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Ïðîâåäåíî ïðèæèçíåííîå èçó÷åíèå ìèòîõîíäðèé, îêðàøåííûõ ðîäàìèíîì, â êëåòêàõ âîçäóøíîãî è
ãëóáèííîãî ìèöåëèåâ 31 øòàììà 9 âèäîâ ðîäà Agaricus — A. arvensis Schaeff., A. bisporus (Lange) Im-
bach, A. bitorquis (Quel.) Sacc., A. campestris L., A. excellens (F. H. Møller), F. H. Møller, A. macrocarpus
(F. H. Møller) F. H. Møller, A. silvaticus Schaeff., A. silvicola (Vittad.) Peck, A. xanthodermus Genev. — è
2 øòàììîâ 2 âèäîâ ðîäà Pleurotus — P. ostreatus (Jacq.) P. Kumm., P. pulmonarius (Fr.) Quel. Ìîðôîãåíåç
ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ìèöåëèÿ âèäîâ ðîäîâ Agaricus è Pleurotus â öåëîì èìååò ìíîãî îáùåãî â ðàñïðå-
äåëåíèè ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ìèöåëèÿ êàê ïðè áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ðîñòà, òàê è ïðè ïåðåñòðîéêå
õîíäðèîìà (äåëåíèå èëè ôðàãìåíòàöèÿ ìèòîõîíäðèé íà ìåëêèå ñóáúåäèíèöû) ïîä äåéñòâèåì íåáëàãî-
ïðèÿòíûõ óñëîâèé ðîñòà èëè â ïðîöåññå ñòàðåíèÿ. Ïðè ñáàëàíñèðîâàííîì ðîñòå ìèöåëèÿ ãåòåðîêàðèîòè-
÷åñêèõ øòàììîâ âèäîâ ðîäîâ Agaricus è Pleurotus â òå÷åíèå 7—14 ñóò íà àãàðèçîâàííûõ ñðåäàõ, à òàêæå
ïðè êóëüòèâèðîâàíèè ìèöåëèÿ øòàììîâ âåøåíêè è íåêîòîðûõ øòàììîâ øàìïèíüîíà â óñëîâèÿõ ïîãðó-
æåííîé êóëüòóðû íàáëþäàëîñü ðàñïðåäåëåíèå ìèòîõîíäðèé ïî òèïó 1 (ìåëêèå çåðíèñòûå ìèòîõîíäðèè â
àïèêàëüíîé çîíå — 1, äëèííûå ïàëî÷êîâèäíûå â ñóáàïèêàëüíîé çîíå — 2 è êîðîòêèå ïàëî÷êîâèäíûå è
çåðíèñòûå, ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå ôðàãìåíòàöèè ïàëî÷êîâèäíûõ ìèòîõîíäðèé â çðåëûõ êëåòêàõ ìè-
öåëèÿ — 3). Ïðè íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ðîñòà (ãîëîäàíèå) â êëåòêàõ ìèöåëèÿ ãîìîêàðèîòè÷åñêèõ
øòàììîâ øàìïèíüîíà, ïðè äëèòåëüíîì êóëüòèâèðîâàíèè âñåõ øòàììîâ è âèäîâ èçó÷àåìûõ ðîäîâ è ïðè
êóëüòèâèðîâàíèè íà æèäêîì ñóñëå äëÿ áîëüøèíñòâà øòàììîâ øàìïèíüîíà íàáëþäàëè ðàñïðåäåëåíèå
ìèòîõîíäðèé ïî òèïó 2 (øàðîîáðàçíûå ìèòîõîíäðèè âî âñåõ êëåòêàõ íàáëþäàåìûõ çîí ìèöåëèÿ). Íà
óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå ïðîôèëè ýòèõ ìèòîõîíäðèé èìåëè ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè â âèäå àññî-
öèàöèè íàðóæíîé ìåìáðàíû ìèòîõîíäðèé ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ðèáîñîìàìè è èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû
êðèñò. Ïðåäâàðèòåëüíûé òåñò íà àïîïòîçîïîäîáíûé ôåíîòèï êëåòîê ãëóáèííîãî ìèöåëèÿ øàìïèíüîíà
Bs94, ïðàêòè÷åñêè íå ðàñòóùåãî â ãëóáèííîé êóëüòóðå, äàë ïîëîæèòåëüíûé ðåçóëüòàò. Òàêèì îáðàçîì,
ìîðôîãåíåç ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ìèöåëèÿ âèäîâ ðîäà Agaricus è âèäîâ ðîäà Pleurotus ïðè ðàçíûõ
óñëîâèÿõ è ñðîêàõ êóëüòèâèðîâàíèÿ ïðîòåêàåò ñõîäíûì îáðàçîì è îïðåäåëÿåòñÿ êîìïëåêñîì ôèçèîëîãè-
÷åñêèõ è áèîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, îòðàæàþùèõ ñîñòîÿíèå êëåòîê ìèöåëèÿ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: âèäû ðîäà Agaricus è Pleurotus, ìîðôîãåíåç ìèòîõîíäðèé, óëüòðàñòðóêòóðà ìè-
òîõîíäðèé.

Ìèòîõîíäðèè ÿâëÿþòñÿ îðãàíåëëàìè êëåòîê ýóêàðèî-
òè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ. Îíè èçìåí÷èâû è ïëàñòè÷íû â çà-
âèñèìîñòè îò øòàììîâîé ñïåöèôè÷íîñòè, ôàçû æèçíåí-
íîãî öèêëà è óñëîâèé ðîñòà ãðèáà. Ðàçìåð, ôîðìà è ÷èñëî
ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ìîãóò ñèëüíî âàðüèðîâàòü. Ìèòî-
õîíäðèè ïîñòîÿííî ðàñòóò, äåëÿòñÿ è ïåðåäàþòñÿ îò îä-
íîé êëåòêè ê äðóãîé â ïðîöåññå ìèöåëèàëüíîãî ðîñòà è
ñïîðîîáðàçîâàíèÿ ó ãðèáîâ. Ìèòîõîíäðèè ñíàáæàþò
êëåòêè ÀÒÔ, îáðàçóåìûì â ïðîöåññå îêèñëèòåëüíîãî
ôîñôîðèëèðîâàíèÿ, âîâëå÷åíû â ïðîöåññ áèîñèíòåçà ìíî-
ãèõ êëåòî÷íûõ ìåòàáîëèòîâ, âûïîëíÿþò ôóíêöèþ îáðàçî-
âàíèÿ áåëêîâûõ ìîëåêóë, ñîäåðæàùèõ æåëåçîñåðíûå êëà-
ñòåðû (Lill, Mühlenhof), 2005), à òàêæå èãðàþò êëþ÷åâóþ
ðîëü â ðåãóëÿöèè ïðîãðàììèðóåìîé ñìåðòè êëåòîê (De-
sagher, Martinou, 2000; Lu, 2005). Ïîýòîìó ìèòîõîíäðèè
ÿâëÿþòñÿ èíäèêàòîðàìè æèçíåäåÿòåëüíîñòè è æèçíåñïî-
ñîáíîñòè ýóêàðèîòè÷åñêèõ êëåòîê.

Ìîðôîëîãèÿ ìèòîõîíäðèé îïðåäåëÿåòñÿ ïðîöåññàìè
èõ ñëèÿíèÿ è äåëåíèÿ. Ïîêàçàíî, ÷òî ôàêòîðàìè, îòâåòñò-

âåííûìè çà ìîðôîëîãèþ ìèòîõîíäðèé ó ñóì÷àòûõ äðîæ-
æåé Schizosacharomyces pombe è Saccharomyces cerevisiae,
ÿâëÿþòñÿ áåëêè, ëîêàëèçîâàííûå íà íàðóæíîé ìåìáðàíå
ìèòîõîíäðèé (Burgess et al., 1994; Pelloquin et al., 1998;
Prokisch et al., 2000). Ýòè áåëêè êîíñåðâàòèâíû ïî ñâîåé
ïðèðîäå è ó ðàçíûõ ãðèáîâ îíè ãîìîëîãè÷íû (ó äðîææåé
è ó ìèöåëèàëüíûõ ñóì÷àòûõ ãðèáîâ Neurospora crassa è
Podospora anserina). Ó ìóòàíòîâ äðîææåé â ýòèõ áåëêàõ
íàðóøåí ïðîöåññ ïåðåäà÷è ìòÄÍÊ äî÷åðíèì êëåòêàì, à ó
ìóòàíòîâ N. crassa áëîêèðóåòñÿ ïðîöåññ ðàçâèòèÿ ïåðèòå-
öèÿ åùå äî îáðàçîâàíèÿ àñêîñïîð (ýôôåêò ñòåðèëüíîñòè
ìèöåëèÿ).

Ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè âûñøèõ ýóêàðèîò, êàê ïðàâèëî,
èìåþò îãðàíè÷åííóþ ñïîñîáíîñòü ê ïðîëèôåðàöèè. Ïî-
ñòåïåííîå ñíèæåíèå ñêîðîñòè ïðîëèôåðàöèè êëåòîê
in vitro, ïðèâîäÿùåå â êîíå÷íîì ñ÷åòå ê åå îñòàíîâêå, íà-
çûâàþò êëåòî÷íûì, èëè ðåïëèêàòèâíûì, ñòàðåíèåì. Ñèí-
äðîì ñòàðåíèÿ ìèöåëèÿ áûë äåòàëüíî èçó÷åí íà ïðèìåðå
P. anserina. Îí áûë âïåðâûå îïèñàí êàê ìàòåðèíñêîå íà-
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ñëåäîâàíèå íåáëàãîïðèÿòíîãî ïðîöåññà, êóëüìèíàöèåé
êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ îñòàíîâêà ðîñòà ìèöåëèÿ ïîñëå
7—30 ñì ïðèðîñòà ìèöåëèÿ, ïîëó÷åííîãî èç ïðîðîñøåé
àñêîñïîðû (Rizet, 1953). Ñîñòîÿíèå ñòàðåíèÿ, ïî íåêîòî-
ðûì äàííûì, áûëî âûçâàíî óâåëè÷åíèå êîíöåíòðàöèè öè-
òîïëàçìàòè÷åñêîãî ôàêòîðà (Marcou, 1961; Jamet-Vierny
et al., 1999). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñòàðåíèå âñåãäà àññîöèè-
ðóåòñÿ ñ ðåîðãàíèçàöèåé ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà: àìï-
ëèôèêàöèåé ýêñòðàõðîìàñîìàëüíîé ìèòîõîíäðèàëüíîé
ÄÍÊ, íàçûâàåìîé senDNA (Stahl et al., 1978; Cummings et
al., 1979; Belcour et al., 1981), è ìîäèôèêàöèåé ìèòîõîíä-
ðèàëüíîé õðîìîñîìû (Jamet-Vierny et al., 1980; Belcour et
al., 1981; Kurk et al., 1981; Borghouts et al., 1997). Êîððåëÿ-
öèÿ ìåæäó ìîäèôèêàöèÿìè ìèòîõîíäðèé è ñòàðåíèåì õî-
ðîøî èçó÷åíû, íî îñòàþòñÿ íåïîíÿòíûì, ÿâëÿþòñÿ ëè ýòè
ìîäèôèêàöèè ïðè÷èíîé ñîñòîÿíèÿ ñòàðåíèÿ ìèöåëèÿ
(Sellem, 2002).

Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà, îáðà-
çóåìûå â ìèòîõîíäðèÿõ äðîææåé S. cerevisiae ïîä äåéñò-
âèåì îêèñëèòåëüíîãî ñòðåññà, êîòîðûé áûë âûçâàí ïîëî-
âûì ôåðîìîíîì, çàïóñêàþò êàñêàä áèîõèìè÷åñêèõ è ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ îòâåòíûõ ðåàêöèé â êëåòêàõ, ïðèâîäÿùèõ ê
ôðàãìåíòàöèè ìèòîõîíäðèé è, â êîíå÷íîì ñ÷åòå, ê àïîï-
òîçó êëåòîê (Êíîððå, 2005).

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïîëó÷åíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî
ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ î ìîðôîãåíåçå ìèòîõîíäðèé
èñêëþ÷èòåëüíî àñêîìèöåòíûõ ãðèáîâ: îäíîêëåòî÷íûõ —
äðîææåé (Altmann, Westermann, 2005) è ìèöåëèàëüíûõ —
Neurospora crassa (Westermann, Prokisch, 2002; Levina,
Lew, 2006). Â òî æå âðåìÿ îãðàíè÷åííûé âåãåòàòèâíûé
ðîñò ìèöåëèÿ õàðàêòåðåí íå òîëüêî äëÿ ãîìî- è ãåòåðîêà-
ðèîòè÷åñêèõ øòàììîâ ñóì÷àòîãî ãðèáà P. anserina, íî è
äëÿ ãîìîêàðèîòè÷åñêèõ øòàììîâ áàçèäèàëüíîãî ãðèáà
Agaricus bisporus (Êàìçîëêèíà, 2005).

Íàñòîÿùàÿ ðàáîòà ïîñâÿùåíà èññëåäîâàíèþ ìîðôî-
ëîãèè ìèòîõîíäðèé ìèöåëèÿ è èçìåíåíèÿ èõ ñòðóêòóðû ó
ãîìî- è ãåòåðîêàðèîòè÷åñêèõ øòàììîâ áàçèäèàëüíûõ ãðè-
áîâ èç ðîäîâ Agaricus è Pleurotus ïðè ïîâåðõíîñòíîì è
ãëóáèííîì êóëüòèâèðîâàíèè íà ðàçëè÷íûõ ñðåäàõ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Öèòîëîãè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ïðîâîäèëè íà 31 øòàì-
ìå ðîäà Agaricus — A. arvensis Schaeff., A. bisporus (Lan-
ge) Imbach, A. bitorquis (Quel.) Sacc., A. campestris L.,
A. excellens (F. H. Møller) F. H. Møller, A. macrocarpus
(F. H. Møller) F. H. Møller, A. silvaticus Schaeff., A. silvicola
(Vittad.) Peck, A. xanthodermus Genev. — è 2 øòàììàõ
2 âèäîâ ðîäà Pleurotus — P. ostreatus (Jacq.) P. Kumm.,
P. pulmonarius (Fr.) Quel. (òàáë. 1).

Ïîâåðõíîñòíîå êóëüòèâèðîâàíèå ìèöåëèÿ ïðîâîäèëè
â òåðìîñòàòèðóåìûõ óñëîâèÿõ íà àãàðèçîâàííûõ ñðåäàõ
ïðè 24 ± 1 °Ñ â òå÷åíèå 7, 14 è 28 ñóò.

À ã à ð è ç î â à í í û å ñ ð å ä û. Êàðòîôåëüíî-ãëþêîçíûé
àãàð (ÊÃÀ) (Ëèòâèíîâ, 1969): 20%-íûé êàðòîôåëüíûé îò-
âàð, 2%-íàÿ ãëþêîçà, 1.5%-íûé àãàð. Ñóñëî-àãàð (ÑÀ):
1.6 °Á ñóñëî, 1.5%-íûé àãàð. Ãîëîäíûé àãàð (ÃÀ):
1.5%-íûé àãàð.

Ãëóáèííîå êóëüòèâèðîâàíèå ïðîâîäèëè íà æèäêîì
ñóñëå â êîëáàõ Ýðëåíìåéåðà íà ðîòàöèîííîé êà÷àëêå ïðè
200 îá/ìèí (24 ± 1 °Ñ) â òå÷åíèå 7—28 ñóò ñ îáúåìàìè
ñðåäû â êîëáå 50, 100, 150 ìë.

Ï ð è ã î ò î â ë å í è å ï ð å ï à ð à ò î â ä ë ÿ ì è ê ð î ñ ê î -
ï è è. Â ÷àøêè Ïåòðè íà ÑÀ èíîêóëèðîâàëè áëîê ñ ìèöå-

ëèåì, ðÿäîì ñ íèì ïîìåùàëè ñòåðèëüíûå êóñî÷êè äèàëèç-
íîé ïëåíêè. ×àøêè èíêóáèðîâàëè â òåðìîñòàòå ïðè
24 ± 1 °Ñ â òå÷åíèå 7, 14 èëè 28 ñóò.

Ë þ ì è í å ñ ö å í ò í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î ï è ÿ. Íàðîñøèé íà
ñòåêëî ìèöåëèé îêðàøèâàëè ïðèæèçíåííî ðîäàìèíîì 6Æ
(0.3 ìêÌ) äëÿ âûÿâëåíèÿ ìèòîõîíäðèé (Butt et al., 1989).

Ï ð î ñ ì î ò ð ï ð å ï à ð à ò î â. Ïðåïàðàòû ïðîñìàòðèâà-
ëè íà ìèêðîñêîïå Axioskop 40 FL ïðè óâåëè÷åíèÿõ îáúåê-
òèâîâ 40�, 100�. Äëÿ ïðîñìîòðà ïðåïàðàòîâ, îêðàøåí-
íûõ ðîäàìèíîì, èñïîëüçîâàëè ñâåòîôèëüòðû ôèðìû Zeiss
¹ 15 (óâåëè÷åíèå îáúåêòèâà 100�). Ôîòîãðàôèðîâàëè ñ
ïîìîùüþ êàìåðû AxioCam MRc.

Ò ð à í ñ ì è ñ ñ è î í í à ÿ ý ë å ê ò ð î í í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î -
ï è ÿ (Ò Ý Ì). Äëÿ èññëåäîâàíèÿ ìåòîäîì ÒÝÌ îáðàçöû
ìèöåëèÿ, ïîëó÷åííîãî íà ïîâåðõíîñòè äèàëèçíûõ ïëåíîê
íà ÑÀ è âûðàùåííîãî â ãëóáèííîé êóëüòóðå, ïîìåùàëè â
2.5%-íûé ðàñòâîð ãëóòàðàëüäåãèäà (Merck) íà 0.1 Ì
Na-ôîñôàòíîì áóôåðå (pH 7.2) íà 2 ÷ (ïðè êîìíàòíîé
òåìïåðàòóðå). Ïîñëå ïðîìûâêè â Na-ôîñôàòíîì áóôåðå
(3 ðàçà ïî 15 ìèí) ïðîâîäèëè ïîñòôèêñàöèþ â 1%-íîì
ðàñòâîðå OsO4 1 ÷ ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå. Ìàòåðèàë
ïðîìûâàëè â ðàñòâîðå áóôåðà, îáåçâîæèâàëè è çàëèâàëè â
EPON (Ferak). Óëüòðàòîíêèå ñðåçû ïîëó÷àëè íà óëüòðàòî-
ìå LKB-8800 ñ èñïîëüçîâàíèåì àëìàçíûõ íîæåé, îêðàøè-
âàëè âîäíûì ðàñòâîðîì óðàíèë-àöåòàòà (60 ìèí) ñ ïîñëå-
äóþùèì äîêðàøèâàíèåì ïî Ðåéíîëüäñó (Reynolds, 1963)
è èññëåäîâàëè ñ ïîìîùüþ ìèêðîñêîïîâ Jeol (JEM-100B) è
U12 (Hitachi).

TUNEl-àíàëèç ïðîâîäèëè ïðè èñïîëüçîâàíèè êèòà
APO-BrdU-INC™ (BioVision, ÑØÀ). Äëÿ ïðîâåäåíèÿ òåñ-
òà íà ïðèñóòñòâèå ôðàãìåíòèðîâàííûõ ó÷àñòêîâ ÄÍÊ èñ-
ïîëüçîâàëè 16-ñóòî÷íûé ïîâåðõíîñòíî ðàñòóùèé è ãëó-
áèííûé ìèöåëèè A. bisporus (øòàìì Bs94), âûðàùåííûå
íà àãàðèçîâàííîì è æèäêîì ñóñëå ñîîòâåòñòâåííî. Ôèêñà-
öèþ ôðàãìåíòîâ ìèöåëèÿ íà ñòåêëàõ ïðîâîäèëè â 4%-íîì
ðàñòâîðå ôîðìàëüäåãèäà, ïðèãîòîâëåííîì íà áóôåðå PBS,
pH 7.4. Äàëåå ïåðåä ïåðìåàáèëèçàöèåé ïðîòåèíàçîé K ìè-
öåëèé îáðàáàòûâàëè 5 ìèí â ëèòè÷åñêîé ñìåñè, ïîëó÷åí-
íîé èç êóëüòóðàëüíîé æèäêîñòè Trichoderma (3.6 ìã/ìë â
PBS, pH 7.4, ïðè 0.5 Ì KCl), îòìûâàëè òðåõêðàòíî â PBS,
pH 7.4, è äàëåå ïðîâîäèëè ïåðìåàáèëèçàöèþ è ïîñëåäóþ-
ùèå ïðîöåäóðû ïî èíñòðóêöèè êèòà. Ïàðàëëåëüíî ïðîâî-
äèëè âñå ïðîöåäóðû íà íàíåñåííûõ íà ïðåäìåòíîå ñòåêëî
êëåòêàõ-òåñòàõ (ñìåñü àïîïòîòè÷åñêèõ è íîðìàëüíûõ êëå-
òîê), êîòîðûå ïðèëàãàëèñü ê êîìïëåêòó ðåàêòèâîâ. Ïîñëå
âñåõ ïðîöåäóð ìèöåëèé ïîìåùàëè â ãëèöåðèí è ìèêðî-
ñêîïèðîâàëè. Ó÷åò êëåòîê ìèöåëèÿ, èìåþùèõ TUNEL-ïî-
ëîæèòåëüíîå îêðàøèâàíèå, ïðîâîäèëè ïóòåì ìèêðîñêî-
ïèðîâàíèÿ ïðè óâåëè÷åíèè 100� íà ìèêðîñêîïå Axioskop
40 FL.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ì î ð ô î ë î ã è ÿ ì è ò î õ î í ä ð è é ð à ç í û õ ø ò à ì -
ì î â â è ä î â ð î ä à A g a r i c u s ï ð è ð î ñ ò å â ï î â å ð õ -
í î ñ ò í î é è ã ë ó á è í í î é ê ó ë ü ò ó ð à õ. Ïðîâåäåíî ïðè-
æèçíåííîå èçó÷åíèå ìèòîõîíäðèé ó êëåòîê âîçäóøíîãî è
ãëóáèííîãî ìèöåëèåâ èçó÷àåìûõ âèäîâ, îêðàøåííûõ ðî-
äàìèíîì. Ìîðôîëîãèþ ìèòîõîíäðèé èçó÷àëè â òðåõ çî-
íàõ ãèôû: çîíà 1 — àïèêàëüíûé ôðàãìåíò ãèôû (äî
30 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà); çîíà 2 — êëåòêè ìèöå-
ëèÿ, óäàëåííûå îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà (30—100 ìêì);
çîíà 3 — çðåëûå êëåòêè ìèöåëèÿ (áîëåå 100 ìêì îò àïè-
êàëüíîãî êîí÷èêà). Ìîðôîëîãèÿ ìèòîõîíäðèé áûëà èçó-
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÷åíà íà 3, 7, 12 è 28-å ñóò ðîñòà ìèöåëèÿ. Íà ðèñ. 1 è 2
ïðåäñòàâëåíû òèïû ðàñïðåäåëåíèÿ ìèòîõîíäðèé â êëåò-
êàõ ìèöåëèÿ øòàììîâ ðîäà Agaricus.

Â êëåòêàõ âîçäóøíîãî ìèöåëèÿ íà ñðåäå ñóñëî-àãàð
(ÑÀ) íà 3-è è 7-å ñóò ðîñòà ìîðôîëîãèÿ ìèòîõîíäðèé â
êëåòêàõ ìèöåëèÿ ãåòåðîêàðèîòè÷åñêèõ øòàììîâ ðîäà
Agaricus ïðàêòè÷åñêè íå ðàçëè÷àëèñü. Ó âñåõ èññëåäóå-
ìûõ øòàììîâ â çîíå 1 íàáëþäàëè ìåëêèå çåðíèñòûå ÿðêî
ñâåòÿùèåñÿ ìèòîõîíäðèè è èõ ñêîïëåíèÿ. Â çîíå 2 ó âñåõ
øòàììîâ íàáëþäàëè äëèííûå íèòåâèäíûå ìèòîõîíäðèè
(4—12 ìêì äëèíîé). ×àñòî â ïåðåõîäíîé çîíå ìåæäó çî-
íîé 1 è çîíîé 2 íàáëþäàëè ìèòîõîíäðèè ïåðåõîäíîãî

òèïà: êîðîòêèå, îâàëüíûå (1—3 ìêì äëèíîé), òóñêëî ñâå-
òÿùèåñÿ. Â áîëåå çðåëûõ ôðàãìåíòàõ ìèöåëèÿ (çîíà 3) íà-
áëþäàëè ïðåèìóùåñòâåííî çåðíèñòûå øàðîâèäíûå
ìèòîõîíäðèè èëè ìèòîõîíäðèè ïåðåõîäíîãî òèïà, ÷òî
ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ ôðàãìåíòàöèåé íèòåâèäíûõ ìèòî-
õîíäðèé. Èíîãäà ìåæäó êëåòêàìè ñ íèòåâèäíûìè ìèòî-
õîíäðèÿìè íàáëþäàëè êëåòêó èëè íåñêîëüêî êëåòîê ñ çåð-
íèñòûìè ìèòîõîíäðèÿìè. Â äàííîì ñëó÷àå ôðàãìåíòàöèÿ
ìèòîõîíäðèé ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ êàêèìè-ëèáî ïîâðåæ-
äåíèÿìè êëåòêè. Ó ðÿäà øòàììîâ (âèäû A. arvensis,
A. campestris, A. silvicola, A. xanthodermus) è â çîíå 2 ÷àñ-
òî âñòðå÷àëèñü ñêîïëåíèÿ çåðíèñòûõ ìèòîõîíäðèé.

492 Å. Â. Ìàòðîñîâà, È. Ñ. Ìàæåéêà è äð.

Ò à á ë è ö à 1

Øòàììû ðîäîâ Agaricus è Pleurotus, èñïîëüçóåìûå â ðàáîòå

Âèä Øòàìì Ïðîèñõîæäåíèå
Ñïîñîá

âûäåëåíèÿ
ßäåðíûé ñòàòóñ

A. arvensis Aahet Êðàñíîäàðñêèé êðàé Ñêðåùèâàíèå ìîíîñïîðî-
âûõ êóëüòóð

Ãåòåðîêàðèîí

Aa 5.3 Òî æå Ìîíîñïîðîâûé èçîëÿò Ãîìîêàðèîí

Bs83 Ìîñêâà Êóëüòóðà òêàíè Ãåòåðîêàðèîí

Bs83-4 Ñïîðîâûé îòïå÷àòîê Bs83 Ìîíîñïîðîâûé èçîëÿò Ãîìîêàðèîí

Bs83-15 Òî æå Òî æå »

Bs83-19 » » » » »

Bs84 Ìîñêâà Êóëüòóðà òêàíè Ãåòåðîêàðèîí

Bs84-1 Ñïîðîâûé îòïå÷àòîê Bs84 Ìîíîñïîðîâûé èçîëÿò Ãîìîêàðèîí

Bs84-2 Òî æå Òî æå »

Bs84-3 » » » » »

Bs26 INKA, Ôðàíöèÿ Ìèöåëèàëüíàÿ êóëüòóðà Ãåòåðîêàðèîí

Bs26/3 Ñïîðîâûé îòïå÷àòîê Bs26 Ìîíîñïîðîâûé èçîëÿò Ãîìîêàðèîí

Bs94 INRA, Ôðàíöèÿ Ìèöåëèàëüíàÿ êóëüòóðà Ãåòåðîêàðèîí

Bs423 Òî æå Òî æå Ãîìîêàðèîí

U3 Ñîâõîç «Çàðå÷üå» » » Ãåòåðîêàðèîí

U3 1/1 Ñïîðîâûé îòïå÷àòîê U3 Ìîíîñïîðîâûé èçîëÿò Ãîìîêàðèîí

U3 1/3 Òî æå Òî æå »

Pc17-3 Ñïîðîâûé îòïå÷àòîê Pc17
(Âåíãðèÿ)

» » »

GDR-2-40 Ñïîðîâûé îòïå÷àòîê GDR-2
(Ãåðìàíèÿ)

» » »

Aba Àëòàéñêèé çàïîâåäíèê Êóëüòóðà òêàíè Ãåòåðîêàðèîí

A.bitorquis BiC Ìîñêâà Òî æå »

Bit Êîëëåêöèÿ Ë. Â. Ãàðèáîâîé Ìèöåëèàëüíàÿ êóëüòóðà »

A. campestris AcA Ìîñêâà Êóëüòóðà òêàíè »

Ac83 » Òî æå »

Ac83-1 Ñïîðîâûé îòïå÷àòîê Ac83 Ìîíîñïîðîâûé èçîëÿò Ãîìîêàðèîí

Ac83-2 Òî æå Òî æå »

Ac83-3 » » » » »

A. excellens Ae145 Âåíãðèÿ, Áóäàïåøò Ìèöåëèàëüíàÿ êóëüòóðà Ãåòåðîêàðèîí

A. macrocarpus Am150 Òî æå Òî æå »

A. silvaticus AsM Ìîñêîâñêàÿ îáë. Êóëüòóðà òêàíè »

AsY Òî æå Òî æå »

A. silvicola Aa284 ÁÈÍ ÐÀÍ èì. Â. Ë. Êîìàðîâà Ìèöåëèàëüíàÿ êóëüòóðà »

A. xanthodermus Ax1517 Êîëëåêöèÿ Èíñòèòóòà áîòàíèêè
èì. Õîëîäíîãî, Êèåâ

Òî æå »

P. ostreatus ÍÊ-35 Êîëëåêöèÿ ÂÂÖ » » Äèêàðèîí

P. pulmonarius VP-1 Ìîñêîâñêàÿ îáë. Êóëüòóðà òêàíè »



Ïî ìåðå ñòàðåíèÿ ìèöåëèÿ (12-å è 28-å ñóò ðîñòà) â
çîíå 2 óâåëè÷èâàëîñü êîëè÷åñòâî êëåòîê ñ çåðíèñòûìè
øàðîâèäíûìè ìèòîõîíäðèÿìè, äèôôóçíî ñâåòÿùèõñÿ
ïðè îêðàøèâàíèè êëåòîê ðîäàìèíîì. Â ìèöåëèè ðÿäà
øòàììîâ (âèäû A. excellens, A. macrocarpus, A. silvaticus,
A. silvicola) íà 28-å ñóò ðîñòà íå íàáëþäàëè äëèííûõ íè-
òåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé.

Ó ãîìîêàðèîòè÷åñêèõ øòàììîâ ðîäà Agaricus âî âñåõ
òðåõ çîíàõ íàáëþäàëè çåðíèñòûå øàðîâèäíûå ìèòîõîíä-
ðèè. Íèòåâèäíûå ìèòîõîíäðèè ïðàêòè÷åñêè íå âñòðå÷à-
ëèñü, ÷àñòî íàáëþäàëè ìèòîõîíäðèè ïåðåõîäíîãî òèïà.
Íà 28-å ñóò ðîñòà ìèöåëèé âñåõ ãîìîêàðèîòè÷åñêèõ
øòàììîâ ñîäåðæàë áîëüøîå êîëè÷åñòâî äèôôóçíî îêðà-
øåííûõ ôðàãìåíòîâ ìèöåëèÿ.

Ó øòàììîâ ðîäà Agaricus, ðàñòóùèõ íà êàðòîôåëü-
íî-ãëþêîçíîì àãàðå (ÊÃÀ), áîëüøèíñòâî ãèô íà 7-å ñóò
ðîñòà èìåëè ìîðôîëîãèþ ìèòîõîíäðèé, àíàëîãè÷íóþ òà-
êîâîé ïðè ðîñòå íà ÑÀ. Îäíàêî ó âñåõ øòàììîâ óæå íà
7—12-å ñóò ðîñòà êëåòêè ìèöåëèÿ â çîíå 2 ñîäåðæàëè çåð-
íèñòûå ìèòîõîíäðèè. Íà 28-å ñóò ðîñòà â êëåòêàõ áîëü-
øèíñòâà øòàììîâ íå îáíàðóæèâàëè íèòåâèäíûõ ìèòî-
õîíäðèé.

Êëåòêè øòàììîâ, ðàñòóùèõ íà ãîëîäíîì àãàðå (ÃÀ),
ñîäåðæàëè ïðåèìóùåñòâåííî çåðíèñòûå ìèòîõîíäðèè íà
âñåõ ýòàïàõ íàáëþäåíèÿ. Ïàëî÷êîâèäíûå ìèòîõîíäðèè
ðåäêî âñòðå÷àëè íà 3-è è 7-å ñóò ðîñòà â çîíå 2 ó øòàììîâ
Bs26 (A. bisporus), Bs94 (A. bisporus), Bit (A. bitorquis),
BiC (A. bitorquis).

Â ãëóáèííîé êóëüòóðå áîëüøèíñòâî èññëåäóåìûõ
øòàììîâ ðîäà Agaricus ñîäåðæàëî îòäåëüíûå çåðíèñòûå

ìèòîõîíäðèè è èõ ñêîïëåíèÿ âî âñåõ òðåõ çîíàõ ãèôû.
Â êëåòêàõ ìèöåëèÿ íåêîòîðûõ âèäîâ — A. bisporus (Bs26,
Bs94), A. excellens, A. macrocarpus, A. silvicola — íà
3-è ñóò ðîñòà èçðåäêà íàáëþäàëè äëèííûå íèòåâèäíûå
ìèòîõîíäðèè, êîòîðûå íå âñòðå÷àëè íà 7, 12 è 28-å ñóò ðî-
ñòà. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿëè øòàììû BiC, Bit (A. bitorqu-
is), ó êîòîðûõ íà âñåõ ýòàïàõ íàáëþäåíèÿ ïðèñóòñòâîâàëè
äëèííûå íèòåâèäíûå ìèòîõîíäðèè â çîíå 2; êîëè÷åñòâî
çåðíèñòûõ ìèòîõîíäðèé â çîíå 2 íåñêîëüêî âîçðàñòàëî íà
28-å ñóò ðîñòà â æèäêîì ñóñëå, îäíàêî ïðåîáëàäàíèå íè-
òåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé ñîõðàíÿëîñü.

Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî âûäåëèòü äâà îñíîâíûõ òèïà
ìîðôîëîãèè ìèòîõîíäðèé (ñîñòîÿíèé õîíäðèîìà) ïðè
ðîñòå ìèöåëèÿ øòàììîâ ðîäà Agaricus íà ðàçíûõ òèïàõ
ñðåä. Ïåðâîå ñîñòîÿíèå ìû íàáëþäàëè ïðåèìóùåñòâåííî
ó ìîëîäîãî (3—14 ñóò ðîñòà) ìèöåëèÿ èññëåäóåìûõ
øòàììîâ, âûðàùåííîãî íà àãàðèçîâàííûõ ñðåäàõ (ÑÀ,
ÊÃÀ), à òàêæå â êëåòêàõ ãëóáèííîãî ìèöåëèÿ âèäîâ A. bi-
torquis (ðèñ. 3). Äëÿ ýòîãî ñîñòîÿíèÿ õàðàêòåðíû ìåëêèå
çåðíèñòûå ìèòîõîíäðèè â àïèêàëüíîé çîíå — 1, äëèííûå,
ïàëî÷êîâèäíûå â ñóáàïèêàëüíîé çîíå — 2, êîðîòêèå ïà-
ëî÷êîâèäíûå è çåðíèñòûå, ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå ôðàã-
ìåíòàöèè ïàëî÷êîâèäíûõ ìèòîõîíäðèé â çðåëûõ êëåòêàõ
ìèöåëèÿ — 3.

Âòîðîé òèï õîíäðèîìà íàáëþäàëè ïðåèìóùåñòâåííî
â êëåòêàõ ãëóáèííîãî è ñòàðåþùåãî ìèöåëèåâ ïðè ðîñòå
íà ÑÀ øòàììîâ ðîäà Agaricus è â êëåòêàõ ìèöåëèÿ ãîìî-
êàðèîíîâ, à òàêæå â êëåòêàõ ìîëîäîãî è ñòàðåþùåãî ìè-
öåëèåâ øòàììîâ Agaricus ïðè ðîñòå íà ÊÃÀ è ÃÀ (ðèñ. 4).
Äëÿ ýòîãî òèïà õàðàêòåðíû øàðîîáðàçíûå ìèòîõîíäðèè â
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Ðèñ. 1. 1-é òèï ðàñïðåäåëåíèÿ õîíäðèîìà â êëåòêàõ ìèöåëèÿ
øòàììîâ ðîäà Agaricus.

à — çîíà 1 (äî 30 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà), øòàìì Am150 (A. macro-
carpus); á è á�— çîíà 2 (30—100 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà) ó øòàì-
ìîâ Am150 (A. macrocarpus) è Aahet (A. arvensis) ñîîòâåòñòâåííî; â —
çîíà 3 (áîëåå 100 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà), øòàìì Aahet. Ñóñ-

ëî-àãàð (ÑÀ), 7-å ñóò ðîñòà.

Ðèñ. 2. 2-é òèï ðàñïðåäåëåíèÿ õîíäðèîìà â êëåòêàõ ìèöåëèÿ
øòàììîâ ðîäà Agaricus.

à — çîíà 1 (äî 30 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà), øòàìì Aa284 (A. silvati-
cus); á — çîíà 2 (30—100 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà), øòàìì Aa284;
â — çîíà 3 (áîëåå 100 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà), øòàìì Aa284. Ãëó-

áèííûå êóëüòóðû, 7-å ñóò ðîñòà.



àïèêàëüíîé êëåòêå — 1, ñêîïëåíèÿ øàðîîáðàçíûõ ìèòî-
õîíäðèé â âèäå îòäåëüíûõ êîíãëîìåðàòîâ èëè åäèíè÷íûå
øàðîâèäíûå ìèòîõîíäðèè â ñóáàïèêàëüíîé çîíå — 2 è
îòäåëüíûå øàðîîáðàçíûå ìèòîõîíäðèè â çðåëûõ êëåòêàõ
ìèöåëèÿ — 3.

Â òàáë. 2 ïðèâåäåíû ñóììàðíûå äàííûå ïî ðàñïðåäå-
ëåíèþ ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ìèöåëèÿ ó øòàììîâ ðîäà
Agaricus ïðè ðàçíûõ óñëîâèÿõ êóëüòèâèðîâàíèÿ.

Ì î ð ô î ë î ã è ÿ ì è ò î õ î í ä ð è é ð à ç í û õ ø ò à ì -
ì î â â è ä î â ð î ä à P l e u r o t u s ï ð è ð î ñ ò å â ï î â å ð õ -
í î ñ ò í î é è ã ë ó á è í í î é ê ó ë ü ò ó ð à õ. Äëÿ êëåòîê 7- è
14-ñóòî÷íîãî ìèöåëèÿ âèäîâ ðîäà Pleurotus áûëè õàðàê-
òåðíû íèòåâèäíûå è ïàëî÷êîâèäíûå ìèòîõîíäðèè â çîíå
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Ðèñ. 3. Ñõåìà ðàñïðåäåëåíèÿ õîíäðèîìà â êëåòêàõ ìèöåëèÿ
øòàììîâ ðîäà Agaricus (òèï 1).

à — çîíà 1 (äî 30 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà) — ìåëêèå çåðíèñòûå
ìèòîõîíäðèè; á — çîíà 2 (30—100 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà) —
äëèííûå ïàëî÷êîâèäíûå ìèòîõîíäðèè; â — çîíà 3 (áîëåå 100 ìêì îò
àïèêàëüíîãî êîí÷èêà) — êîðîòêèå ïàëî÷êîâèäíûå è çåðíèñòûå ìèòî-
õîíäðèè, ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå ôðàãìåíòàöèè ïàëî÷êîâèäíûõ ìèòî-

õîíäðèé.

Ðèñ. 4. Ñõåìà ðàñïðåäåëåíèÿ õîíäðèîìà â êëåòêàõ ìèöåëèÿ
øòàììîâ ðîäà Agaricus (òèï 2).

à — çîíà 1 (äî 30 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà) — øàðîîáðàçíûå ìèòî-
õîíäðèè; á — çîíà 2 (30—100 ìêì îò àïèêàëüíîãî êîí÷èêà) — ñêîïëåíèÿ
øàðîîáðàçíûõ ìèòîõîíäðèé â âèäå îòäåëüíûõ êîíãëîìåðàòîâ èëè åäè-
íè÷íûå øàðîâèäíûå ìèòîõîíäðèè; â — çîíà 3 (áîëåå 100 ìêì îò àïè-
êàëüíîãî êîí÷èêà) — øàðîîáðàçíûå ìèòîõîíäðèè â çðåëûõ êëåòêàõ ìè-

öåëèÿ.

Ðèñ. 5. Ìîðôîëîãèÿ ìèòîõîíäðèé â àïèêàëüíîé (à, çîíà 1) è
ñóáàïèêàëüíîé (á, çîíà 2) çîíàõ ìèöåëèÿ â ïîâåðõíîñòíîé êó-

ëüòóðå. Øòàìì VP-1 (P. pulmonarius), ÑÀ, 7-å ñóò ðîñòà.

Ðèñ. 6. Ìèòîõîíäðèè â ãëóáèííîé êóëüòóðå. Øòàìì VP-1
(P. pulmonarius), 7-å ñóò ðîñòà.

Ðèñ. 7. Ìèòîõîíäðèè â ïîâåðõíîñòíîé êóëüòóðå. Øòàìì Aahet
(A. arvensis), ÑÀ, 7-å ñóò ðîñòà.

Òðàíñìèññèîííàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ (ÒÝÌ); ì — ìèòîõîíäðèè.



2 ñ åäèíè÷íûìè çåðíèñòûìè ìèòîõîíäðèÿìè â àïåêñå ïðè
ðîñòå íà ÑÀ, ÊÃÀ è â ãëóáèííîé êóëüòóðå, ÷òî ñîîòâåòñò-
âóåò ðàñïðåäåëåíèþ ïî òèïó 1 (ðèñ. 5, 6). Ñëåäóåò íàïîì-
íèòü, ÷òî âèäû ðîäà âåøåíêà õîðîøî ðàñòóò â óñëîâèÿõ
ãëóáèííîãî êóëüòèâèðîâàíèÿ, íàáèðàÿ áèîìàññó ñûðîãî
ìèöåëèÿ ê 7-ì ñóò ðîñòà ïîðÿäêà 50—70 ã/ë äàííîé ñðå-
äû. Íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî íèòåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé
ñðåäè îñíîâíîé ìàññû çåðíèñòûõ ìèòîõîíäðèé íàáëþäà-
ëè íà 28-å ñóò ðîñòà íà ÑÀ. Ïðè ðîñòå íà ãîëîäíîì àãàðå
ïðåîáëàäàëè çåðíèñòûå ìèòîõîíäðèè.

È ñ ñ ë å ä î â à í è å ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê ò ó ð û ì è ò î õ î í -
ä ð è é ó â è ä î â ð î ä î â A g a r i c u s è P l e u r o t u s. Íà
ñðåçàõ ìèöåëèÿ ìèòîõîíäðèè âûãëÿäåëè äîâîëüíî êðóï-
íûìè ñòðóêòóðàìè îòíîñèòåëüíî ðàçìåðîâ êëåòêè, ïðå-
èìóùåñòâåííî óäëèíåííûìè èëè ãàíòåëåîáðàçíûìè â ñå-
÷åíèè. Â ñðåäíåì íà êëåòêó ïðèõîäèëîñü 3—6 êðóïíûõ
ìèòîõîíäðèàëüíûõ ïðîôèëåé. ×èñëî ìèòîõîíäðèàëüíûõ
ïðîôèëåé íà êëåòêó çíà÷èòåëüíî âîçðàñòàëî ó âñåõ èñ-
ñëåäóåìûõ øòàììîâ ïðè êóëüòèâèðîâàíèè â ãëóáèííîé
êóëüòóðå (ÃÊ) è äîñòèãàëî 15—20 íà êëåòêó. Ïðè ýòîì
ôîðìà ìèòîõîíäðèàëüíûõ ïðîôèëåé áûëà ïðåèìóùåñò-
âåííî øàðîâèäíîé, è ðàçìåðû èõ áûëè çíà÷èòåëüíî ìåíü-
øå, ÷åì ðàçìåðû ìèòîõîíäðèàëüíûõ ïðîôèëåé â êëåò-
êàõ ïîâåðõíîñòíîé êóëüòóðû (ÏÊ). Ìèòîõîíäðèè èìåëè
íàðóæíóþ è âíóòðåííþþ ìåìáðàíû. Âíóòðåííÿÿ ìåìáðà-

íà ôîðìèðîâàëà êðèñòû, ôîðìà êîòîðûõ âàðüèðîâàëà â çà-
âèñèìîñòè îò óñëîâèé êóëüòèâèðîâàíèÿ. Â ÏÊ ó âñåõ
øòàììîâ íàáëþäàëèñü ïðåèìóùåñòâåííî ïëàñòèí÷àòûå
êðèñòû (ðèñ. 7), â òî âðåìÿ êàê â ÃÊ íàáëþäàëèñü ìèòî-
õîíäðèè ñ ñåò÷àòûìè êðèñòàìè èëè ìèòîõîíäðèè ñî ñëàáî
ðàçâèòûìè êðèñòàìè (ðèñ. 8). Íàðóæíàÿ ìåìáðàíà ìèòî-
õîíäðèé ÷àñòî áûëà ñâÿçàíà ñ ðèáîñîìàìè (ðèñ. 9). Ïðè-
ðîäà ÐÍÊ-ñîäåðæàùèõ ñòðóêòóð (ðèáîñîì) áûëà íàìè ïî-
êàçàíà ðàíåå ïðè îáðàáîòêå ìèöåëèÿ ôåðìåíòîì ÐÍÊàçîé
ñ ïîñëåäóþùèì îêðàøèâàíèåì ÐÍÊ ïî Áåðíàðó (Êàìçîë-
êèíà, 2005). Ó íåêîòîðûõ øòàììîâ (Bs26 (A. bisporus), Bit
(A. bitorquis), BiC (A. bitorquis), AcA (A. campestris), Ac83
(A. campestris)) íàáëþäàëè åäèíè÷íûå ñëó÷àè ëîêàëèçà-
öèè ðèáîñîì íà íàðóæíîé ìåìáðàíå ìèòîõîíäðèé â ïî-
âåðõíîñòíîé êóëüòóðå. Ó øòàììîâ As284 (A. silvicola)è
Bs423 (A. bisporus) íàáëþäàëè áîëüøîå êîëè÷åñòâî ðèáî-
ñîì íà íàðóæíîé ìåìáðàíå ìèòîõîíäðèé â ïîâåðõíîñò-
íîé êóëüòóðå. Äëÿ øòàììà Bs423, êðîìå òîãî, õàðàêòåðíî
ñëàáîå îêðàøèâàíèå ìåìáðàí ìèòîõîíäðèé ïî ñðàâíåíèþ
ñ äðóãèìè èññëåäóåìûìè øòàììàìè. Íàðóæíàÿ ìåìáðàíà
ìèòîõîíäðèé â ÃÊ âñåõ èññëåäóåìûõ øòàììîâ, êðîìå
øòàììîâ âèäà A. bitorquis è øòàììà Bs423 (A. bisporus),
áûëà òåñíî àññîöèèðîâàíà ñ ðèáîñîìàìè. Ñòåïåíü âûðà-
æåííîñòè äàííîãî ïðèçíàêà íàïðÿìóþ ñâÿçàíà ñî ñïîñîá-
íîñòüþ ðîñòà øòàììîâ â ÃÊ. Òàê, ó øòàììîâ, ëó÷øå âñåãî
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Ðàñïðåäåëåíèå ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ øòàììîâ ðîäà Agaricus
ïðè ðàçíûõ óñëîâèÿõ êóëüòèâèðîâàíèÿ

Âèä Øòàìì

Ñîñòîÿíèå õîíäðèîìà

ïîâåðõíîñòíàÿ êóëüòóðà
ãëóáèííàÿ
êóëüòóðà

12-å ñóò ðîñòà 28-å ñóò ðîñòà 14-å ñóò ðîñòà

ñðåäà ÑÀ ñðåäà ÊÃÀ ñðåäà ÃÀ ñðåäà ÑÀ
ñðåäà æèäêîå

ñóñëî

A. arvensis Aahet 1 2 2 2 2

Aa5.3 1 — — 2 2

A. bisporus Bs26 1 1 2 2 2

Bs94 1 1 2 2 2

Bs423 2 2 2 2 2

U3 1 — — 2 2

Bs83 1 — — 2 2

Bs84 1 — — 2 2

Ãîìîêàðèîíû 2 — — 2 2

A.bitorquis Bit 1 1 2 1 1

BiC 1 1 2 1 1

A. campestris AcA 1 — — 2 —

Ac83 1 2 2 2 —

A. excellens Ae145 1 2 2 2 2

A. macrocarpus Am150 1 2 2 2 2

A. silvaticus AsM 1 2 2 2 2

AsY 1 2 2 2 2

A. silvicola Aa284 1 2 2 2 2

A. xanthodermus Ax1517 1 2 2 2 2

Ï ð è ì å ÷ à í è å. ÑÀ — ñóñëî-àãàð, ÊÃÀ — êàðòîôåëüíî-ãëþêîçíûé àãàð, ÃÀ — ãîëîäíûé àãàð. 1 — õîíäðèîì
1-ãî òèïà, 2 — õîíäðèîì 2-ãî òèïà, «—» — íåò äàííûõ.



ðàñòóùèõ â óñëîâèÿõ ãëóáèííîé êóëüòóðû (A. bitorquis,
Bs423), àññîöèàöèè ìèòîõîíäðèàëüíîé ìåìáðàíû ñ ðèáî-
ñîìàìè îáíàðóæåíî íå áûëî.

Ìèòîõîíäðèè âèäîâ Pleurotus èìåþò òèïè÷íîå ñòðîå-
íèå. Âíóòðåííÿÿ ìåìáðàíà îáðàçîâûâàëà ìíîãî÷èñëåí-
íûå êðèñòû (ðèñ. 10). Ìàòðèêñ êðèñò âûãëÿäèò ýëåêòðîí-
íî-ïëîòíûì ïî ñðàâíåíèþ ñ âíóòðèìèòîõîíäðèàëüíûì
ìàòðèêñîì. Ñòðîåíèå ìèòîõîíäðèé ãëóáèííîãî ìèöåëèÿ
îòëè÷àëîñü îò ïîâåðõíîñòíîãî áîëüøåé ïëîòíîñòüþ ìè-
òîõîíäðèàëüíîãî ìàòðèêñà ïî ñðàâíåíèþ ñ ìàòðèêñîì
êðèñò, à òàêæå ïðèñóòñòâèåì ðèáîñîì íà íàðóæíîé ìåìá-

ðàíå ìèòîõîíäðèé (ðèñ. 11). Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ
íàáëþäàëè åäèíè÷íûå ðèáîñîìû â àññîöèàöèè ñ ìèòî-
õîíäðèÿìè ó ôðàãìåíòîâ êëåòîê ïîâåðõíîñòíîãî ìèöåëèÿ
(ðèñ. 10) è çíà÷èòåëüíî áîëüøåå èõ êîëè÷åñòâî â êëåòêàõ
ãëóáèííîãî ìèöåëèÿ (ðèñ. 11).

Íàìè áûëî âûñêàçàíî ðàíåå ïðåäïîëîæåíèå î òîì,
÷òî ïîÿâëåíèå àññîöèàöèè ðèáîñîì è íàðóæíîé ìåìáðà-
íû ìèòîõîíäðèé ìîæåò áûòü ïðåäâåñòíèêîì óñêîðåííîãî
ñòàðåíèÿ è ãèáåëè êëåòîê ìèöåëèÿ øàìïèíüîíà äâóñïîðî-
âîãî (Êàìçîëêèíà, 2005). Ñóòü íàøåé ãèïîòåçû ñîñòîèò â
òîì, ÷òî ïîä äåéñòâèåì ñòðåññîâîãî ôàêòîðà (ãëóáèííîå
êóëüòèâèðîâàíèå) çàïóñêàþòñÿ ìèòîïòîç è àïîïòîç êëå-
òîê ìèöåëèÿ.

Â ëèòåðàòóðå îïèñàíà ñâÿçü âíåøíåé ìèòîõîíäðèàëü-
íîé ìåìáðàíû ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ðèáîñîìàìè â
êëåòêàõ Saccharomyces cerevisiae (Kellems, Butow, 1972,
1974; Kellems et al., 1974, 1975; Watson, 1972), Rhodotho-
rula rubra (Keyhani, 1973), â ïîêîÿùèõñÿ ñïîðàõ Dictyoste-
lium discoideum (Cotter et al., 1969) è â êëåòêàõ ìëåêîïèòà-
þùèõ (Ades, Butow, 1980; Fünfschilling, Rospert, 1999;
Mac Kenzie, Payne, 2004). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ìåõàíèçì
ñâÿçûâàíèÿ ðèáîñîì ñ âíåøíåé ìèòîõîíäðèàëüíîé ìåìá-
ðàíîé ïîäîáåí ìåõàíèçìó ñâÿçè ðèáîñîì ñ ÝÏÐ (Kellems,
Butow, 1972). Ïîêàçàíî, ÷òî êîëè÷åñòâî ñâÿçàííûõ ðèáî-
ñîì óâåëè÷èâàåòñÿ â êëåòêàõ, â êîòîðûõ èäåò àêòèâíûé
ñèíòåç áåëêîâ, è óìåíüøàåòñÿ, êàê òîëüêî òåìïû ñèíòåçà
ïðîòåèíîâ ïàäàþò (Loeb et al., 1967; Lee et al., 1971; Kel-
lems et al., 1975). Ïðåäïîëàãàþò, ïî àíàëîãèè ñ ÝÏÐ, ÷òî
ñâÿçàííûå ðèáîñîìû ñåëåêòèâíî îñóùåñòâëÿþò ïåðåíîñ
ìèòîõîíäðèàëüíûõ áåëêîâ, ñèíòåçèðóåìûõ íà öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêèõ ðèáîñîìàõ, âíóòðü ìèòîõîíäðèé êîòðàíñëÿ-
öèîííî èëè ñðàçó ïîñëå îêîí÷àíèÿ òðàíñëÿöèè. Íà îñíî-
âàíèè ýòèõ äàííûõ ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â ñëó÷àå ñ
ãëóáèííûì êóëüòèâèðîâàíèåì øòàììîâ ðîäà Agaricus
ïðîèñõîäèò èíòåíñèâíûé ñèíòåç áåëêîâ, ñâÿçàííûõ ñ ïðî-
öåññîì óñêîðåííîãî ñòàðåíèÿ ãðèáíîé êëåòêè.

Âñå èññëåäîâàíèÿ ñâÿçè ðèáîñîì ñ ìèòîõîíäðèÿìè,
îïèñàííûå â ëèòåðàòóðå, áûëè ïðîâåäåíû in vitro, ïîëó÷å-
íû òîëüêî êîñâåííûå äîêàçàòåëüñòâà ñóùåñòâîâàíèÿ ñâÿ-
çè ðèáîñîì ñ ìèòîõîíäðèÿìè in vivo. Íåèçâåñòíî òàêæå,

496 Å. Â. Ìàòðîñîâà, È. Ñ. Ìàæåéêà è äð.

Ðèñ. 8. Ìèòîõîíäðèè (ì) â ãëóáèííîé êóëüòóðå. Øòàìì Ae145
(A. excellens), ÃÊ, 7-å ñóò ðîñòà.

ÒÝÌ; Ðì — ðèáîñîìû, àññîöèèðîâàííûå ñ ìåìáðàíîé ìèòîõîíäðèé.

Ðèñ. 9. Ìèòîõîíäðèè â ïîâåðõíîñòíîé êóëüòóðå. Øòàìì Aa284
(A. abruptibulbus), ÑÀ, 7-å ñóò ðîñòà.

ÒÝÌ; ì — ìèòîõîíäðèè, Ðì — ðèáîñîìû, àññîöèèðîâàííûå ñ ìåìáðà-
íîé ì.

Ðèñ. 10. Ôðàãìåíò êëåòêè ïîâåðõíîñòíîãî ìèöåëèÿ. Øòàìì
VP 1 (P. pulmonarius), 7-å ñóò ðîñòà.

ÒÝÌ; ì — ìèòîõîíäðèè.

Ðèñ. 11. Àññîöèàöèÿ ìèòîõîíäðèé è ðèáîñîì â êëåòêàõ ãëóáèí-
íîãî ìèöåëèÿ. Øòàìì VP 1 (P. pulmonarius), 14-å ñóò ðîñòà.

ì — ìèòîõîíäðèè, Ðì — ðèáîñîìû, àññîöèèðîâàííûå ñ ìåìáðàíîé ì.



îñóùåñòâëÿåòñÿ ëè in vivo èìïîðò ïðîòåèíîâ êîòðàíñëÿ-
öèîííî, êàê â ñèñòåìå in vitro, èëè ïîñòòðàíñëÿöèîííî.
Îñòàåòñÿ íåÿñíîé ôóíêöèÿ ñâÿçàííûõ ñ ìèòîõîíäðèÿìè
ðèáîñîì â êëåòêàõ, â êîòîðûõ íå èäåò àêòèâíûé ñèíòåç
áåëêîâ.

Èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ìèòîõîíäðèé è àññîöèàöèè èõ
ñ ðèáîñîìàìè ïðè íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ êóëüòèâè-

ðîâàíèÿ äëÿ øòàììîâ øàìïèíüîíà äâóñïîðîâîãî ÿâëÿþò-
ñÿ ïðåäâåñòíèêàìè ãèáåëè êëåòîê ìèöåëèÿ. Äëÿ òîãî
÷òîáû ïîíÿòü, ÿâëÿåòñÿ ëè çàïðîãðàììèðîâàííîé ãèáåëü
êëåòîê ìèöåëèÿ øàìïèíüîíà, ìû èñïîëüçîâàëè òåñò
íà ôðàãìåíòàöèþ ÄÍÊ ÿäðà — TUNEL-àíàëèç, êîòîðûé
èñïîëüçóåòñÿ äëÿ âûÿâëåíèÿ àïîïòîòè÷åñêèõ êëåòîê ó
ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ. Ïðîâåäåííûé àíàëèç ïîêà-
çàë ïðèñóòñòâèå åäèíè÷íûõ ÿäåð, TUNEL-ïîëîæèòåëü-
íûõ, â êëåòêàõ ïîâåðõíîñòíîãî ìèöåëèÿ, â òî âðåìÿ êàê â
êëåòêàõ ãëóáèííîãî ìèöåëèÿ íàáëþäàëè â íåñêîëüêî ðàç
áîëüøå òàêèõ ÿäåð (ðèñ. 12, 13). Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâè-
äåòåëüñòâóþò î âûðàæåííîì â áîëüøåé ñòåïåíè àïîïòî-
çîïîäîáíîì ôåíîòèïå êëåòîê ãëóáèííîãî ìèöåëèÿ ïî
ñðàâíåíèþ ñ ïîâåðõíîñòíûìè êëåòêàìè.

Òàêèì îáðàçîì, ïðîâåäåííîå èññëåäîâàíèå ìîðôîãå-
íåçà õîíäðèîìà â êëåòêàõ ïîâåðõíîñòíîãî è ãëóáèííîãî
ìèöåëèåâ ðàçíûõ øòàììîâ è âèäîâ ðîäîâ Agaricus è Pleu-
rotus âûÿâèëî ñëåäóþùèå çàêîíîìåðíîñòè.

Ìîðôîãåíåç ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ìèöåëèÿ âèäîâ
ðîäîâ Agaricus è Pleurotus â öåëîì èìååò ìíîãî îáùåãî.
Ýòî êàñàåòñÿ ðàñïðåäåëåíèÿ ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ìè-
öåëèÿ êàê ïðè áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ðîñòà, òàê è ïðè
ïåðåñòðîéêå õîíäðèîìà (äåëåíèå èëè ôðàãìåíòàöèÿ ìèòî-
õîíäðèé íà ìåëêèå ñóáúåäèíèöû) ïîä äåéñòâèåì íåáëàãî-
ïðèÿòíûõ óñëîâèé ðîñòà è â ïðîöåññå ñòàðåíèÿ. Èçó÷à-
ëîñü ðàñïðåäåëåíèå ìèòîõîíäðèé ïðè áëàãîïðèÿòíûõ
óñëîâèÿõ ðîñòà ìèöåëèÿ ãåòåðîêàðèîòè÷åñêèõ øòàììîâ
âèäîâ ðîäà Agaricus è Pleurotus â òå÷åíèå 7—14 ñóò íà
àãàðèçîâàííûõ ñðåäàõ ÑÀ è ÊÃÀ, à òàêæå ïðè êóëüòèâè-
ðîâàíèè ìèöåëèÿ øòàììîâ âåøåíêè è íåêîòîðûõ øòàì-
ìîâ øàìïèíüîíà â óñëîâèÿõ ïîãðóæåííîé êóëüòóðû. Ïî-
êàçàíî, ÷òî ìèòîõîíäðèè áûëè ðàñïðåäåëåíû ñëåäóþùèì
îáðàçîì: ïî òèïó 1 (ìåëêèå çåðíèñòûå ìèòîõîíäðèè â
àïèêàëüíîé çîíå — 1, äëèííûå ïàëî÷êîâèäíûå â ñóáàïè-
êàëüíîé çîíå — 2 è êîðîòêèå ïàëî÷êîâèäíûå è çåðíè-
ñòûå, ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå ôðàãìåíòàöèè ïàëî÷êî-
âèäíûõ ìèòîõîíäðèé â çðåëûõ êëåòêàõ ìèöåëèÿ — 3).
Ïðè íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ðîñòà (ãîëîäàíèå) ó ìè-
öåëèÿ ãîìîêàðèîòè÷åñêèõ øòàììîâ øàìïèíüîíà, ïðè
äëèòåëüíîì êóëüòèâèðîâàíèè âñåõ øòàììîâ è âèäîâ èçó-
÷àåìûõ ðîäîâ è ïðè êóëüòèâèðîâàíèè íà æèäêîì ñóñëå
äëÿ áîëüøèíñòâà øòàììîâ øàìïèíüîíà íàáëþäàëè ðàñ-
ïðåäåëåíèå ìèòîõîíäðèé ïî òèïó 2 (øàðîîáðàçíûå ìèòî-
õîíäðèè âî âñåõ êëåòêàõ íàáëþäàåìûõ çîí ìèöåëèÿ). Íà
óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå ïðîôèëè ýòèõ ìèòîõîíäðèé
èìåëè ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè â âèäå àññîöèàöèé íà-
ðóæíîé ìåìáðàíû ìèòîõîíäðèé ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè
ðèáîñîìàìè è â âèäå èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû êðèñò. À ïðåä-
âàðèòåëüíûé òåñò íà àïîïòîçîïîäîáíûé ôåíîòèï êëåòîê
ãëóáèííîãî ìèöåëèÿ øàìïèíüîíà Bs94, ïðàêòè÷åñêè íå
ðàñòóùåãî â ãëóáèííîé êóëüòóðå, äàë ïîëîæèòåëüíûé ðå-
çóëüòàò.

Òàêèì îáðàçîì, ìîðôîãåíåç ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ
ìèöåëèÿ âèäîâ ðîäà Agaricus è âèäîâ ðîäà Pleurotus ïðè
ðàçíûõ óñëîâèÿõ è ñðîêàõ êóëüòèâèðîâàíèÿ ïðîòåêàåò
ñõîäíûì îáðàçîì è îïðåäåëÿåòñÿ êîìïëåêñîì ôèçèîëîãè-
÷åñêèõ è áèîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, îòðàæàþùèõ ñîñòîÿ-
íèå êëåòîê ìèöåëèÿ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò
07-04-00274).
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Ðèñ. 12. Êëåòêè ïîâåðõíîñòíîãî ìèöåëèÿ Bs94 (A. bisporus) ïî-
ñëå TUNEL-îêðàøèâàíèÿ íà 16-å ñóò ðîñòà.

Ðèñ. 13. Êëåòêè ãëóáèííîãî ìèöåëèÿ Bs94 (A. bisporus ) ïîñëå
TUNEL-îêðàøèâàíèÿ íà 16-å ñóò ðîñòà.

ßà — àïîïòèòè÷åñêîå ÿäðî.
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MORPHOGENESIS AND ULTRASTRUCTURE OF BASIDIOMYCETES

AGARICUS AND PLEUROTUS MITOCHONDRIA

E. V. Matrosova, I. S. Mazeyka, O. A. Kudryavtseva, O. V. Kamzolkina1

Moscow State University, Biological Faculty, Mycology and Algology Department;
1 e-mail: o-kamzolkina@yandex.ru

Mitochondrial morphogenesis in 31 strains of 9 species of Agaricus — A. arvensis Schaeff., A. bisporus
(Lange) Imbach, A. bitorquis (Quel.) Sacc., A. campestris L., A. excellens (F. H. Møller) F. H. Møller, A. mac-
rocarpus (F. H. Möller) F. H. Möller, A. silvaticus Schaeff., A. silvicola (Vittad.) Peck, A. xanthodermus Ge-
nev — and 2 strains of Pleurotus — P. ostreatus (Jacg.) P. Kumm., P. pulmonarius (Fr.) Quel. — has many
common features in mitochondria distribution under favorable growth conditions (type 1) and in reconstruction
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of chondriom (fission or fragmentation) under unfavorable growth conditions and aging (type 2). The first type
of mitochondria distribution was observed in heterokaryotic mycelium of some Agaricus strains and Pleurotus
grown in agar medium during 7—14 days, and also in submerged mycelium of some Agaricus strains and Pleu-
rotus. The second type of mitochondria distribution was observed in homokaryotic Agaricus strains under con-
dition of starvation, in aging mycelium (28 days of growth), and in submerged mycelium of most of Agaricus
strains. The first type of chondriom consists of small granular mitochondria in the apical cells and long snake-li-
ke network in subapical cells, and restores almost completely the mitochondrial network in the aging mycelium
cells. The second type of chondriom consists of small granular mitochondria in all cells of mycelium. The surfa-
ce of chondriom type 2 mitochondrial membrane was usually closely associated with ribosomes and changed
crists. Such mycelium cells in A. bisporus strain Bs94 were TUNEL positive. So, the types of mitochondria
morphogenesis in the Agaricus and Pleurotus mycelium cells are similar at different time and growth conditions
and depend on complex of physiological and biochemical process in the mycelium cells.

K e y w o r d s: mitochondria morphogenesis, mitochondria ultrastructure, species of Agaricus and Pleurotus
genera.
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