
зием форм, экологическое значение которых 
трудно переоценить. Им принадлежит особая 
роль в обеспечении успешного существования 
экосистем, что обусловлено способностью раз-
лагать целлюлозу и лигнин. Они также постав-
ляют пищевой белок и целый ряд других пита-
тельных веществ (Pointing, Hyde, 2001). Для 
людей в течение тысячелетий грибы являются 
не только продуктом питания. Благодаря мно-
гочисленным лекарственным свойствам грибы 
эффективно применяются как средства исцеле-
ния от различных недугов (Chang, Wasser, 
2018). Грибы обладают чрезвычайно высоким 
биотехнологическим потенциалом для исполь-
зования в различных сферах человеческой жиз-
ни, особенно в фармакологии и агропроизводс-
тве. Наряду с этим, они представляют опас-

ность, поскольку вызывают заболевания всего 
живого, бороться с которыми весьма сложно 
(Hyde et al., 2019). Несмотря на неоспоримое 
значение грибов, их физиология изучена недо-
статочно, особенно это касается систем регуля-
ции роста и развития, которые остаются terra 
incognita до настоящего времени. Целью наше-
го обзора стали анализ и обобщение результа-
тов изучения фитогормонов цитокининовой 
природы, которые, несомненно, весьма важны 
для существования этих организмов.  

Патогенные грибы  

Грибы взаимодействуют с растениями, 
образуя ассоциации как дружественного (сим-
биоз), так и враждебного характера (парази-
тизм). В обоих случаях они продуцируют ряд 
веществ-эффекторов, используя их для преоб-
разования метаболизма растения-хозяина в 
свою пользу. В состав таких комплексов входят 
фитогормоны, в частности, цитокинины 
(Fonseca et al., 2018; Shen et al., 2018; Akhtar et 
al., 2019; Dodueva et al., 2020). Паразитические 
грибы вызывают возникновение заболеваний, 
проявляющихся в виде опухолей, «зеленых ос-
тровков», налетов и т.п. Пораженные ткани от-
личаются повышенным содержанием свобод-
ных форм цитокининов. Так, початки кукурузы, 
инфицированные головневым грибом Ustilago 
maydis, содержали намного большие, чем здо-
ровые количества цис-зеатина и пониженные 
уровни глюкозидных конъюгатов (Morrison et 
al., 2015a). Инокуляция листьев кукурузы воз-
будителем антракноза Colletotrichum 
graminicola вызывала образование «зеленых ос-
тровков» в местах инфицирования, которые от-
личались от здоровых тканей резким накопле-
нием цис-зеатинрибозида и его нуклеотида и 
снижением концентрации цис-зеатин-О-
глюкозида (Behr et al., 2012). В листовых плас-
тинах проростков риса, пораженных грибом 
Magnaporthe oryzae, повышалось содержание 
изопентенильных форм цитокининов (Jiang et 
al., 2013).  

Подъем уровней цитокининов в инфици-
рованных тканях происходит как за счет про-
дуцирования фитопатогенами, которые исполь-
зуют их как фактор, повышающий восприим-
чивость к инфекции, так и путем модулирова-
ния грибами биосинтеза гормонов растением-
хозяином (Spallek et al., 2018). 

Способность грибов производить цито-
кинины в больших количествах показана при 
выращивании в культуре патогенных грибов 
Botryodiplodia theobromae (Castillo et al., 2014), 
Taphrina sp. (Streletskii et al., 2019), 
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Pyrenopeziza brassicae (Murphy et al, 1997). Па-
разитический гриб Claviceps purpurea, хозяи-
ном которого преимущественно является рис, 
продуцирует широкий спектр цитокининов, 
включая доминантные у этого растения цис-
формы (Hinsch et al., 2015). Сравнительный 
анализ хемибиотрофного гриба Leptosphaeria 
maculans, возбудителя черной ножки рапса, в 
культуре и в зараженных им тканях показал на-
личие широкого спектра цитокининов в обоих 
случаях с преобладанием транс-зеатина, изо-
пентениладенина и N-глюкозидов зеатина. При 
этом в культуре in vitro функционировали ос-
новные ферменты метаболизма цитокининов – 
IPT и CKX (Trdá et al., 2017). 

У Fusarium moniliforme обнаружено 
включение меченного аденина в цитокинины, 
что свидетельствует о синтезе гормона de novo 
(Van Staden, Nicholson, 1989). Такая возмож-
ность была подтверждена секвенированием ге-
нома этих грибов (Niehaus et al., 2016). Вместе с 
этим, у Claviceps purpurea (Hinsch et al., 2016) и 
U. maydis (Morrison et al., 2017) найдены гены 
tRNA-IPT, что доказывает наличие у паразити-
ческих грибов эволюционно более древнего пу-
ти образования цитокининов за счет деграда-
ции тРНК.  

Продуцирование цитокининов играет 
ключевую роль в процессе инфицирования. В 
экспериментах in planta уровень цитокининов у 
Brassica napus возрастал по мере развития ин-
фекции L. maculans (Trdá et al., 2017). Редуци-
рованную вирулентность проявляли мутантные 
штаммы Claviceps purpurea (Hinsch et al., 2016; 
Kind et al., 2018) и U. maydis (Morrison et al., 
2017), с выключенными генами основных фер-
ментов биосинтеза цитокининов. Похожие ре-
зультаты были получены с цитокинин-
дефицитными штаммами M. oryzae, которые 
также были не способны инфицировать расте-
ния риса, но нанесение экзогенных цитокини-
нов восстанавливало вирулентность (Chanclud 
et al., 2016). Патогенные грибы могут индуци-
ровать активность цитокининовых генов и в 
тканях организма-хозяина. Например, инфици-
рование растений дикого риса Zizania latifolia 
грибом Ustilago esculenta индуцировало актив-
ность генов ІРТ и СКХ в тканях стебля (Wang et 
al., 2017). В проростках кукурузы заражение 
грибами рода Fusarium активировало экспрес-
сию генов биосинтеза цитокининов растения-
хозяина, при этом также активировались гены 
СКХ для снижения уровня цитокининов, что 
можно рассматривать как механизм сопротив-
ления паразитам (Vrabka et al., 2019). Патоген-

ный гриб Verticillium longisporum, вызывающий 
хлороз и преждевременное старение листьев 
арабидопсиса, провоцирует снижение содержа-
ния транс-зеатина вследствие индукции генов 
СКХ оккупированного растения (Reusche et al., 
2013). Следует отметить, что индукция цитоки-
ниновых генов у растений риса происходила на 
самых ранних стадиях инфекции M. oryzae, еще 
до проникновения патогена в ткани (Chanclud 
et al., 2016). Возбудитель фузариоза пшеницы и 
ячменя Fusarium pseudograminearum синтези-
рует специфические гормоны, отнесенные к 
новому подклассу цитокининов, поскольку они 
имеют определенные отличия структуры и би-
ологической активности в биотестах. Несмотря 
на это, они активируют сигналинг цитокининов 
in planta и репрограммируют развитие расте-
ния-хозяина, что свидетельствует об их участии 
в регуляции протекания заболевания (Sørensen 
et al., 2017).  

Индуцируя синтез цитокининов, грибы 
улучшают поступление ассимилятов, так как 
эти гормоны выступают в качестве аттрагиру-
ющего фактора для питательных веществ в ме-
стах инфекции. Так, возрастание содержания 
активных форм цитокининов в «зеленых остро-
вках» ячменя при заражении Pyrenophora teres 
и кукурузы при инфицировании Dreschslera 
maydis сопровождалось аккумуляцией метабо-
литов (Angra-Sharma, Sharma, 1999). Было по-
казано, что активация генов цитокининового 
сигналинга у риса при заражении M. oryzae 
приводит к стимуляции генов, кодирующих си-
нтез белков-транспортеров сахаров, а значит, и 
к увеличению потока питательных веществ к 
зараженным участкам (Cao et al., 2016). Связь 
между продуцированием цитокининов грибом-
паразитом злаков Fusarium pseudograminearum 
и азотным питанием была установлена при ис-
следованиях in vitro (Blum et al., 2019). 

В отдельных работах сообщалось о воз-
можности использовать манипуляции уровнями 
цитокининов для повышения резистентности 
растений к патогенным грибам. Так, увеличи-
вая содержание цитокининов у растений томата 
активацией экспрессии гена, кодирующего ос-
новной фермент их биосинтеза ІРТ, удалось за-
тормозить индукцию старения листьев некрот-
рофным грибом Botrytis cinerea (Swartzberg et 
al., 2008). Однако обработка экзогенными гор-
монами не давала однозначно позитивных ре-
зультатов. Например, зависимость резистент-
ности проростков пшеницы к Erysiphe graminis 
от концентрации экзогенного зеатина или зеа-
тинрибозида имела многофазный характер: под 
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действием растворов разных концентраций во-
сприимчивость либо увеличивалась, либо уме-
ньшалась без определенных закономерностей 
(Babosha, 2009). Под влиянием экзогенных ци-
токининов в высоких концентрациях возраста-
ла степень защитных реакций арабидопсиса от 
патогенного оомицета Hyaloperonospora 
arabidopsidis, в частности, накапливалась сали-
циловая кислота и активировалась экспрессия 
защитных генов. Тем не менее, при воздейст-
вии низких концентраций восприимчивость ра-
стений повышалась (Argueso et al., 2012). Это 
свидетельствует об опосредованном характере 
участия цитокининов в регуляции патогенеза. В 
частности, получены сведения о взаимодейст-
вии цитокининов с другими фитогормонами. 
Обработка листьев риса цитокининами однов-
ременно с салициловой кислотой индуцировала 
активность гена OsPR1b, связанного с патоге-
незом M. oryzae. По отдельности эти гормоны 
подобного эффекта не давали, что свидетельст-
вует о синергизме их действия при выработке 
защитной реакции на патоген (Jiang et al., 
2013). Показано, что синтез дитерпеноидных 
фитоалексинов во время ответа растений риса 
на инфицирование M. oryzae также регулирует-
ся совместным действием цитокининов и сали-
циловой кислоты (Akagi et al., 2014). У риса 
при заражении M. oryzae активация сигналинга 
АБК опережает активацию сигналинга цитоки-
нинов (Cao et al., 2016). 

Таким образом, для заражения растений 
возбудители заболеваний грибной природы мо-
гут использовать манипуляции как собствен-
ными генами биосинтеза и метаболизма цито-
кининов, так и соответствующими генами рас-
тения-хозяина. Проявления такого взаимодейс-
твия зависит от природы патогена и использо-
ванной им стратегии (Akhtar et al., 2020), а так-
же от реактивности иммунной системы окку-
пированного организма (Bürger, Chory, 2019).  

Грибы-симбионты 

Одним из древнейших и наиболее расп-
ространенных взаимовыгодных отношений ра-
стений и грибов является микориза. Хотя коли-
чество видов грибов, способных формировать 
микоризу, незначительно, более 80% растений 
развиваются в симбиозе с микоризными гриба-
ми на корнях на протяжении всего онтогенеза 
(Smith, Read, 2008). Микоризные грибы улуч-
шают рост и развитие корневой системы, обес-
печивая растения водой и питательными мине-
ральными элементами, повышают устойчи-
вость к абиотическим и биотическим стрессам, 
при этом получают пространство для сущест-

вования и пластические ресурсы в виде липи-
дов и сахаров (Barker, Tagu, 2000). Наиболее 
распространенной и изученной является арбус-
кулярная микориза, которая возникает у боль-
шинства наземных растений и грибов класса 
гломеромицетов. Эктомикориза, формирующа-
яся у деревьев с некоторыми базидиомицетами, 
а также специфические микоризы орхидных и 
мхов в плане гормональной регуляции почти не 
изучены (Hao et al., 2019).  

Образование арбускулярной микоризы 
регулируется комплексом фитогормонов всех 
известных в настоящее время классов, в том 
числе цитокининами (Liao et al., 2017; Bedini et 
al., 2019). Во время колонизации корневой сис-
темы растений гифы гриба проникают в   меж-
клеточное пространство или внутрь клеток,  
формируя разветвленные структуры, так назы-
ваемые арбускулы, благодаря которым через 
кортекс осуществляется обмен веществами. 
Колонизированные растения обычно содержат 
повышенные уровни цитокининов как в корнях, 
так и в надземной части. Впервые повышенное 
содержание цитокининов в корнях и побегах 
растений Bouteloua gracilis с арбускулярной 
микоризой по сравнению с немикоризирован-
ными растениями было обнаружено с помощью 
биотестирования (Allen et al., 1980). Позднее 
радиоиммунологическим методом был устано-
влен значительный подъем уровней зеатиновых 
и изопентенильных форм цитокининов в кор-
нях и побегах Nicotiana tabacum на ранних ста-
диях колонизации Glomus intraradices, когда 
заметных различий в морфологии растений не 
наблюдалось (Shaul-Keinan et al., 2002). Подоб-
ные результаты были получены и для растений 
Medicago sativa при формировании микоризы с 
грибом G. intraradices (Van Rhijn et al., 1997). У 
проростков Litchi chinensis инокуляция микори-
зными грибами G. intraradices и Gigaspora 
margarita приводила к повышению содержания 
изопентенильных форм цитокининов в побегах 
и корнях почти вдвое (Yao et al., 2005). В рабо-
тах последних лет с применением более высо-
коточных аналитических методов (ультра-
HPLC-MS) показано, что у колонизированных 
грибом Rhizophagus irregularis растений 
Medicago truncatula, отличающихся от неколо-
низированных большими размерами побегов, 
более толстыми листьями с большим количест-
вом хлоропластов, листья содержали гораздо 
больше цитокининов, особенно дигидрозеати-
на, характерного для бобовых (Adolfsson et al., 
2017). В листьях Miscanthus × giganteus к суще-
ственному увеличению содержания широкого 
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спектра цитокининов приводила инокуляция 
Rhizophagus intraradices, тогда как взаимодейс-
твие с Piriformospora indica вызывало умень-
шение уровня гормонов, что свидетельствует о 
специфике регуляторных механизмов при обра-
зовании микоризы (Schmidt et al., 2017). Обра-
ботка растений Pisum sativum ингибиторами 
метаболизма и рецепции цитокининов показа-
ла, что развитие микоризы после инокуляции 
спорами Rh. irregularis коррелирует с содержа-
нием эндогенных гормонов. Кроме того, для 
успешного проникновения гриба в корневую 
систему активные формы цитокининов должны 
преобладать над неактивными (Goh et al., 2019). 

Изменения цитокининового статуса ко-
лонизированных грибами растений можно ги-
потетически объяснить с двух позиций. Во-
первых, грибы могут индуцировать гены, 
ответственные за биосинтез гормонов либо ре-
прессировать гены, кодирующие ферменты их 
деградации (или наоборот). Во-вторых, грибы 
могут сами продуцировать цитокинины, но в 
настоящее время такая возможность показана 
только в одном исследовании, а именно при 
выращивании в культуре микоризообразующе-
го гриба Glomus mosseae биотестовыми мето-
дами была выявлена активность, соответство-
вавшая четырем различным цитокининам 
(Barea, Azcón-Aguilar, 1982). Дефицит подоб-
ных работ, очевидно, является следствием зна-
чительной сложности выращивания микориз-
ных грибов in vitro. 

Результаты влияния экзогенных цитоки-
нинов на развитие микоризы варьировали в за-
висимости от объектов и условий эксперимен-
та. Так, кинетинрибозид положительно влиял 
на прорастание спор Glomus clarum in vitro 
(Fernández Suárez et al., 2015). Погружение кор-
ней Lablab purpureus в раствор кинетина значи-
тельно повышало степень колонизации их гри-
бом Glomus mosseae (Xie et al., 1998), тогда как 
опрыскивание растений Vigna radiatа этим    
гормоном не влияло на формирование микори-
зы грибом G. clarum (Rabie, 2005). Обработка 
побегов Punica granatum раствором БАП нега-
тивно сказывалась на формировании микоризы 
грибом Rh. irregularis, и хотя в условиях водно-
го стресса влияние гормона и микоризы на рост 
растений было позитивным, синергического 
действия они не проявляли (Bompadre et al., 
2015). Тидиазурон, являющийся синтетическим 
производным фенилмочевины с цитокининовой 
активностью, существенно угнетал формирова-
ние микоризы у растений Miscanthus × 
giganteus, инокулированных Rh. intraradices 

(Schmidt et al., 2017), что объясняется структу-
рной несовместимостью этого соединения с ре-
цепторами цитокининов и/или ингибированием 
им синтеза эндогенных цитокининов. 

Использование генетических подходов к 
изучению регуляции микоризогенеза также 
привело к получению противоречивых резуль-
татов. Так, в корнях трансгенных растений 
N. tabacum с оверэкспрессией гена СКХ и соот-
ветственно сниженным содержанием цитоки-
нинов наблюдали ускоренный рост гифов гриба 
Rh. intraradices и большую степень колониза-
ции по сравнению с растениями дикого типа 
(Cosme et al., 2013). Манипуляции со специфи-
ческими корневыми генами СКХ показали, что 
позитивное влияние на возникновение микори-
зы при симбиозе этих организмов оказывали 
цитокинины, синтезированные в побеге (Cosme 
et al., 2016). Мутанты Pisum sativum Е151, у ко-
торых гриб Rh. irregularis формировал вдвое 
больший объем микоризы относительно расте-
ний дикого типа, характеризовались высоким 
уровнем цитокининов до инокуляции, но на 6-й 
день после нее содержание цитокининов сни-
жалось (Jones et al., 2015). Образование мико-
ризы грибом Gigaspora margarita у мутантов 
Medicago truncatula с редуцированным геном 
cre1, кодирующим рецепторный белок цитоки-
нинов гистидинкиназу, не отличалось от расте-
ний дикого типа, что свидетельствует об отсут-
ствии связи между сигналингом цитокининов и 
микоризогенезом (Laffont et al., 2015). 

Неоднозначность результатов изучения 
цитокининов при установлении симбиотичес-
ких отношений между растениями и грибами 
привела некоторых исследователей к выводу об 
их второстепенной роли в регуляции этого 
процесса (Das, Gutjahr, 2019). При комплексном 
анализе компонентов фитогормонального ком-
плекса, участвующих в развитии арбускуляр-
ной микоризы грибом Rhizobium leguminosarum 
на корнях Pisum sativum, были изучены и обсу-
ждены функции многих фитогормонов, однако 
вклад цитокининов полностью проигнорирован 
(Foo et al., 2016). В то же время, учитывая 
огромное значение цитокининов для регуляции 
онтогенеза в целом (Kieber, Schaller, 2018) и 
корневой системы в частности (Aloni et al., 
2006), а также принимая во внимание глубокое 
взаимодействие всех фитогормонов (Khan et al., 
2020, Pozo et al., 2015), трудно представить не-
причастность цитокининов к регуляции симби-
оза. Противоречивость данных скорее можно 
объяснить сложностью проведения подобных 
исследований, при выполнении которых необ-
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ходимо учитывать видоспецифичность объек-
тов, стадию их развития, условия проведения 
опытов и т. п. Кроме того, приведенные факты 
указывают на опосредованность действия ци-
токининов в микоризогенезе. Среди потенциа-
льных посредников первое место занимают 
другие гормоны (Bedini et al., 2018) и трансмит-
теры фосфора (Cosme et al., 2016, Fusconi, 
2014). Экспериментальными доказательствами 
этого служат работы, в которых продемонстри-
рованы изменения содержания цитокининов во 
время формирования микоризы на фоне качест-
венной и количественной перестройки всего 
гормонального комплекса, в том числе гиббе-
реллинов (Shaul-Keinan et al., 2002), АБК и аук-
синов (Schmidt et al., 2017), жасмоновой кисло-
ты (Adolfsson et al., 2017). Связь между форми-
рованием микоризы, эндогенными цитокини-
нами и фосфорным питанием продемонстриро-
вана в нескольких исследованиях (Cosme et al., 
2013; Fusconi, 2014). В частности, корни расте-
ний Allium porrum, колонизированные грибом 
Glomus mosseae, содержали значительно боль-
ше зеатинрибозида при дефиците фосфора в 
питательной среде, чем неколонизированные, 
тогда как в условиях достаточного снабжения 
фосфором больше зеатинрибозида было в кор-
нях растений без микоризы (Torelli et al., 2000).  

Цитокинины макромицетов 

Макромицеты (высшие грибы) – несис-
тематическая группа грибов, образующих мак-
роскопические плодовые тела. Многие из них 
формируют эктомикоризу с деревьями, то есть 
также принадлежат к симбионтам. Именно ма-
кромицеты на протяжении тысячелетий служи-
ли продуктами питания и лечебными средства-
ми для человечества. Биохимический состав и 
физиология этих организмов интенсивно изу-
чаются, тем не менее, механизмы регуляции их 
роста и развития остаются почти неизвестны-
ми. 

Первые сообщения об обнаружении ци-
токининов в плодовых телах макромицетов по-
явились в 70-е годы ХХ века. С помощью био-
тестов были проанализированы 6 видов рода 
Rhizopogon и 22 вида рода Hebeloma. Цитоки-
ниновая активность, соответствовавшая зеати-
ну и зеатинрибозиду, была найдена лишь у од-
ного вида – Rhizopogon ochraceorubens (Crafts, 
Miller, 1974). Активность этих двух гормонов 
была зафиксирована и при биотестировании 
плодовых тел Agaricus bisporus и Pleurotus 
sajor-caju (Dua, Jandaik, 1979). Эктомикоризные 
грибы Rhizopogon luteolus, Boletus elegans и 
Suillus luteus также продуцировали соединения 

с цитокининовой активностью, подобной зеа-
тину и зеатинрибозиду (Ng et al., 1982). При 
выращивании Schizophyllum commune в жидкой 
культуре биотесты показали наличие изопенте-
ниладенина (Janitor, Vizarova, 1994). Радиоим-
мунологическим методом было проанализиро-
вано содержание цитокининов в культуральных 
фильтратах эктомикоризных грибов Thelephora 
terrestris и Laccaria bicolor. Если у первого гри-
ба доминировали зеатин, изопентениладенин и 
их рибозиды, то у второго преобладал изопен-
тениладенозин. В фильтратах грибов 
T. terrestris, произраставших на корнях расте-
ния-хозяина (Picea abies), уровень зеатинрибо-
зида был значительно выше, чем в чистой куль-
туре (Kraigher et al., 1991). Методом HPLC кон-
центрацию транс-зеатина определили у 18 ви-
дов макромицетов, в частности у Boletus 
impolitus, Ptychoverpa bohemica, Volvariella 
speciosa, Amanita gemmata и др. (Türker et al., 
2005). Позже применение более точного метода 
масс-спектрометрии позволило выявить нали-
чие 27 гормонов цитокининового ряда в плодо-
вых телах 20 видов базидиевых грибов, соб-
ранных в лесах Канады, из них 7 присутствова-
ли у каждого вида. Доминирующими формами 
были цис-зеатин и изопентениладенин, однако 
у каждого вида грибов преобладал один тип 
цитокининов и его производных (рибозидов и 
нуклеотидов). Например, у Hygrocybe sp., 
Phellinus igniarius, Hypsizygus ulmarius, Exidia 
glandulosa и Trichaptum biforme 60 % цитоки-
нинов составлял цис-зеатин (Morisson et al., 
2015b). Активные и конъюгированные формы 
цитокининов были обнаружены в мицелиаль-
ной биомассе 13 видов лекарственных макро-
мицетов при выращивании in vitro. Эти данные 
подтвердили видоспецифичность качественно-
го состава и количественного содержания этих 
гормонов у грибов (Vedenicheva et al., 2018). В 
приведенных примерах определение цитокини-
нов давало возможность только констатировать 
способность грибов синтезировать эти гормо-
ны. Стадия развития грибов, способ их питания 
или другие биологические особенности не учи-
тывались, следовательно, предположения отно-
сительно функций цитокининов не высказыва-
лись. 

Сообщения, указывающие на участие ци-
токининов в регуляции морфогенеза макроми-
цетов, немногочисленны. Биотестами были 
установлены изменения цитокининовой актив-
ности на различных стадиях развития Lentinus 
tigrinus. Максимальной она была в мицелии в 
начале его роста с дальнейшим снижением во 
время формирования плодовых тел (Rypacek, 
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Sladky, 1973). Высокая активность цитокини-
нов проявлялась также в шляпках в период   
формирования базидиоспор, но она отсутство-
вала в ножке гриба (Rypacek, Sladky, 1972). Ки-
нетин при внесении в питательную среду уве-
личивал биомассу и содержание белка у куль-
тивируемых грибов Pleurotus sajor-caju 
(Mukhopadhyay et al., 2005) и Agaricus bisporus 
(Guha, Banerjee, 1974). Уменьшение темпов ро-
ста мицелия Amanita muscaria после обработки 
алюминием коррелировало со снижением об-
щего количества цитокининов (Kovač, Žel, 
1995). Бензиладенин задерживал послеубороч-
ное раскрытие шляпок Agaricus bisporus 
(Braaksma et al., 2001). Внесение изопентенила-
денина в культуральную среду в высоких кон-
центрациях ингибировало развитие мицелия 
Siullus variegates in vitro, повышало плотность 
мембран и отток ионов калия, кальция и фос-
фора из клеток гриба в среду. Малые количест-
ва гормона, наоборот, стимулировали рост ми-
целия (Pohleven, 1989). При культивировании 
Lentinus tigrinus и Laetiporus sulphureus с при-
менением спектрофотометрического метода 
была изучена динамика зеатина, уровень кото-
рого был максимальным на начальных этапах 
развития мицелия (Özcan, 2001). Среди восьми 
исследованных в культуре видов эктомикориз-
ных грибов пять (Suillus granulatus, S. 
variegatus, Laccaria bicolor, Pisolithus tinctorius 
и Thelephora terrestris) реагировали на добавле-
ние эксудатов корней сосны ускорением роста. 
Эффект эксудатов можно было заменить внесе-
нием в среду изопентениладенина совместно с 
пальмитиновой кислотой (Sun, Fries, 1992). Ви-
доспецифический характер динамики цитоки-
нинов и причастность этих фитогормонов к ре-
гуляции роста и развития базидиомицетов 
Hericium coralloides и Fomitopsis officinalis 
установлены при культивировании их мицелия 
in vitro. У сапротрофа H. coralloides максимум 
содержания транс-зеатина, транс-
зеатинрибозида, изопентениладенозина и изо-
пентениладенина приходился на период наивы-
сшей интенсивности роста, а замедление разви-
тия мицелия сопровождалось снижением уров-
ней свободных форм цитокининов. Динамика 
содержания цитокининов у F. officinalis не кор-
релировала с интенсивностью ростовых про-
цессов, что могло быть связано с паразитичес-
кой природой этого гриба (Vedenicheva et al., 
2018a). Эссенциальные микроэлементы цинк, 
марганец и медь в форме сульфатов и цитратов 
стимулировали рост мицелиальной биомассы 
гриба Trametes versicolor в культуре, при этом 
они существенно угнетали образование неакти-

вных форм цитокининов (цис-зеатина и зеатин-
О-глюкозида) и стимулировали аккумуляцию 
активных форм (транс-зеатина и зеатинрибо-
зида). Поскольку количественных зависимос-
тей между ростом мицелиальной биомассы, 
концентрацией микроэлементов и содержанием 
активных форм цитокининов не обнаружили, 
было сделано предположение об опосредован-
ности влияния ионов металлов на их биосинтез 
и метаболизм (Аль-Маалі та ін., 2019). 

Представленная информация позволяет 
рассматривать цитокинины как потенциальный 
регулятор роста макромицетов, однако сущест-
вующих данных, безусловно, недостаточно для 
того, чтобы делать конкретные выводы и даже 
предположения о механизмах их действия.  

Таким образом, анализ доступной на те-
кущий момент литературы показал, что если в 
понимании участия цитокининов в регуляции 
взаимодействия растений и паразитических 
грибов при патогенезе достигнут определенный 
прогресс, то в отношении других групп грибов 
сведения фрагментарны и часто противоречи-
вы. По сравнению с цитокининами растений, у 
которых достаточно детально изучены пути би-
осинтеза, метаболизма, рецепции и трансдук-
ции сигналов, цитокинины грибов остаются 
практически не исследованными. Имеющиеся 
данные не позволяют сделать однозначное за-
ключение, являются ли синтезированные гри-
бами цитокинины гормонами или продуктами 
вторичного метаболизма. Учитывая высокую 
практическую ценность грибов, такая ситуация 
представляется крайне неудовлетворительной, 
хотя объясняется методическими сложностями. 
Информация о механизмах роста и развития 
грибов и выявление веществ, контролирующих 
эти процессы, несомненно, позволят в даль-
нейшем усовершенствовать имеющиеся и соз-
дать новые биотехнологии с использованием 
цитокининов этих организмов для потребнос-
тей медицины и пищевой промышленности.  

Публикация подготовлена в рамках выполне-

ния конкурсного проекта 8Б «Изучение противоопу-

холевых свойств биологически-активных веществ 

цитокининовой природы из мицелиальной биомассы 

лекарственных базидиевых грибов» при финансовой 

поддержке НАН Украины. 
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Fungi play an important role in functioning of ecosystems, and are of great practical value as food 

and biotechnological subjects. At the same time, they are cause of many serious diseases that are 

very difficult to deal with. Mushrooms of different taxonomic and trophic groups are capable of 

producing phytohormones, in particular cytokinins. Studies of fungal cytokinins were started half a 

century ago, but there is still no clear opinion on the functions they perform in growth and 

development of these organisms. The review analyzes data obtained over the years regarding results 

of studying qualitative composition of cytokinins synthesized by fungi, exogenous influence of 

hormones on growth of fungi in culture and in situ, changes in physiology and metabolism of fungi 

due to genetic transformations related to cytokinins. Most fungi exist in close interaction with plants, 

forming associations both friendly (symbiosis) and hostile (parasitism). In both cases, they convert a 

host plant metabolism in their favor by effector substances, which include cytokinins. For the 

purpose of plant damage, fungi of a parasitic nature are manipulated by both their own genes for 

cytokinin biosynthesis and metabolism, and by the corresponding genes of host plant. 

Manifestations of such interaction depend on the nature of pathogen and its strategy, as well as the 

reactivity of immune system of an occupied organism. In study of symbiotic relationships of fungi 

and plants, in particular formation of arbuscular mycorrhiza, some contradictory data was obtained, 

which testify to the indirect action of cytokinins. The role of cytokinins in development of 

macromycetes, which constitute an unsystematic group of fungi capable of forming macroscopic 

fruiting bodies, is discussed separately. Cytokinins have been found both in vegetative mycelium 

and carpophores of macromycetes. The patterns of their dynamics allow us to consider hormones of 

this class as potential regulators of mushroom growth. In general, cytokinins of fungi have been 

studied insufficiently. Understanding of mechanisms of fungi development and identification of 

substances that can control them would improve biotechnology using fungi as raw materials for 

medicine and agricultural production.  
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ЦИТОКІНІНИ ГРИБІВ 
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Грибам належить значна роль у функціонуванні екосистем. Вони становлять надзвичайну 

практичну цінність як продукти харчування та об’єкти біотехнологічних розробок. Одноча с-

но деякі види є причиною серйозних захворювань. Гриби різних таксономічних та трофіч них 

груп здатні продукувати фітогормони, зокрема цитокініни. Дослідження цитокінінів грибів 

були розпочаті півстоліття тому, проте досі не існує єдиної думки щодо функцій, які вони ви-

конують в регуляції процесів росту і розвитку цих організмів. В огляді проаналізовано відо-

мості щодо результатів вивчення якісного складу синтезованих грибами цитокінінів, екзоген-

ного впливу гормонів на ріст грибів у культурі та in situ, змін у фізіології й метаболізмі грибів 

унаслідок генетичних трансформацій, пов’язаних з цитокінінами. Більшість грибів тісно вза-

ємодіє з рослинами, утворюючи асоціації як дружнього (симбіоз), так і ворожого характеру 

(паразитизм). В обох випадках для перетворення метаболізму рослини-хазяїна на свою ко-

ристь гриби використовують комплекс речовин-ефекторів, до складу яких входять цитокіні-

ни. Задля ураження рослин гриби паразитичної природи маніпулюють як власними генами 

біосинтезу і метаболізму цитокінінів, так і відповідними генами рослини-хазяїна. Прояви та-

кої взаємодії залежать від природи патогена і застосованої ним стратегії, а також від реактив-

ності імунної системи окупованого організму. При дослідженні симбіотичної взаємодії грибів 

і рослин, зокрема формування арбускулярної мікоризи, отримано суперечливі дані, які свід-

чать про непрямий вплив цитокінінів. Окремо обговорено роль цитокінінів у розвитку мак-

роміцетів, які складають несистематичну групу грибів, здатних формувати макроскопічні 

плодові тіла. Цитокініни виявлено як у вегетативному міцелії, так і в карпофорах макроміце-

тів. Встановлені закономірності динаміки їхнього накопичення дозволяють розглядати гор-

мони цього класу як потенційні регулятори росту грибів. В огляді наголошується, що цитокі-

ніни грибів вивчено недостатньо повно. Розуміння ж механізмів розвитку грибів та виявлення 

речовин, здатних їх контролювати, дозволило б удосконалити біотехнології з використанням 

грибів як сировини для потреб медицини й харчової промисловості. 
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