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ЭНДОфИт-РаСтЕНИЕ  
КаК СЛОжНаЯ ДИНаМИчЕСКаЯ СИСтЕМа
Аннотация:	 Эндофитные грибы рода neotyphodium бессимптомно заселяют многие виды злаков. Традиционно от-

ношения гриба и растения в данном случае рассматриваются как мутуалистические (+/+).  
Но существуют данные и в пользу того, что гриб является антагонистом растения (-/+). Мы предлагаем 
рассматривать пару эндофит-растение не как взаимодействующих объектов, а как единую динамиче-
скую систем, где «зараженное растение» – это организм с другими свойствами и признаками. При этом 
возможны переходы от более-менее уравновешенного состояния собственно «зараженного растения» 
к «псевдонезараженному растению» с родной стороны, если эндофит переходит к латентному состоя-
нию, и к «угнетенному паразитом растению», если состояние хозяина ухудшается и он не может сдержи-
вать развитие гриба. 
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endoPhyte-Plant  
as a ComPlex dynamiC system
Summary:	 endophytic fungi neotyphodium spp. asymptomatically live in many cool-season grasses. The relations 

between fungus and plant are usually regarded as mutualistic (+/+) with such benefit to the host as higher re-
sistance to different biotic and abiotic stresses. also there are some data about antagonistic relations between 
these two symbionts (-/+). We considered host-endophyte association to be the single dynamic system, not 
two objects with any kind of relations. so “infected plant” is another organism with other properties. different 
changes of the state are possible: from “infected plant” to “pseudo non-infected” or to “diseased”. The en-
dophyte could become latent and almost undetectable on the one hand, but it could act as an aggressive 
parasite to the weak host on the other.
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Введение.  
Кто такие эндофитные грибы?

Эндофитные	 грибы	 –	 это	 чрезвычайно	 инте-
ресная	группа	организмов,	которая	подробно	изу-
чается	в	настоящее	время	различными	группами	
исследователей.	 Как	 следует	 из	 названия,	 эндо-
фитные	 грибы	 живут	 внутри	 тканей	 растений.	
Как	правило,	растение	при	этом	не	имеет	симпто-
мов	 заболевания,	 что	отличает	 эти	 грибы	от	па-
разитов.	Принято	считать,	что	активное	изучение	

эндофитов	начинается	с	1977	года,	когда	выходит	
статья,	посвященная	отравлениям	коров	(Bacon	et	
al.,	1977).	Выяснилось,	что	в	траве,	которой	пита-
лись	коровы,	бессимптомно	присутствовали	гри-
бы,	вырабатывающие	ядовитые	алкалоиды.	С	тех	
пор	 уже	 более	 тридцати	 лет	 эндофитные	 грибы	
злаков	служат,	наряду	с	лишайниками	и	микори-
зой,.еще	одним	примером	мутуалистических	от-
ношений	 грибов	и	растений.	Преимущественно,	
это	 анаморфные	 виды	 рода	 Neotyphodium (не-
которые	 из	 них	 имеют	 телеоморфы	 –	 из	 трибы	
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Balansiae,	 сем.	 Clavicipitaceae,	 пор.	 Hypocreales,	
п/отд.	Pezizomycotina,	отд.	Ascomycota),	которые	
живут	в	ассоциации	с	различными	видами	злаков.	
Мицелий	 гриба	 обычно	 пронизывает	 почти	 всю	
надземную	часть	растения	 (рис.	1),	не	разрушая	
его	клетки.

Изучение	 истории	 вопроса	 показало,	 что	 ас-
социация	 злаков	 с	 грибами,	 не	 вызывающими	
симптомов	 поражения	 и	 придающими	 хозяину	
токсичные	 свойства,	 была	 известна	 очень	 дав-
но	 (Лисицын,	 1915;	 Hofmeister,	 1892,	 цит.	 по:	
Ячевский,	1933;	Vogl,	1898,	цит.	по:	Chai,	Sticklen,	
1998);	ранее	эндофиты	просто	не	привлекали	та-
кого	 пристального	 внимания.	 Сейчас	 эндофиты	
известны	не	только	для	злаков,	но	и	для	многих	
других	 растений	 (Schulz,	Boyle,	 2006),	 но	 лиди-
рующее	положение	в	плане	как	изученности,	так	
и	интенсивности	изучения	по-прежнему	занима-
ет	указанная	выше	группа.

Данная	 работа	 посвящена	 теоретическим	
аспектам	 взаимоотношений	 эндофитных	 гри-
бов	 злаков	 с	 растениями-хозяевами	 и	 является	
результатом	 обобщений	 как	 различных	 литера-
турных	 данных,	 так	 и	 собственного	 материала.	
Поскольку	ассоциацию	эндофит-растение	приня-
то	считать	мутуалистической,	для	начала	следует	
немного	разобраться	с	терминологией,	с	которой	
все	оказывается	не	так	просто.

Что такое мутуализм?

Сами	 понятия	 «симбиоза»	 и	 «мутуализма»	
возникли	 еще	 XIX	 веке	 (DeBary,	 1879	 цит.	 по	
Boucher	et	al.,	1982),	но,	несмотря	на	это,	их	ча-
сто	 продолжают	 смешивать.	 Упрощенно	 говоря,	
симбиоз	 –	 это	 совместное	 существование,	 ко-

торое	может	 быть	мутуалистическим	 или	 нет,	 а	
мутуализм	–	это	взаимовыгодное	существование,	
которое	может	быть	симбиотическим	или	не	сим-
биотическим.

Наиболее	 известно	 определение,	 предложен-
ное	Одумом	еще	полвека	назад	 (Odum,	1959).	В	
его	 учебнике	 вводятся	 типы	 отношений	 между	
популяциями,	 обозначаемые	 знаками	 «+»,	 «-»	 и	
«0».	 Мутуализм	 там	 дается	 как	 тип	 взаимодей-
ствия,	 при	 котором	 «growth	 and	 survival	 of	 both	
populations	is	benefited	and	neither	can	survive	un-
der	natural	conditions	without	the	other»	(связь	по-
пуляций	 благоприятна	 для	 роста	 и	 выживания	
обеих,	причем	в	естественных	условиях	ни	одна	
из	них	не	может	существовать	без	другой).	Такое	
определение,	при	всей	красоте	и	четкости,	имеет	
несколько	подводных	камней,	которые	достаточ-
но	легко	заметить,	но	преодолеть	которые	доста-
точно	сложно.	

Во-первых,	все	приводимые	типы	взаимодей-
ствий	даются	только	для	популяций,	в	то	время	
как	далее	начинается	разговор	о	взаимодействии	
особей.	 В	 последующих	 работах	 тоже	 доста-
точно	часто	все	переводится	на	взаимодействие	
двух	конкретных	организмов	(например,	Janzen,	
1985).	В	этом	есть	определенная	логика,	так	как	
достаточно	сложно	определить,	в	чем	заключает-
ся	польза	для	одной	особи,	но	можно	определить,	
в	 чем	 польза	 для	 популяции.	 Действительно,	
если	что-то	благоприятствует	росту	и	развитию	
популяции,	 то	 можно	 говорить,	 что	 это	 «что-
то»	 для	 популяции	 полезно.	Но	 как	 определить	
пользу	одного	организма?	По	приросту	биомас-
сы?	 По	 длительности	 жизни?	 По	 числу	 потом-
ков?	По	устойчивости	к	стрессам?	По	тому,	на-
сколько	 данный	 организм	 доволен	 собственной	
жизнью?	Эти	показатели,	несомненно,	являются	
очень	 важными,	 но	 они	 будут	 часто	противоре-
чить	друг	другу.	Неудобство	же	«популяций»	за-
ключается	в	том,	что	для	популяций	угнетение	и	
гибель	отдельных	особей	является	обыденным	и	
необходимым	процессом.	Например,	отношения	
«хищник-жертва»	 тоже	 можно	 считать	 взаимо-
выгодными	и	описывать	их	кодом	«+/+».

Второй	 момент,	 который	 упоминается	 и	
Ю.	 Одумом,	 это	 то,	 что	 взаимодействия	 мо-
гут	 очень	 сильно	 отличаться	 на	 разных	 стадиях	
жизненного	 цикла	 «врагов»	 или	 «партнеров».	
На	 какой	 стадии	 оценивать	 взаимодействие?	
Например,	многие	паразитические	грибы	сначала	
стимулируют	рост	растения	хозяина.	Если	мы	не	
знаем	финала	 истории,	 то	 такой	 контакт	 вполне	
можно	считать	мутуализмом	–	больные	растения	
зеленее	 и	 мощнее	 здоровых…	 но	 впоследствии	

Рис. 1.	Мицелий	эндофитного	гриба	среди	клеток	
растения-хозяина
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поражение	проявляется	и	может	приводить	даже	
к	гибели	хозяина.	

Третье	 –	 невозможность	 раздельного	 суще-
ствования	в	естественных	условиях.	В	учебниках	
экологии	обычно	приводят	три	случая	классиче-
ского	симбиоза	с	участием	грибов	–	лишайники,	
микориза	 и	 «грибные	 сады»	 некоторых	 видов	
муравьев.	По	крайней	мере,	один	из	партнеров	в	
каждой	из	 этих	 ассоциаций	 способен	 существо-
вать	отдельно.	Эта	проблема	снимается,	если	не	
требовать	 от	 мутуалистов	 невозможности	 раз-
дельного	существования,	а	довольствоваться	тем,	
что	по	отдельности	они	живут	хуже,	чем	вместе.	
Но	даже	в	этом	случае	все	не	однозначно,	и	часто	
напоминает	 сбалансированный	 паразитизм,	 осо-
бенно	в	случае	лишайников.

В	 целом	 стоит	 отметить,	 что	 исследований,	
посвященных	 мутуализму,	 в	 первой	 половине	
20-го	века	было	заметно	меньше,	чем	работ,	из-
учающих	другие	типы	взаимодействий.	С	одной	
стороны,	 это	 связано	 с	 медленным	 накоплени-
ем	фактического	материала	и	различными	мето-
дическими	сложностями.	Но	недостаточный	ин-
терес	 к	мутуализму	 в	 20-м	 веке	 связывают	 так-
же	и	с	тем,	что	у	его	истоков	стояли	люди	край-
не	 левых	 взглядов	 (а	 именно	 П.А.	 Кропоткин),	
что	 дискредитировало	 эту	 тему	 на	 долгие	 годы	
(Boucher	et	al.,	1982).

Тем	 не	менее,	 в	 1982	 году	 выходит	 большая	
обобщающая	статья,	посвященная	экологии	му-
туализма	 (Boucher	 et	 al.,	 1982).	 В	 этой	 статье	
авторы	определяют	мутуализм	как	обмен	какой-
либо	«выгодой»	(benefit).	В	качестве	выгоды	мо-
гут	 выступать:	 1)	 снабжение	 различными	 пита-
тельными	и	другими	необходимыми	веществами;	
2)	защита;	3)	транспорт.	Мутуализм	может	быть	
прямым	 или	 непрямым,	 в	 зависимости	 от	 того,	
присутствует	 ли	 физический	 контакт.	 Примеры	
непрямого	мутуализма	–	это	случаи	«враги	вра-
гов»,	«друзья	друзей»,	«непрямой	защиты»	и	пр.	
Прямой	мутуализм	в	свою	очередь	подразделяет-
ся	на	 симбиотический	 (совместное	 существова-
ние	 партнеров)	 и	 несимбиотический	 (партнеры	
существуют	отдельно).	Например,	 случаем	пря-
мого	 несимбиотического	 мутуализма	 является	
опыление.	 Такая	 классификация	 упорядочивает	
известные	 явления	 и	 вносит	 ясность	 во	многие	
теоретические	 аспекты	 подобных	 взаимодей-
ствий.	Несмотря	 на	 это	 нетрудно	 заметить,	 что	
спорные	 моменты,	 указанные	 выше,	 никуда	 не	
делись.	Эта	фраза	справедлива	и	по	отношению	
ко	 второй	классической	работе	 выходящей	поч-
ти	в	то	же	время	(Janzen,	1985),	где	разбирается	
множество	различных	случаев	мутуализма,	гово-

рится	о	его	важности	в	природе,	но	база,	подве-
денная	Ю.	Одумом,	не	подвергается	пересмотру	
или	переосмыслению.	

Фактически,	исследователи	разных	стран	сей-
час	 преодолели	 этап	 сбора	 первичных	 данных.	
Всеми	признается	безусловная	ценность	данного	
вопроса,	как	с	практической,	так	и	теоретической	
точек	 зрения.	 Активно	 разрабатываются	 вопро-
сы	 коэволюции	 различных	 организмов,	 в	 част-
ности	организмов,	связанны	мутуалистическими	
отношениями	(Каратыгин,	1993;	Проворов,	2001;	
Bronstein,	2001).

Но	все	чаще	в	настоящее	время	возникает	во-
прос	о	том,	что	такое	хорошо,	и	что	такое	плохо.	
При	внимательном	рассмотрении	случаев	мутуа-
лизма,	 все	 чаще	 в	 них	 обнаруживают	 черты	 ан-
тагонизма.	Любое	взаимодействие	представляет-
ся	как	смесь	конфликтующих	и	перекрывающих-
ся	интересов.	Одно	из	возможных	решений	–	это	
введение	 цены	партнерства.	Контакт	 рассматри-
вается	как	«опасная	связь»,	где	можно	получить	
выгоду,	но	есть	и	большие	риски,	и	определенные	
потери	(van	Baalen,	Jansen,	2001;	Bronstein,	2001).	
Ассоциации	партнеров,	 которые	«научились»	не	
сильно	 вредить	 друг	 другу	 (враг	 врагу?)	 могут	
эволюционировать	в	достаточно	сложные	систе-
мы,	представленные	в	современном	мире,	напри-
мер,	 эукариотической	 клеткой.	 Но	 если	 хозяин	
настолько	«привык»	к	паразиту,	что	уже	не	может	
без	него	существовать,	можно	ли	называть	такое	
взаимодействие	мутуализмом?	Быть	может,	если	
бы	данный	вид	никогда	не	контактировал	с	этим	
паразитом,	сейчас	он	был	бы	успешнее?

Никто	 не	 подвергает	 сомнению,	 что	 мутуа-
лизм	 –	 это	 взаимовыгодное	 существование	 пар-
тнеров.	Но	споры	о	том,	как	определить	эту	самую	
выгоду,	продолжаются	до	сих	пор.	Есть	и	еще	одно	
усложнение	 данной	 проблемы.	 Исследователи	
соглашаются,	что	взаимодействия	видов	зависят	
от	многих	условий.	Но	когда	мы	рассматриваем	
чей-то	контакт	(или	реакцию	на	отсутствие	кон-
такта),	мы	можем	смотреть	в	разном	временном	
масштабе.	Эффект	одного	и	того	же	партнерства	
может	 быть	 различным,	 в	 зависимости	 от	 того,	
изучаем	ли	мы	происходящее	через	час,	через	год	
или	через	десятки	поколений.	Это	т.н.	«ближний»	
и	«предельный»	мутуализмы	(«proximate	mutual-
ism»	 и	 «ultimate	 mutualism»	 соответственно;	 de	
Mazancourt	et	al.,	2005).

Теперь,	 когда	 мы	 обозначили	 большинство	
подводных	 камней	 в	 рассматриваемой	 теме,	 пе-
рейдем	к	взаимоотношениям	растения-хозяина	с	
грибом-эндофитом.
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Растение и эндофит: 
взаимовыгодное сотрудничество

Многими	 авторами	 показано,	 что	 заражен-
ные	эндофитами	растения	часто	имеют	более	вы-
сокие	 показатели	 развития,	 чем	 незараженные.	
В	различных	экспериментах	было	показано,	что	
у	 злаков,	 имеющих	 эндосимбионта,	 увеличива-
ется	 биомасса	 растения	 и	 интенсивность	 куще-
ния	 (Latch	 et	 al.,	 1985b;	 Schmidt,	 1993,	 цит.	 по:	
Malinowski	et	al.,	1997),	количество	семян	(Rice	et	
al.,	1990;	Bier,	1995,	цит.	по:	Clay,	1998).

Проанализируем	 взаимодействие	 растения	 и	
эндофитного	гриба	на	двух	уровнях:	организмен-
ном	и	популяционном.

Рассмотрим	 сначала	 события,	 протекающие	
в	 отдельном	 растении.	 Гриб	 получает	 от	 хозяи-
на	 питательные	 вещества,	 но,	 как	 было	 сказано	
выше,	при	этом	не	убивает	и	не	повреждает	рас-
тительные	клетки.	Клетки	растения-хозяина,	 со-
седствующие	с	мицелием,	выглядят	нормально	и	
не	отличаются	от	других	даже	по	ультратонкому	
строению	(Moon	et	al.,	2002).	Механизм	питания	
эндофитных	 грибов	 до	 сих	 пор	 остается	 неиз-
вестным.

Эндофитные	 грибы	 способны	 вырабатывать	
спектр	алкалоидов,	токсичных	как	для	различных	
млекопитающих,	так	и	для	насекомых.	Всего	су-
ществует	 четыре	 основные	 группы	 алкалоидов,	
продуцируемых	 эндофитами	 (Bush	 et	 al.,	 1997).	
Концентрация	 алкалоидов	 очень	 сильно	 варьи-
рует	 и	 зависит	 от	 условий	 окружающей	 среды	
(Agee,	 Hill,	 1994),	 генотипа	 растения-хозяина	
(Agee,	 Hill,	 1994;	 Easton	 et	 al.,	 2002;	 Hill	 et	 al.,	
1991)	и	от	локализации	в	растении	(Siegel	et	al.,	
1990).	 Со	 временем	 концентрация	 грибных	 ал-
калоидов	в	растении	может	существенным	обра-
зом	меняться	(Rottinghaus	et	al.,	1991;	Welty	et	al.,	
1994).	 Эти	 алкалоиды	 делают	 растение-хозяина	
токсичным	для	крупного	рогатого	скота,	насеко-
мых,	птиц	и	 грызунов	 (Ahnad	 et	 al.,	 1986;	Read,	
Camp,	 1986;	Foot	 et	 al.,	 1987;	Pelton	 et	 al.,	 1991;	
Knoch	 et	 al.,	 1993;	Bacon	 et	 al.,	 1997;	Richmond,	
Shetlar,	1999;	Bouton	et	al.,	2002),	тем	самым	за-
щищая	 его	 от	 выедания.	 Также	 было	 показано,	
что	зараженные	растения	более	устойчивы	к	раз-
личным	 абиотическим	 стрессам,	 особенно	 к	 за-
сухе	 (Arachevaleta	 et	 al.,	 1989;	Malinowski	 et	 al.,	
1997;	Malinowski	et	al.,	1999).	В	качестве	возмож-
ных	агентов	влияния	эндофита	на	рост	и	водный	
баланс	растения-хозяина	указывались	различные	
осмотически	активные	вещества:	маннит	и	арабит	
(многоатомные	спирты),	водорастворимые	сахара	
(Richardson	 et	 al.,	 1992),	 пролин	 и	 другие	 ами-

нокислоты,	 лолиновые	 алкалоиды	 (Malinowski,	
Belesky,	 2000).	 Большое	 значение,	 возможно,	
имеют	и	гормоны	(Porter	et	al.,	1977,	de	Battista	et	
al.	1990;	Richardson	et	al.,	1993).

Несмотря	на	то,	что	синтез	алкалоидов	грибом	
может	нарушать	азотный	обмен	растения	(Faeth,	
2002),	 выгода	 обоих	 организмов	 от	 партнерства	
очевидна:	гриб	получает	убежище	и	пищу,	расте-
ние	получает	защиту.

Если	мы	будем	рассматривать	популяции,	 то	
картина	 получится	 похожей.	 Горизонтальная	
передача	 инфекции	 от	 растения	 к	 растению	 от-
сутствует.	Единственная	возможность	для	гриба	
увеличить	 свою	 численность	 связана	 с	 размно-
жением	 растения-хозяина.	Либо	 происходит	 ве-
гетативное	 размножение	 зараженного	 растения,	
либо	происходит	 вертикальная	 передача	 инфек-
ции	от	материнского	растения	к	дочернему.	При	
развитии	 генеративных	 побегов	 мицелий	 за-
ходит	 в	 стебель	 и	 далее	 в	 развивающееся	 семя	
(Philipson,	Christey,	1986;	White	et	al.,	1991);	когда	
семя	прорастает,	молодой	проросток	оказывает-
ся	пронизан	 грибными	 гифами.	Таким	образом,	
само	 существование	 этих	 грибов	 напрямую	 за-
висит	 от	 благосостояния	 и	 успешности	 хозяев.	
Зараженные	 растения,	 с	 другой	 стороны,	 по-
лучают	 конкурентное	 преимущество	 перед	 не-
зараженными.	 Причем	 здесь	 играют	 роль	 как	
прямое	конкурентное	взаимодействие	с	другими	
растениями	(Percival,	Duder,	1983;	Chestnut	et	al.,	
1991;	Marks	et	al.,	1991;	Mathews,	Clay,	2001),	так	
и	 повышенная	 устойчивость	 к	 различным	 био-
тическим	и	абиотическим	стрессам,	которая	уже	
обсуждалась	 выше.	 Таким	 образом,	 взаимодей-

Рис. 2. Схема	взаимодействия	эндофита	
и	растения	на	организменном		
и	популяционном	уровнях
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ствия	 популяций	 мы	 вполне	 можем	 описывать	
кодом	«+/+».

И	 на	 организменном	 и	 на	 популяционном	
уровне	 данная	 ассоциация	 удовлетворяет	 поня-
тию	«мутуализм».	Схематично	эти	отношения	на	
обоих	уровнях	представлены	на	рис.	2.	

Растение и эндофит:  
невыгодное сотрудничество?

На	 самом	 деле	 отношения	 между	 симби-
онтами	 оказываются	 не	 столь	 однозначными.	
Оказалось,	 что	далеко	не	всегда	 эндофиты	про-
дуцируют	 алкалоиды.	 Возможно,	 что	 большин-
ство	эндофитных	грибов	как	раз	никаких	токсич-
ных	веществ	не	образуют,	и	именно	в	силу	это-
го	они	не	были	ранее	обнаружены	(Faeth,	2002).	
А	 если	 гриб	 и	 продуцирует	 алкалоиды,	 тем	 са-
мым	он	отбирает	у	растения	азот,	который	мог	бы	
уйти	на	другие	нужды	растения,	и	это	снова	во-
прос	о	цене	защиты.	С	засухой	тоже	не	всегда	все	
ясно	(Hesse	et	al.,	1999).	Иногда	не	обнаруживает-
ся	разницы	в	урожае	между	зараженными	расте-
ниями	и	незараженными	(Siegel	et	al.,	1984;	Baert	
et	al.,	1994).	И	даже	может	наблюдаться	обратная	
ситуация,	когда	растение	лучше	живет	и	размно-
жается	в	отсутствие	эндофита	(Faeth,	2002;	Faeth,	
Sullivan,	2003).	

В	 работе	У.	Хессе	 с	 соавторами	 (Hesse	 et	 al.,	
2000)	изучали	влияние	эндофита	N. lolii	на	уро-
жай	семян	многолетнего	райграса	(Lolium perenne 
L.).	Растения	пяти	генотипов	показали	значимое	
увеличение	урожая	в	присутствие	эндофита,	для	
двух	генотипов	ситуация	оказалась	прямо	проти-
воположной,	а	урожай	растений	еще	двух	геноти-
пов	никак	не	зависел	от	присутствия	или	отсут-
ствия	в	них	эндофитных	грибов.	

В	 условиях	 разной	 обеспеченности	 пророст-
ков	минеральным	питанием	влияние	эндофитно-
го	гриба	различается.	Если	питательных	веществ	
достаточно,	 то	 зараженные	 проростки	 имеют	
бóльшую	биомассу,	 но	 если	питания	им	не	 хва-
тает,	ситуация	меняется	на	обратную	(Cheplick	et	
al.,	1989).	В	некоторых	ситуациях	эндофиты	спо-
собны	вести	себя	как	настоящие	паразиты	(West	
et	al.,	1995,	цит.	по:	Faeth,	2002).	Особенно	силь-
но	это	проявляется	в	условиях	сильного	стресса,	
при	 ослабленном	 состоянии	 растения-хозяина	
(Schulz,	Boyle,	2006).

В	связи	с	вышесказанным	в	последнее	время	
разрабатывают	теорию	о	сбалансированном	пара-
зитизме	эндофитных	грибов	на	растении.

Но	с	другой	стороны,	и	«мутуализм»	и	«пара-
зитизм»	–	это	лишь	модели,	созданные	человеком	

для	удобства	описания	процессов,	происходящих	
в	 живой	 природе.	 На	 самом	 деле	 вопрос	 выбо-
ра	модели	–	во	многом	лишь	вопрос	удобства	ис-
пользования.	Поэтому	попробуем	посмотреть	на	
эту	ситуацию	под	другим	углом	зрения,	не	акцен-
тируя	внимания	на	том,	является	ли	наш	объект	
паразитом	или	мутуалистом.
Эндофит и растение:  
отсутствие сотрудничества

Попробуем	 сначала	 сконцентрировать	 свое	
внимание	на	самом	эндофите	и	описать	экологи-
ческую	нишу	данного	организма.	Экологическая	
ниша	 –	 это	 положение	 организма	 в	 сообществе	
и	 в	 экосистеме,	 вытекающее	 из	 его	 поведения,	
структурных	 и	 физиологических	 характеристик	
(Odum,	 1959).	 Понятие	 «экологической	 ниши»	
включает	местообитание	организма,	его	трофиче-
скую	функцию	и	положение	относительно	гради-
ентов	внешних	факторов	–	температуры,	влажно-
сти,	рН	и	пр.	Для	гриба	экологическая	ниша	прак-
тически	полностью	сводится	к	растению-хозяину:	
в	нем	он	живет,	им	питается,	через	него	действу-
ют	все	факторы	внешней	среды	–	такие	как	свет,	
температура,	активность	воды	и	т.д.

Растение	 для	 эндофита	 в	 первую	 очередь	 не	
партнер,	а	местообитание.	Да,	он	не	может	жить	
без	 растения,	 но	 лишь	 из-за	 того,	 что	 это	 един-
ственная	среда	обитания,	к	которой	он	приспосо-
блен.	Во	вторую	очередь	растение	–	это	источник	
пищи.	Трофическая	специализация	у	гриба	очень	
узкая,	 будучи	 облигатным	 биотрофом	 он	 может	
питаться	только	живым	растением.	Гибель	расте-
ния	будет	означать	и	гибель	гриба.	Но	за	годы	эво-
люции	гриб	настолько	приспособился	к	обитанию	
в	растении,	что	не	вызывает	явных	повреждений,	
не	образует	гаусторий	–	питающих	выростов	гиф,	
характерных	 для	 многих	 паразитических	 гри-
бов.	 Жизнь	 эндосимбионта	 протекает	 в	 доста-
точно	стабильных	условиях,	и	в	такой	ситуации	
выглядит	вполне	обоснованной	потеря	полового	
размножения	и	переход	исключительно	к	верти-
кальной	передачи	инфекции.	Действительно,	для	
гриба,	не	способного	существовать	вне	растения,	
единственный	 надежный	 путь	 –	 это	 заражение	
развивающихся	 семян.	 Тем	 самым	 его	 потомки	
снова	попадают	в	благоприятные	условия	для	ро-
ста	и	развития.

Перейдем	 к	 рассмотрению	 второго	 компо-
нента	 системы	 –	 растения.	 Внешняя	 среда	 за-
раженного	 растения	 точно	 такая	же	 как	и	 у	 не-
зараженного.	 Но	 меняется	 само	 растение.	 Как	
бы	ни	развивались	отношения	хозяина	и	симби-
онта,	 грибной	 мицелий	 будет	 выделять	 те	 или	
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иные	 метаболиты,	 которых	 бы	 в	 незараженном	
растении	 не	 было.	 Меняется	 внутренняя	 сре-
да	 растения,	 его	 клетки	 начинают	 реагировать	
на	 новые	 биохимические	 сигналы.	В	 зависимо-
сти	от	 генотипов	растения	и	 гриба,	их	возраста	
и	условий	внешней	 среды	эти	изменения	могут	
быть	выражены	сильнее	или	слабее,	но	в	любом	
случае	мы	можем	утверждать,	 что	при	наличии	
развитого	 внутритканевого	мицелия	физиолого-
биохимические	 процессы	 растения	 поменяются	
и	это	будет	уже	немного	другой	организм.	Есть,	
например,	данные,	что	зараженные	растения	от-
личаются	 от	 незараженных	 и	 по	 химическому	
составу:	в	них	повышены	концентрации	азота	и	
магния	(Vazquez	de	Aldana	et	al.,	1999),	снижена	
концентрация	меди	(Dennis	et	al.,	1998).	

Это	 означает,	 что	 такое	 растение	 может	 по-
иному	реагировать	на	факторы	внешней	среды.	У	
него	может	по-другому	идти	развитие	вегетатив-
ных	и	генеративных	побегов.	Оно	будет	иначе	ре-
агировать	на	стресс.	Будет	ли	такое	растение	вы-
годно	 отличаться	 от	 незараженных	 по	 биомассе	
надземной	части	или	по	каким-то	другим	показа-
телям	–	это	вопрос	каждого	конкретного	случая.

Гриб	 для	 растения	 –	 фактор	 изменения.	
Зараженное	растение	–	другое	растение.

Эндофит-растение:  
динамическая система

Более	 перспективным	 кажется	 такой	 подход,	
при	 котором	 эндофит	 и	 растение	 рассматрива-
ются	 не	 как	 два	 взаимодействующих	 объекта,	 а	
как	 единая	 динамическая	 система.	 Необходимо	
подчеркнуть	именно	то,	что	такая	ассоциация	ди-
намична,	подвижна,	способна	к	изменениям;	это	
является	ее	основным	свойством.	Это	не	застыв-
шая	 во	 времени	 и	 пространстве	 форма,	 а	 нечто	
истинно	живое.

Выделим	 основные	 направления,	 в	 которых	
могут	 происходить	 колебания	 данной	 системы.	
Во-первых,	 может	 произойти	 сильное	 развитие	
грибного	 мицелия	 и	 фактический	 переход	 его	 к	
настоящему	 паразитированию.	 Вероятно,	 такое	
развитие	событий	произойдет	в	ослабленных	рас-
тениях,	но	нельзя	исключать	и	 того,	 что	и	в	хо-
рошо	развитом	здоровом	растении	гриб	способен	
агрессивно	использовать	ресурсы	хозяина,	вызы-
вая	угнетение	его	роста.	С	другой	стороны,	мож-
но	предположить,	что	гриб	способен	переходить	в	
латентное,	скрытое	состояние,	когда	мицелий	бу-
дет	присутствовать	лишь	в	ничтожной	части	ор-
ганизма	растения.	В	таком	случае	эндофит	может	
долго	 присутствовать	 в	 неактивном	 состоянии	

и	проявиться	неожиданно	в	ответ	на	какие-либо	
изменения	 внешнего	 (или	 внутреннего)	 мира.	
Схематично	 подобные	 колебания	 представлены	
на	рис.	3.

Подобная	 схема	 позволяет	 объяснить	 целый	
ряд	 сложных	 моментов	 в	 наблюдениях	 за	 эндо-
фитными	грибами.	Во-первых,	на	эту	схему	сразу	
укладывается	тот	факт,	что	зараженные	растения	
могут	иметь	как	лучшие	показатели,	так	и	худшие	
(по	 сравнению	с	незараженными).	А	результаты	
подобного	 рода	 публикуются	 чуть	 ли	 не	 самого	
начала	 активного	 изучения	 эндофитов	 (Cheplick	
et	 al.,	 1989;	 Rice	 et	 al.,	 1994;	 Hesse	 et	 al.,	 2000;	
Vicari	et	al.,	2002).	Подобные	данные	обычно	объ-
ясняют	 тем,	 что	 присутствие	 эндофита	 может	
быть	выгодно	хозяину	лишь	в	определенном	диа-
пазоне	условий,	или,	если	неоднозначные	данные	
получают	при	одинаковых	условиях,	тем,	что	не	
в	каждой	паре	эндофит	и	хозяин	«подходят»	друг	
другу.	 Если	 же	 рассматривать	 эндофит	 и	 расте-
ние	не	как	два	взаимодействующих	объекта,	а	как	
единую	 ассоциацию,	 то	 надобность	 в	 подобных	
оговорках	отпадает	сама	собой.	В	качестве	иллю-
страции	 неоднозначного	 влияния	 эндофитов	 на	
растения	 приведем	 распределение	 массы	 семян	
у	 зараженных	 и	 незараженных	 растений	 (рис.	
4).	 Эти	 данные	 получены	 в	 результате	 полевого	
опыта	 по	 наблюдению	 за	 растениями	 овсяницы	
луговой	(Festuca pratensis Huds.)	районированно-
го	сорта	ВИК	5,	часть	из	которых	была	предвари-
тельно	заражена	эндофитным	грибом	(неопубли-
кованные	данные).

Из	 графика	 видно,	 что	 зараженные	и	 незара-
женные	растения	имеют	практически	одинаковое	
распределение	массы	семян.	Различия	существу-
ют	только	для	«сильных»	растений,	в	интервале	
квантилей	0,6	–	0,9.	При	сравнении	таких	расте-

Рис. 3. Динамическая	модель	взаимодействия	
эндофита	и	растения
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ний	заметно	преимущество	зараженных.	То	есть,	
влияние	 эндофита	 присутствует,	 но	 выражено	
оно	не	для	всех	растений.	Возможно,	в	других	по-
годных	условиях	мы	получили	бы	заметное	отри-
цательное	или	положительное	влияние	эндофита	
на	массу	семян	для	всех	растений,	но	здесь	этого	
не	наблюдается.

Данная	 схема	 объясняет	 также	 причину	
быстрого	 изменения	 зараженности	 на	 полях.	
Действительно,	многие	растения	могут	быть	мни-
мо	незараженными,	давая	в	изменившихся	усло-
виях	зараженные	побеги.	Обычно,	при	исследова-
нии	уровня	зараженности	на	поле,	не	вычленяют	
отдельные	растения,	а	смотрят	долю	зараженных	
побегов	от	числа	собранных	(т.е.,	берут	смешан-
ный	образец).	В	ряде	задач	используют	косвенные	
методы,	 например,	 определение	 концентрации	
определенных	алкалоидов	в	навеске	растений,	и	
тоже	работают	со	смешанными	образцами.

Подробное	 изучение	 отдельных	 растений	 со-
пряжено	с	большими	методическими	сложностя-
ми,	при	этом	были	веские	основания	предполагать,	
что	 эндофитное	 заражение	 является	 системным.	
Но	исследование	зараженности	отдельных	расте-
ний	показало,	 что	 это	не	 так	 (Благовещенская	и	
др.,	 2008).	Мы	проанализировали	распростране-
ние	эндофитного	мицелия,	и	обнаружили,	что	за-
раженные	особи	могут	давать	побеги,	свободные	
от	мицелия.	В	течение	ряда	лет	наблюдений	одно	
и	то	же	растение	весной	образует	незараженные	
побеги,	а	к	концу	лета	–	зараженные.	На	«активи-
зацию»	гриба	могут	влиять	различные	факторы.	
Например,	в	отдельном	вегетационном	опыте	по-

казано,	что	на	развитие	мицелия	в	растении	поло-
жительно	влияет	дефицит	воды	(Благовещенская,	
2006).

Но	в	данном	контексте	важнее	всего	сам	факт	
того,	 развитие	 мицелия	 в	 растении	 не	 является	
системным,	 что	 эндофит	 действительно	 может	
присутствовать	 в	 растении	 в	 латентном	 состоя-
нии,	и	что	зараженность	растения	может	менять-
ся	со	временем.

Кто такие эндофиты?

Эндофитные	 грибы	 могут	 паразитировать	
на	растении.	Но	 это	не	паразиты	в	классическом	
смысле	этого	слова.	Эндофиты	могут	оказываться	
очень	выгодными	для	растения.	Но,	строго	говоря,	
мутуалистами	 они	 не	 являются.	Присутствие	 эн-
дофита	может	быть	для	растения	практически	без-
различно.	Но	на	комменсализм	это	тоже	не	похоже.

Растение	и	гриб	находятся	на	различных	орга-
низационных	уровнях	и	термины,	описывающие	
взаимодействие	 объектов	 оказываются	 неудоб-
ны.	Возможно,	стоит	вернуться	к	термину	«сим-
бионт»,	не	придавая	ему	окраски	хорошо/плохо?	
Вероятно,	все	будет	зависеть	от	целей,	к	которым	
стремится	исследователь,	и	от	задач,	которые	он	
перед	собой	ставит.

Если	 рассматривать	 эндофит	 и	 растение	 как	
единую	динамическую	систему,	это	позволит	све-
сти	 в	 единую	 схему	 все	 имеющиеся	 противоре-
чивые	данные,	это	открывает	новые	перспективы	
для	людей,	работающих	в	данном	направлении,	и,	
возможно,	 это	 позволит	по-новому	 взглянуть	 на	
многие	другие	объекты.
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