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Изучение консортивных связей растений и грибов в историческом аспекте способствует понима-
нию закономерностей и процессов, связанных с эволюцией представителей этих двух царств, а так-
же функционированием экосистем и формированием существующего биоразнообразия. Представ-
ленный обзор современных палеомикологических исследований сфокусирован на анализе их ос-
новных направлений, задач и перспектив. Рассмотрены основные типы сохранности ископаемых
микромицетов и возможности их изучения с применением современной исследовательской техни-
ки. Показано значение палеомикологических исследований для палеоэкологических интерпрета-
ций и палеоклиматических реконструкций. Обсуждается дальнейшее совершенствование класси-
фикационных систем типов повреждений ископаемых растений различными агентами, в частно-
сти, грибами.
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ВВЕДЕНИЕ
Растения и грибы, представители двух царств

живых организмов – Plantae и Fungi, относятся к
принципиально различным, авто- и гетеротроф-
ным компонентам экосистем, и характеризуются
существенными различиями в структурной и фи-
зиологической организации, способах питания и
роли в биосферных процессах. Они имеют дли-
тельную историю сосуществования и становле-
ния многоплановых типов взаимодействия, в
значительной степени определяющих направле-
ния эволюции обеих групп, а также формирова-
ние существующего биоразнообразия. Если рас-
тениям традиционно отводилась важнейшая роль
в становлении биоты и формировании биосферы
Земли, то участие грибов в этих процессах долгое
время не было должным образом подтверждено и
признано. Тем не менее, представители царства
Fungi являются неотъемлемым компонентом со-
временных биоценозов Земли, их роль в функ-
ционировании и устойчивости экосистем в не-
которых случаях является ключевой. Разнооб-

разные грибы обеспечивают разложение
освоенного ими субстрата, являясь посредника-
ми между органическими и неорганическими ве-
ществами биосферы, в связи с чем было предло-
жено рассматривать их в рамках особого экогори-
зонта (Каратыгин, 1994).

В основе коэволюционных связей грибов и
растений лежат трофические связи. Эволюция
субстрата (растений) определяла эволюцию орга-
низмов-редуцентов (грибов) и, наоборот, грибы,
оказывая прямое или опосредованное влияние на
обменные процессы растения-хозяина, обуслов-
ливали многовариантность их возможных при-
способлений к различным экологическим сре-
дам. Кроме того, следует отметить все более
укрепляющиеся представления о роли в эволю-
ции биоты горизонтального переноса генов меж-
ду разными видами и даже царствами живых ор-
ганизмов, в том числе растений и грибов (Marien-
feld et al., 1997; Rosewich, Kistler, 2000; Richards
et al., 2009; Li et al., 2018 и др.).
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Переход грибов на сушу в позднем докембрии
(около 720 млн лет назад) способствовал в даль-
нейшем колонизации суши эмбриофитами
(Pirozynski, Malloch, 1975; Heckman et al., 2001;
Lutzoni et al., 2018). Молекулярно-генетическими
исследованиями установлено, что возникнове-
ние в геологической истории арбускулярных ми-
коризных грибов (Glomeromycotina) совпадает по
времени с диверсификацией эмбриофитов (Lut-
zoni et al., 2018). Современные гломеромицеты
являются наземными грибами, из которых прак-
тически все (за исключением одного вида, ассо-
циирующего с цианобактериями рода Nostoc) об-
разуют арбускулярные микоризы (АМ) с корнями
высших растений или подобные АМ ассоциации
с некорневыми структурами, например, ризоида-
ми бриофитов (Lutzoni et al., 2018). Ископаемые
споры Glomeromycotina известны из ордовика
(Redecker et al., 2000), но наиболее ранние палео-
ботанические свидетельства симбиоза арбуску-
лярных микоризных грибов и наземных растений
датируются ранним девоном (Remy et al., 1994).
Как отмечает И.В. Каратыгин (2007), именно в
девонских экосистемах были сформированы все
основные механизмы взаимоотношений между
авто- и гетеротрофами, являющиеся определяю-
щими для функционирования наземных экоси-
стем. Возникновение и диверсификация различ-
ных экологических групп грибов коррелируется с
рядом ключевых событий в эволюции растений,
включающих появление лесной растительности,
настоящих корней, семян и, наконец, покрыто-
семенных растений (Lutzoni et al., 2018). К концу
мелового периода покрытосеменные стали ос-
новными составляющими наземных экосистем.
Разнообразие жизненных форм цветковых расте-
ний, их таксономическое многообразие и высо-
кая пластичность, а также способность к адапта-
ции к существованию в разнообразных биоцено-
зах определили во многом формирование
экологических ниш для грибов различных таксо-
номических категорий и трофических предпочте-
ний. В то же время грибы, способные жить и раз-
виваться в самых разных средах – при высоких и
низких температурах, при переувлажнении и за-
сухе, в аэробных условиях и при чрезвычайно ма-
лом содержании кислорода, могут осваивать раз-
личные ниши практически в любых биосферных
условиях.

К настоящему времени описано примерно
100 тыс видов ныне живущих грибов, что по
оценкам микологов составляет лишь небольшую
часть имеющегося разнообразия (Taylor et al.,
2015a, b; Hawksworth, Lücking, 2017). Первая по-
пытка количественного анализа современной
микобиоты была предпринята на основе соотно-
шения известных к тому времени грибов и видов
растений в тех регионах, где грибы считались хо-
рошо изученными (Hawksworth, 1991). Результа-

том этого исследования стало представление о воз-
можной полуторамиллионной численности видов
современных грибов. Так как к началу 90-х гг. ХХ в.
было описано всего около 70 тыс. видов, такая вы-
сокая предположительная общая численность мо-
тивировала микологов к поиску ранее неизвест-
ных форм. Более поздние выводы, базирующиеся
на результатах молекулярно-генетических иссле-
дований, показали существование в современной
микобиоте около 5.1 млн видов (O’Brien et al.,
2005; Taylor et al., 2010; Blackwell, 2011). Это число,
однако, было скорректировано на основании
комбинации различных методов (оценка извест-
ного разнообразия грибов, экстраполяция этих
данных на разнообразие растений, а также мето-
ды секвенирования), и были приведены данные о
более вероятном числе видов, колеблющемся в
пределах 2.2–3.8 млн (Hawksworth, Lücking, 2017).

Беглый взгляд на историю исследования био-
разнообразия современных грибов показывает, с
одной стороны, насколько многочисленна эта
группа организмов сегодня, а с другой – какой
короткий период времени приходится на их актив-
ное разноплановое изучение. Лишь в последние де-
сятилетия развитие новых технологий в световой
микроскопии (СМ) и сканирующей электронной
микроскопии (СЭМ) обеспечило дополнительные
возможности для детального исследования морфо-
логии микроскопических грибов.

Для идентификации современных грибов не-
редко необходимо иметь представления об их он-
тогенезе. В первую очередь это касается грибов из
отдела Ascomycota. Именно для сумчатых грибов
характерен плеоморфизм – наличие в цикле раз-
вития морфологически различных стадий, свя-
занных с половым (телеоморфа) и бесполым
(анаморфа) размножением. При этом связь меж-
ду стадиями развития часто неочевидна. Кроме
того, в разных условиях, в разное время и в раз-
ных географических зонах могут формироваться
морфологически различные анаморфы (Hughes,
1979). Нередко морфологически сходные ана-
морфные стадии могут иметь телеоморфы из раз-
ных систематических групп и, наоборот, некото-
рые телеоморфные группы грибов чрезвычайно
богаты анаморфами разного строения (Shenoy
et al., 2007). Широкое применение в последние
десятилетия методов молекулярно-генетического
анализа позволило скорректировать представле-
ния о связи телеоморфной и анаморфной стадий
многих аскомицетов, что повлекло за собой во
многих случаях изменение представлений об объ-
еме родов и видов и положении в системе многих
представителей анаморфных сумчатых грибов.
Тем не менее, в большинстве случаев связь между
телеоморфой и анаморфой остается не выявлен-
ной, а лавинообразно растущий объем информа-
ции в области молекулярной филогенетики и
сравнительной геномики грибов требует сопо-
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ставления этих современных данных с результа-
тами, полученными традиционными сравнитель-
но-морфологическими методами, в связи с чем
эта область знаний нуждается в дальнейшем раз-
витии.

Палеомикология – наука, посвященная изуче-
нию ископаемых грибных остатков, по мнению
Т. Тейлора с соавт. (Taylor et al., 2015a), до сих пор
находится на начальной стадии во многом из-за
описанной выше ситуации с исследованием со-
временных аналогов, на которые, прежде всего,
опираются палеонтологи при идентификации
фоссилий. Кроме этого, неполнота палеонтоло-
гической летописи, сохранение в ископаемом со-
стоянии разрозненных грибных структур, не поз-
воляющее восстановить грибной организм и ста-
дии его жизненного цикла в полном объеме, а
также невозможность применения к палеонтоло-
гическим объектам методов молекулярно-генети-
ческого анализа усложняют работу в этом научном
направлении. Тем не менее, от первых описаний
ископаемых грибных остатков, выполненных еще
в начале XIX в. (Sternberg, 1820; Eichwald, 1830;
Göppert, 1836 и др.), до настоящего момента уже
накоплен существенный массив данных, касаю-
щихся биоразнообразия в прошлом практически
всех крупных систематических групп грибов (Ка-
ратыгин, Снигиревская, 2004; Каратыгин, 2007;
Taylor et al., 2015a, b; Samarakoon et al., 2019 и др.).
Истории становления палеомикологии как нау-
ки, обзору изученных ископаемых остатков гри-
бов, а также анализу коэволюционных связей
растений и грибов в различных аспектах посвящен
ряд монографий и обзорных статей (Каратыгин,
1993, 1994, 2007; Taylor et al., 2015a и др.). Целью на-
стоящей статьи является обзор ряда проблем, воз-
никающих в процессе палеомикологических ис-
следований и касающихся идентификации мик-
роскопических грибов, их классификации,
трактовки возможного палеоэкологического и
палеоклиматического значения, а также значе-
ния коэволюционных связей грибов и растений
для филогении обеих групп.

Авторы благодарны О.А. Орловой (МГУ) и
Н.З. Завьяловой (ПИН РАН) за предоставленные
фотографии спор Svalbardia и за конструктивное
обсуждение результатов исследования. Мы также
благодарим проф. Ц. Цзинь (Ун-т Сунь Ят-сеня,
Гуанчжоу, Китай) за предоставление материала
для изучения. Исследование выполнено при фи-
нансовой поддержке РФФИ в рамках научных
проектов № 19-14-50327 и № 19‐04‐00046.

ДИСПЕРСНЫЕ ГРИБНЫЕ ОСТАТКИ 
В ПАЛЕОПАЛИНОСПЕКТРАХ

Самые ранние остатки грибных структур обна-
ружены в палиноспектрах докембрия (Tyler, Bar-
ghoorn, 1954; Heckman et al., 2001; Horodyskyj

et al., 2012 и др.), а значительный рост разнообра-
зия микобиоты регистрируется, начиная с ранне-
го мезозоя (Kalgutkar, Jansonius, 2000; Tripathi,
2009; Taylor et al., 2015a). В мезозое сформирова-
лись все основные известные сегодня морфоло-
гические типы грибных спор (Tripathi, 2009), а их
возросшая морфологическая сложность и боль-
шая частота встречаемости отмечаются в спек-
трах кайнозойского возраста (Elsik, 1970). Воз-
можность распознавать дисперсные споры гри-
бов возрастает с усложнением их морфологии,
следовательно, возрастает их ценность для реше-
ния вопросов палеоэкологии и палеоклиматоло-
гии (Kalgutkar, 1993).

Микромицеты в палеопалиноспектрах чаще
всего представлены отдельными гифами, спора-
ми, реже плодовыми телами и их зародышами. В
состав клеточных стенок гифов, спор и покровов
плодовых тел грибов входит хитин – природный
биополимер, который устойчив к воздействию
химических реагентов при мацерации ископае-
мых растительных остатков и обработке палеопа-
линологических проб. Присутствие грибов в па-
линоспектрах, таким образом, может быть очень
существенным.

Идентификация грибов часто затруднена из-за
их конвергентного сходства, отсутствия уникаль-
ных морфологических признаков или сходства
некоторых структур грибов с таковыми у многих
других групп организмов (главным образом, у во-
дорослей и протистов). В связи с этим значение
грибных остатков, обнаруженных в палеопалино-
спектрах, долгое время недооценивалось для ре-
шения проблем систематики грибов и оценки па-
леоэкологических и палеоклиматических обста-
новок.

Споры. Ископаемые споры грибов, обнаружи-
ваемые преимущественно в палиноспектрах, ис-
пользуются для биостратиграфических целей, а
также позволяют получить ценную информацию
об условиях палеосреды, включая климат, гидро-
логические условия, тип растительности и харак-
тер взаимодействия грибов с другими организма-
ми (van Geel, Aptroot, 2006; Taylor et al., 2015a, b).
Многочисленные публикации последних лет де-
монстрируют прогрессирующий рост морфоло-
гического и таксономического разнообразия ис-
копаемых спор в палиноспектрах (напр., Janso-
nius, Kalgutkar, 2000; Ferreira et al., 2005; van Geel,
Aptroot, 2006; Kalgutkar, Braman, 2008; Singh,
Chauhan, 2008; El Atfy et al., 2013; Sahay et al., 2016;
Miao et al., 2017; Luz et al., 2019 и др.). Идентифи-
кация систематической принадлежности дис-
персных спор часто вызывает затруднения из-за
недостаточности отличительных признаков. Од-
нако некоторые споры грибов, большей частью
кайнозойские, благодаря специфическим чер-
там, могут быть соотнесены с современными се-
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мействами и даже родами грибов. Так, например,
двуклеточные споры с характерными нерегуляр-
но расположенными по экватору порами, морфо-
логически близкие к спорам современного рода
Amphisphaerella (Ascomycota, Sordariomycetes, Xy-
lariomycetidae, Amphisphaeriales, Amphisphaeriace-
ae), были описаны из миоцена Индии как Palaeo-
amphisphaerella keralensis Ramanujam et Srisailam
(Ramanujam, Srisailam, 1978) и из миоцена Север-
ной Америки (Jarzen et al., 2010) как Palaeoamphi-
sphaerella sp., а в нижнеголоценовых отложениях
Нидерландов были обнаружены подобные аскос-
поры, отнесенные к современному виду Amphis-
phaerella dispersella (Nyl.) O. Eriksson (van Geel,
Aptroot, 2006). Однако большая часть ископае-
мых дисперсных грибных спор не может быть
классифицирована в рамках естественной систе-
мы, для них в разное время были предложены ва-
рианты искусственных систем, основанных на
морфологических признаках (van der Hammen,
1956; Clarke, 1965; Elsik, 1968, 1976; Pirozynski,
Weresub, 1979).

Использование ископаемых спор грибов в
биостратиграфии усложняется ввиду уже упомя-
нутого их конвергентного сходства или широкого
временного диапазона существования. Однако
многие морфотипы спор отличаются уникальной
морфологией и отмечаются в ограниченном стра-
тиграфическом интервале, что, наряду с другими
палиноморфами, позволяет датировать вмещаю-
щие породы (Kalgutkar, 1993; Visscher et al., 2011 и
др.). Так, характерные двуклеточные споры Fusi-
formisporites (anamorphic Ascomycota) с выражен-
ными продольными ребрами (Martínez-Hernán-
dez, Tomasini-Ortiz, 1989; Kumar, 1990; Parsons,
Norris, 1999 и др.), как и сложно устроенные спо-
ры Pesavis Elsik et Jansonius (Smith, Crane, 1979;
Kalgutkar, Sweet, 1988), не встречаются ранее па-
леогена и могут быть индикаторами кайнозой-
ского возраста.

Традиционным методом изучения дисперсных
остатков грибов в палинопробах остается свето-
вая микроскопия, потенциал сканирующей элек-
тронной микроскопии в полной мере еще не реа-
лизован. Ряд структурных признаков грибных
спор (напр., скульптура оболочек) может быть
более информативно описан только при исследо-
ваниях с применением СЭМ. Очевидно, что пер-
спективным направлением в будущем может
стать также изучение ультраструктуры оболочек
грибных спор с использованием трансмиссион-
ной электронной микроскопии (ТЭМ). Такие ра-
боты применительно к грибным остаткам практи-
чески отсутствуют, однако, по аналогии с резуль-
татами подобных исследований, выполненных в
последние десятилетия для пыльцевых зерен и
спор высших растений, можно ожидать получе-
ние дополнительной информации, существенной
для идентификации грибных спор.

Зародыши плодовых тел (примордии). Процесс
развития грибов от спор до плодовых тел недоста-
точно описан и проиллюстрирован даже для со-
временных представителей царства Fungi. Форми-
рование плодового тела у грибов может происхо-
дить различным образом. Так, у представителей
отдела Ascomycota, например, существенно раз-
личаются способы образования асколокулярных
стром (псевдотециев) и настоящих аскокарпов
(Luttrell, 1951). Варианты развития как псевдоте-
циев, так и настоящих плодовых тел аскомицетов
во многих случаях остаются не исследованными,
поскольку незрелые плодовые тела практически
не принимаются во внимание в систематике со-
временных микромицетов. В этом отношении
больший прогресс достигнут в палеомикологии,
где важно описать все имеющиеся в распоряже-
нии исследователей структуры. Д. Дилчер по-
дробно описал стадии развития зародышей тири-
отециев представителей Microthyriaceae, выделив
их в самостоятельную формальную группу
“Young forms (germlings) of microthyriaceous fungi”
(Dilcher, 1965). Основанием для выделения такой
группы стало обнаружение многочисленных при-
мордиев микромицетов в разных стадиях разви-
тия на одном листе покрытосеменного растения
Sapindus Tourn. ex L. (эоцен Теннесси, США)
вместе со зрелыми тириотециями, принадлежа-
щими к различным родам микротириевых. По-
скольку начальные стадии развития разных тири-
отециев практически одинаковы, определить на
раннем этапе, какое плодовое тело сформируется
в итоге, не представляется возможным. До выхо-
да работы Дилчера (Dilcher, 1965) найденные в
палиноспектрах зародыши плодовых тел опреде-
лялись как водоросли (напр., Köck, 1939) или
именовались родовым названием обнаруженных
в тех же пробах зрелых плодовых тел (напр., Alte-
henger, 1959). Впоследствии в статьях, посвящен-
ных анализу палеопалиноспектров, эти структу-
ры стали активно изображаться и определяться
как зародыши плодовых тел в понимании фор-
мальной группы, предложенной Дилчером (Jain,
Gupta, 1970; Ramanujam, Rao, 1973; Selkirk, 1975;
Greenwood, 1994; Conran et al., 2016; Sahay et al.,
2016 и др.). Отметим, что практически все дан-
ные, касающиеся зародышей грибных плодовых
тел, получены с использованием СМ. Очевидно,
что и в этом случае применение СЭМ может дать
новые возможности для изучения морфологии и
модусов развития этих структур (рис. 1, а, б).

Плодовые тела. Развитые плодовые тела неко-
торых микромицетов уверенно определяются
среди других палиноморф. Прежде всего, это ка-
сается представителей Ascomycota из порядка Mi-
crothyriales (Kar et al., 1972; Eriksson, 1978; Lange,
1978; Prasad, 1986; Saxena, Misra, 1990; Kalgutkar,
1997; Erdei, Lesiak, 1999–2000; García-Massini
et al., 2004; Ferreira et al., 2005; Limaye et al., 2007;
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Kalgutkar, Braman, 2008; Singh, Chauhan, 2008;
Jha, Aggarwal, 2011; El Atfy et al., 2013; Velayati,
2013; Worobiec, Worobiec, 2013, 2017; Александрова
и др., 2015), чьи плодовые тела имеют характерное
строение. Такие признаки строения тириотециев,
как способ организации клеток покрова плодово-

го тела, размеры клеток и особенности их оболо-
чек, наличие/отсутствие пор на антиклинальных
стенках клеток, характер края плодового тела, а
также способ освобождения спор (отсутствие/на-
личие и способ организации остиоля или форма
выводного отверстия у безостиолятных тириоте-

Рис. 1. Микромицеты на листьях ископаемых растений, СЭМ: а, б – примордии в разных стадиях развития,
экз. MMJ3-2346; в – плодовое тело Callimothallus sp., экз. MMJ3-2371; г – гифы с апрессориями, Melioliales,
экз. MMJ3-2371; д – внешняя поверхность листа Dacrycarpus, видно выводное отверстие плодового тела, развитого
под кутикулой листа, Xylariales, экз. GP-198; е – внутренняя поверхность кутикулы листа Dacrycarpus, плодовое тело
со спорами, Xylariales, экз. GP-198. а–г: Южный Китай, бассейн Маомин; поздний эоцен; д, е – Южный Китай, бас-
сейн Гуйпин; миоцен.
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МАСЛОВА и др.

циев), позволяют довольно точно установить си-
стематическую принадлежность таких структур.
Отметим, что изучение плодовых тел микромице-
тов только с помощью СМ бывает недостаточ-
ным. Так, например, мельчайшие поры в клетках
тириотециев иногда могут быть видны только при
использовании СЭМ (рис. 1, в).

Гифы. Фрагменты гифов грибов – обычный и
часто значительный компонент палиноспектров.
Эти остатки практически невозможно отнести к
какой-либо таксономической группе грибов,
ввиду их малоинформативной морфологии.
Представители зигоспоровых грибов (в частно-
сти, микромицеты отдела Mucoromycota), а также
грибоподобные организмы из отдела Oomycota
(Pseudofungi) обладают несептированными гифа-
ми, остальные грибы имеют септированные ги-
фы, которые могут многократно ветвиться. Те
элементы палеопалиноспектров, которые могут
быть отнесены лишь к царству грибов, без более
точной систематической привязки (напр., неко-
торые морфотипы спор и плодовых тел, фрагмен-
ты гифов), тем не менее, заслуживают внимания
палеонтологов. По имеющимся признакам (раз-
мерные характеристики и форма спор и плодовых
тел, степень септирования и ветвления гифов)
может быть оценено их многообразие в спектрах,
что будет свидетельствовать о возможном таксо-
номическом разнообразии микобиоты прошлого
и косвенно подтверждать суждение о многообра-
зии субстратов (растений, животных и др.), на ко-
торых эти грибы могли развиваться.

МИКРОМИЦЕТЫ 
НА ИСКОПАЕМЫХ РАСТЕНИЯХ

В палеонтологической летописи следы взаи-
модействий растений и грибов представлены в
виде отпечатков, а также могут быть выявлены
при микроструктурных исследованиях фитолейм
или мумифицированных растительных остатков.
Также большой интерес представляют остатки
растений с грибами в янтаре (см. обзор литерату-
ры в: Halbwachs, 2019; Tischer et al., 2019) и мине-
рализованные фитофоссилии, сохраняющие объ-
екты, в том числе сопутствующие им грибы, в
анатомической 3D-форме (Cevallos-Ferriz, Stock-
ey, 1989; Lepage et al., 1994; Klymiuk et al., 2013a, b
и др.). Грибы отмечены на всех органах ископае-
мых растений: корнях, стеблях, листьях и на раз-
личных репродуктивных структурах. Есть мне-
ние, что, например, современные эпифитные
микромицеты не имеют предпочтений в отноше-
нии растения-хозяина или его органов (Phadtare,
1989), однако, кажется очевидным, что количе-
ство изученных на сегодня примеров взаимодей-
ствия этой группы грибов с субстратом явно не-
достаточно для такого рода общих заключений.

Микориза. В заключительной публикации
(Kidston, Lang, 1921) из серии работ Р. Кидстона и
У. Лэнга, посвященных изучению девонских рас-
тений родов Rhynia Kidston et Lang, Asteroxylon
Kidston et Lang и Horneophyton Barghoorn et Dar-
rah из кремнистых сланцев Райни в Шотландии,
были описаны обнаруженные в осадочном мат-
риксе и в тканях этих растений грибы. По наличию
несептированных гифов, толстостенных покоя-
щихся спор и везикул в клетках растений Кидстон
и Лэнг первыми отметили сходство ископаемых
грибов из Райни с современными эндотрофными
микоризными грибами. Последующие исследо-
вания, продолжающиеся и поныне, дополняют
представления о таксономическом разнообразии,
морфологии и экологических особенностях де-
вонской микобиоты Райни (Taylor et al., 1992,
1995, 2004, 2005; Remy et al., 1994; Berbee, Taylor,
2007; Krings et al., 2007; Strullu-Derrien et al., 2017;
Edwards et al., 2018 и др.).

Известно, что корни 80–90% видов современ-
ных высших растений образуют с мицелием гри-
бов симбиотические ассоциации, разнообразные
как по происхождению, так и по характеру уста-
новленных между кобионтами связей (Караты-
гин, 1994; Lepage et al., 1997; Taylor et al., 2015a;
Berruti et al., 2016), следовательно, можно ожидать
большого разнообразия ископаемых форм мико-
ризных взаимоотношений в геологическом про-
шлом. Наряду с изучением таксономического
разнообразия ископаемых растений и микори-
зообразующих грибов, также важна оценка сим-
биотических взаимодействий на уровне расти-
тельности и экосистем в целом.

Микромицеты на листьях и репродуктивных
структурах растений. Находки ископаемых мик-
ромицетов, связанных с органами растений, осо-
бенно интересны, так как позволяют более точно
определить их систематическую принадлеж-
ность, благодаря потенциальной возможности
изучения разных стадий развития грибов и харак-
тера их связи с субстратом. Грибы могут быть уз-
коспециализированными или не иметь строгой
приуроченности к растению-хозяину, следова-
тельно, знание особенностей тандема “растение-
хозяин – микромицет” у современных аналогов
может способствовать идентификации как иско-
паемого растения, так и обитающего на нем гри-
ба. Проблема заключается в том, что далеко не
все, а точнее, лишь некоторые, в первую очередь
хозяйственно значимые для человека современ-
ные растения изучены в аспекте их связей с гри-
бами. Также, анализируя имеющиеся представле-
ния о консортивных связях растений и развиваю-
щихся на них микромицетов в историческом
аспекте, необходимо учитывать возможную сме-
ну консортов в современной биоте.
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К настоящему моменту описано множество
ископаемых микромицетов, обитающих как на
поверхности листьев (эпифитные грибы), так и
внутри их тканей (эндофитные грибы) (Cookson,
1947; Dilcher, 1965; Alvin, Muir, 1970; Phipps, Rem-
ber, 2004; Shi et al., 2010; Ding et al., 2011; Du et al.,
2012 и др.). Наиболее информативны находки
грибных плодовых тел, морфологические особен-
ности которых позволяют наиболее точно при-
близиться к определению систематической при-
надлежности микромицета. Представители по-
рядка Microthyriales (в частности, семейств
Microthyriaceae и Micropeltidaceae), благодаря ха-
рактерным особенностям строения тириотециев,
могут быть легко диагностированы и поэтому
считаются на сегодняшний день наиболее изу-
ченными в плане их эволюционной истории (Kal-
gutkar, Jansonius, 2000; Tripathi, 2009; Saxena, Trip-
athi, 2011 и др.).

Ископаемые микромицеты, связанные с ре-
продуктивными органами растений, известны не
так широко, что отчасти обусловлено большей
редкостью находок этих структур по сравнению,
например, с листьями. Перспективными в этом
отношении являются репродуктивные структу-
ры, сохранившие фитолеймы. Так, плодовые тела
эндофитных аскомицетов недавно были обнару-
жены в плодах Burretiodendron из олигоцена
Южного Китая (Xu et al., 2020). Примеры пораже-
ния аскомицетами минерализованных плодов и
семян известны из мела Индии (гифы и пикниды
на плодах однодольного растения Viracarpon)
(Kalgutkar et al., 1993), эоцена Канады [гифы и
псевдотеции на плодах и семенах Decodon (Lyth-
raceae), гифы и склероции на семенах Allenbya
(Nymphaeaceae), гифы и пикниды на плодах и се-
менах Princetonia (familia inсertae sedis)] (Lepage
et al., 1994). Представители Chytridiomycota обна-
ружены внутри мешковых пыльцевых зерен из
карбона Северной Америки (Millay, Taylor, 1978)
и из перми Индии (Vijaya, Meena, 1996), а также
на поверхности мешковых пыльцевых зерен из
перми Индии (Srivastava et al., 1999). Необходимо
отметить большое конвергентное сходство зоос-
порангиев хитридиевых с орбикулами – произ-
водными тапетума, встречающимися на поверхно-
сти спор и пыльцевых зерен ряда высших расте-
ний. Избежать ошибки могут помочь исследования
таких структур с применением ТЭМ. Так, О.А. Ор-
ловой с соавт. (Orlova et al., in prep.) показано, что
морфологически сходные с зооспорангиями Chyt-
ridiomycota сферические образования (рис. 2, а–в),
найденные на поверхности микро- и мегаспор
Svalbardia (Archaeopteridales) из девона Северного
Тимана (Россия), имеют однородную внутрен-
нюю структуру, выполненную спорополлени-
ном, электронная плотность которого идентична
таковой у остальной спородермы (рис. 2, г), и,
следовательно, являются орбикулами.

ПРОБЛЕМЫ ИДЕНТИФИКАЦИИ СЛЕДОВ 
ПОВРЕЖДЕНИЙ ИСКОПАЕМЫХ 

РАСТЕНИЙ ГРИБАМИ

Трудности идентификации типов поврежде-
ний ископаемых растений различными агентами
во многом обусловлены недостаточной изучен-
ностью фитопатологических состояний совре-
менных растений из тех же систематических
групп. Фитопатологи отдают предпочтение изу-
чению возбудителей заболеваний кормовых куль-
тур, интродуцированных с целью озеленения го-
родов деревьев и кустарников, а также других хо-
зяйственно значимых растений. Вследствие этого
при определении типов повреждений ископае-
мых растений не всегда имеется возможность по-
лучить сравнительную информацию, касающую-
ся фитопатологии современных аналогов в при-
родных местообитаниях. При этом определение
контаминанта, вызвавшего поражение, во мно-
гом зависит от знания его консортивной связи с
растением-хозяином. Ситуация осложняется
тем, что разные стадии развития инвазии различ-
ными агентами, как правило, выражены морфо-
логически сходной реакцией растения. Соответ-
ственно, фиксированная стадия развития инва-
зионного процесса (а именно с такой ситуацией
чаще всего и сталкивается палеоботаник) часто
не может быть уверенно идентифицирована.

На сегодняшний день найдены свидетельства
существования в прошлом представителей всех
отделов царства Fungi (Каратыгин, 2007). Основ-
ными признаками, по которым различаются от-
делы, считаются особенности размножения,
строение и развитие репродуктивных структур и
особенности жизненных циклов. Информация о
способах размножения и жизненных циклах у ис-
копаемых грибов весьма ограничена, чаще она по-
просту недоступна. Точную систематическую при-
надлежность грибных остатков установить очень
трудно, так как вегетативные структуры грибов ма-
ло информативны, а репродуктивные структуры
сохраняются реже и не в полном объеме.

Следы грибов на отпечатках растений. Следы
повреждений грибами органов ископаемых рас-
тений, представленных в виде отпечатков, диа-
гностировать довольно сложно. Даже у современ-
ных растений определение агента, вызвавшего ряд
патологических состояний их органов (в частно-
сти, различные пятнистости), вызывает трудности
в силу сходства реакций растения на воздействие
грибов, бактерий или вирусов. Пятнистости про-
являются в образовании на пораженных органах
участков в виде пятен различных размеров, фор-
мы, цвета и структуры. Опираясь исключительно
на морфологию таких проявлений, надежно
идентифицировать их причину практически не-
возможно из-за перекрывания фенотипических
признаков. Для корректного выявления повре-
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ждающего агента, вызвавшего видоизменения
тканей, необходимы специальные микробиоло-
гические исследования, возможные только у со-
временных растений.

Иллюстрированный каталог типов поврежде-
ний ископаемых растений опубликован К. Лабан-
дейрой с соавт. (Labandeira et al., 2007). На базе
пермских, позднемеловых и раннепалеогеновых
флор Северной Америки, а также позднетриасо-
вых флор Южной Африки было выделено, кратко
описано и проиллюстрировано 150 типов повре-
ждений (DT). Впоследствии число описанных ти-
пов увеличилось, что отражено в серии статей
(напр., Donovan et al., 2014; Adroit et al., 2018). Для
характеристики типа повреждения использова-
лись следующие признаки: размер, форма, осо-
бенности внутренней структуры, положение по-
вреждения на поверхности органа, а также тип и
степень развития реакции растения на поврежде-

ние и наличие сохранившихся копролитов. На
основе этих признаков повреждения объединены
в следующие группы – проедания в виде отвер-
стий (Hole feeding), краевые погрызы (Margin
feeding), скелетирование (Skeletonization), по-
верхностные проедания (Surface feeding), следы
от колющих и сосущих агентов (Piercing-and-
sucking), яйцекладки (Oviposition), мины (Min-
ing), галлы (Galling), проедания семян (Seed pre-
dation), повреждения грибами (Fungal) и группа
повреждений неопределенной природы (Incertae
sedis).

Группа повреждений грибами в этом каталоге
включает всего один тип – DT58. Морфологиче-
ский тип реакции растения на инвазию, сходный
с DT58, у современных растений характерен так-
же для бактериальных и вирусных повреждений.
Некротическая поверхность листовой пластинки
может быть ограничена видимым рубцом ткани

Рис. 2. Мегаспоры и микроспоры Svalbardia sp., Archaeopteridales: а, б – микроспора, виден отпечаток орбикулы,
экз. 88-04-01-11(2), СЭМ; в – орбикулы на поверхности мегаспоры, экз. 88-4-01-02(2), СЭМ; г – срез через мегаспору,
видны орбикулы (стрелки), идентичные по электронной плотности остальной части спородермы, экз. 88-4-01-02(1),
ТЭМ; Россия, Северный Тиман; девон.

300 мкм20 мкм

10 мкм 20 мкм

а

в г

б
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Рис. 3. Микромицеты на листьях Taxodium sp.: а – внешняя поверхность листа, видны округлые плодовые тела под ку-
тикулой, экз. 5142/2, СМ; б – плодовое тело; экз. 4867-AB1-606, СЭМ; Россия, Амурская обл., Архаро-Богучанское бу-
роугольное месторождение; ранний палеоцен.

500 мкм 50 мкма б

листа или такой рубец может отсутствовать. На-
личие выраженного рубца зависит в большей сте-
пени от специфики иммунной реакции самого
растения.

Ряд повреждений из группы Galling (Labandei-
ra et al., 2007) в виде очень мелких (около 1 мм и
менее), чаще разновеликих, иногда сливающихся
вздутий на отпечатках листьев может принадле-
жать как галлам галлиц (Sohn et al., 2017) или мик-
роскопических клещей, так и плодовым телам не-
которых эпифитных и эндофитных микромице-
тов. Выходное отверстие галла на отпечатках
морфологически сходно с выводным отверстием
остиоля плодового тела гриба. Отпечатки не дают
возможности провести структурный анализ этих
форм повреждений, но при наличии фитолеймы
он может быть выполнен, и тогда определение ти-
па повреждения будет корректным. Природа по-
добных образований (рис. 3, а), описанных пер-
воначально на основании внешней морфологии
как галлы членистоногих (Василенко и др., 2015),
позднее в результате микроструктурных исследо-
ваний была скорректирована в пользу микроми-
цетного заражения (Maslova et al., 2018). Форма
плодового тела и наличие устьицеподобной поры,
обращенной к поверхности эпидермиса, позволи-
ли предположить, что эти плодовые тела принад-
лежат грибам отдела Ascomycota (рис. 3, б). Такими
морфологическими особенностями могут обла-
дать как аскомы (перитеции или асколокулярные
стромы), так и конидиомы пикнидиального типа.

Внешнее сходство мелких галлов и вздутий
пластинки листа в местах развития плодовых тел
микромицетов отмечено и для современных рас-
тений (Ho, Hyde, 1996). Микроструктурное изу-
чение листьев показало, что напоминающие гал-
лы структуры на самом деле вызваны развитием
аскомат, принадлежащих семейству Phyllachora-

ceae (класс Sordariomycetes). Несколько приме-
ров, иллюстрирующих вышесказанное, также
приводится в статье Я. Ли с соавт. (Li et al., 2011).

Не всегда однозначно можно идентифициро-
вать некоторые повреждения из групп Hole feed-
ing и Margin feeding (Labandeira et al., 2007). На
примере листьев современного Liquidambar chin-
ensis Champ. можно наблюдать различные стадии
развития реакции растения на воздействие мик-
ромицетов (рис. 4), итогом которого могут яв-
ляться отверстия после выпадения высохших
фрагментов листовой пластинки, как во внутрен-
ней ее части, так и в краевой. Они иногда выгля-
дят сходными с теми повреждениями, которые
образуются в результате проедания или объеда-
ния листьев членистоногими. Морфологически
сходные повреждения наблюдаются и в группе
Surface feeding. Ряд повреждений из группы Pierc-
ing-and-sucking проявляет сходство с плодовыми
телами микромицетов, а повреждения из группы
Mining в виде округлых или полигональных мин с
редкими дисперсными копролитами могут ока-
заться повреждениями грибной природы с остат-
ками микроскопических плодовых тел (см. для
сравнения рис. 4, д).

Обобщая сказанное, отметим, что типы повре-
ждений фитофоссилий, которые представлены
исключительно отпечатками и характеризуются
лишь внешними признаками морфологии, требу-
ют особого подхода к их идентификации и клас-
сификации. Вероятно, такого рода повреждения
ископаемых растений целесообразнее было бы
отнести к общей, более широкой морфологиче-
ской группе, ввиду невозможности точного опре-
деления инвазирующего агента. Необходимо от-
метить, что микромицеты могут проникать в рас-
тения, разрушая растительные покровы путем
собственного ферментативного воздействия, че-
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рез эпидермальные структуры (устьица, гидатоды
и др.), механические повреждения целостности
тканей, а также проколы и раны, нанесенные на-
секомыми или иными патогенами. В связи с по-
следним обстоятельством результат реакции рас-
тения может быть интегрированным: насекомые
могут быть переносчиками грибных спор, бакте-
рий или вирусов, которые вызывают вторичное
поражение участков, сначала подвергшихся на-
падению насекомых. Часть галлиц (Diptera: Ceci-
domyiidae) откладывают яйца в ткани растения
вместе с конидиями симбиотических грибов, вы-
зывающих образование галлов, в которых разви-
ваются личинки (Rohfritsch, 2008; Kobune et al.,
2012). Некоторые критерии разграничения типов

повреждений, вызванных грибами, бактериями и
вирусами, представлены Лабандейрой и Р. Пре-
век (Labandeira, Preveс, 2014). Эти авторы отмеча-
ют, что совершенствование в данном направле-
нии может быть достигнуто с применением в па-
леоботанике новых исследовательских методов,
таких как рентгеноспектральный анализ, ком-
пьютерная томография, спектроскопия и др.

Микромицеты, сохранившиеся в фитолеймах и
мумифицированных и минерализованных остатках.
Возможность изучения микроструктурной орга-
низации трехмерно сохранившихся фитофосси-
лий определила большой прогресс в идентифика-
ции ассоциирующих с ними грибных остатков.
Наиболее изученным отделом в плане историче-

Рис. 4. Liquidambar chinensis Champ.: а–в – листья, поврежденные микромицетами, видны различные стадии повре-
ждения; г – нижняя поверхность листовой пластинки, виден развитый мицелий, СЭМ; д – поражение листа микро-
мицетом, нижняя поверхность листовой пластинки, видны плодовые тела; е – верхняя поверхность листовой пла-
стинки, видно округлое повреждение в начальной стадии и отверстие после выпадения разрушенной ткани листа.
Гербарий авторов, собран на г. Нанькунь, провинция Гуандун, Южный Китай.

1 см 1 см 1 см 200 мкм
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а б в г
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ского развития считаются аскомицеты (Kalgutkar,
Jansonius, 2000; Taylor et al., 2015a). Но важный
диагностический признак аскомицетов – строе-
ние асков – ввиду очень тонкой организации сум-
ки, не сохраняющейся при фоссилизации, практи-
чески недоступен для изучения. Более того, в ис-
копаемом состоянии часто сложно определить
даже стадию развития аскомицета (анаморфа/те-
леоморфа), так как аскокарпы (в первую очередь,
перитеции и пикниды) морфологически сходны,
и в отсутствии сумок трудно понять, с какой из
структур мы имеем дело.

При идентификации ископаемых микромице-
тов, развивавшихся на растениях, кроме совокуп-
ности характерных признаков имеющихся гриб-
ных структур, применяется анализ растения-хо-
зяина у современных аналогов. При отсутствии
близких современных грибов-аналогов выделяет-
ся новый род микромицета с произвольным на-
званием (напр., Dilcher, 1965), а если таковые
имеются, используется родовое название совре-
менного гриба с добавлением суффикса -ites
(напр., Currah et al., 1998; Phipps, Rember, 2004;
Ma et al., 2015).

Крайне редки находки грибных плодовых тел с
сохранившимися в них спорами, которые дали бы
более полную информацию об ископаемом мик-
ромицете. В качестве примера можно привести
плодовые тела эндофитных аскомицетов со спо-
рами внутри, развивавшиеся на листьях Dacrycar-
pus (Podocarpaceae) из миоцена Южного Китая
(Wu et al., 2019; детальное описание находок будет
представлено в отдельной публикации). Округ-
лые плодовые тела с остиолем имеют многослой-
ную стенку, образованную прозоплектенхимой;
внутри расположены одноклеточные веретено-
видные, слегка неравнобокие споры с гладкой
оболочкой и заметной продольной бороздкой
(рис. 1, е). Совокупность признаков позволяет от-
носить эти плодовые тела к порядку Xylariales (As-
comycota, Sordariomycetes).

Чаще описывают плодовые тела без сопут-
ствующих гифов и спор или в ассоциации с дис-
персно расположенными на кутикулах спорами,
нередко – с различными типами спор (Phipps,
Rember, 2004; Shi et al., 2010; Saxena, Tripathi, 2011;
Vishnu et al., 2017; Kodrul et al., 2018 и др.). Мы мо-
жем предположить, что повреждения, вызванные
микромицетами, были более разнообразными и
широко представленными в биоте прошлого, чем
это очевидно сегодня. Безусловно, идентифика-
ция структурно сохранившихся ископаемых
грибных остатков наиболее точна, а исследова-
ния таких остатков в будущем расширят пред-
ставления об эволюции этих организмов.

ЗНАЧЕНИЕ ИСКОПАЕМЫХ 
МИКРОМИЦЕТОВ 

ДЛЯ РЕШЕНИЯ ЗАДАЧ ПАЛЕОЭКОЛОГИИ 
И ПАЛЕОКЛИМАТОЛОГИИ

Палеоэкологические интерпретации и палео-
климатические реконструкции в большой степе-
ни опираются на соответствующие данные, каса-
ющиеся современных аналогов. Грибы, наряду с
бактериями, имеют фундаментальное значение в
наземных экосистемах, являясь активными де-
структорами как органического, так и неоргани-
ческого вещества, и связующими звеньями в био-
логических циклах. Так, например, почвенные
микромицеты в значительной мере определяют
структурные и химические характеристики почв
и тем самым опосредованно влияют на состав
почвенной и наземной биоты (Чернов, Марфе-
нина, 2010).

По способу питания грибы, развивающиеся на
растительном субстрате, разделяются на две груп-
пы – биотрофы (облигатные паразиты и симбио-
трофы) и сапротрофы (Левкина, 2010; Kemen,
Jones, 2012). Особую группу составляют грибы-
некротрофы (Oliver, Ipcho, 2004), поселяющиеся
на живом растении и убивающие его клетки вы-
деляемыми токсинами, а затем использующие
мертвые и ослабленные ткани хозяина в качестве
источника питания. Кроме того, исходя из потен-
циала грибного организма, можно выделить
группы факультативных сапротрофов и факуль-
тативных паразитов (Agrios, 2005; Дьяков, 2007),
способных в определенных условиях переходить
от паразитизма к сапротрофности и наоборот.
Условия перехода определяются состоянием рас-
тения-хозяина, конкурентными взаимоотноше-
ниями и абиотическими факторами. Таким обра-
зом, один и тот же гриб в разных условиях может
занимать разные экологические ниши, а его кор-
ректное отнесение к той или иной эколого-тро-
фической группе часто требует исследования
полного цикла развития, что невозможно для ис-
копаемых грибов. Таким образом, уверенное от-
несение ископаемого микромицета к какой-то
определенной эколого-трофической группе су-
щественно затруднено.

О паразитических свойствах ископаемых мик-
ромицетов более или менее уверенно можно су-
дить по наличию гаусторий в клетках растения-
хозяина или по сильно видоизмененным клеткам
тканей хозяина (разного рода разрастаниям, из-
менениям клеточных стенок или специфическим
разрушениям). Фактическое расположение пло-
довых тел и гифов микромицетов внутри тканей
растения не может однозначно рассматриваться
как признак паразитического образа жизни гри-
ба, так как невозможно достоверно определить,
за счет чего питался этот гриб – за счет живых
клеток хозяина, за счет клеток, которые по тем
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или иным причинам, иногда не связанным с воз-
действием гриба, начали отмирать (некротрофы и
сапротрофы), или путем поглощения веществ,
накапливающихся в межклетниках в процессе
жизнедеятельности растения (эндофиты).

Некоторые современные микромицеты, на-
пример, виды рода Trichothyrina (Petr.) Petr. (Mi-
crothyriaceae), являются гиперпаразитами, разви-
ваясь на других эпифитных микромицетах. В то
же время они могут быть обнаружены и на расти-
тельном субстрате (Hughes, 1953; Ellis, 1977). Дил-
чер (Dilcher, 1965) показал разнообразие ископае-
мых эпифитных микромицетов, в частности,
представителей семейств Microthyriaceae и Meli-
oliaceae, на листьях покрытосеменного растения
Sapindus sp., и высказал предположение, что ка-
кие-то из описанных им форм могли быть гипер-
паразитами, однако веских доказательств не было
обнаружено.

В большинстве случаев невозможно судить о
том, к какой группе принадлежит ископаемый
микромицет. Метод актуализма, хотя и с извест-
ными допущениями, широко применяется для
оценки экологических предпочтений ископае-
мых организмов, однако микологические данные
в этом аспекте стали использоваться сравнитель-
но недавно и требуют тщательной верификации.

Фитопатогенные грибы являются важной со-
ставной частью биоценозов, оказывая суще-
ственное влияние на рост и развитие растений в
разных стадиях вегетации. Различные грибы мо-
гут предпочитать разные жизненные формы рас-
тений, различные ярусы в фитоценозах; может
быть различна топография развития микромице-
та в пределах кроны и/или листа крупного дерева.
Кроме того, грибы часто тесно ассоциированы со
специфическими растениями. Таким образом,
если мы имеем дело с находками определенных
микромицетов на ископаемых растениях, в ряде
случаев можно делать заключения о жизненной
форме и габитусе растения, а также можно пред-
положить, являлось ископаемое растение вечнозе-
леным или листопадным. Обнаружение ассоциа-
ций тех или иных растений и грибов в ископаемом
состоянии может предполагать существование их
консортивных связей в геологическом прошлом
(Leppik, 1973; Saxena, Tripathi, 2011). При сравне-
нии ископаемых микофоссилий с современными
аналогами следует учитывать, что сведения об
экологии современных грибов пока далеко не
полные, постоянно описываются новые таксоны
грибов, расширяются представления об их расте-
ниях-хозяевах и географии распространения.

Примером использования метода актуализма в
палеомикологии может быть определение веро-
ятного, не подтвержденного находками листьев
или иных органов, присутствия в голоценовой
флоре Нидерландов растения-хозяина тополя по

наличию в палиноспектре спор гриба Amphis-
phaerella dispersella, облигатно развивающегося
на листьях современного Populus (van Geel, Apt-
root, 2006). Поскольку жизненный цикл микро-
мицетов может занимать очень длительный про-
межуток времени, присутствие или отсутствие
плодовых тел грибов и их зародышей на листьях
может быть дополнительным показателем вечно-
зеленого или листопадного статуса растения-хо-
зяина (Sherwood-Pike, Gray, 1988).

Закономерности вертикального распределе-
ния микромицетов в пределах одного растения,
произрастающего в условиях современных тро-
пических и субтропических лесов, были показа-
ны Р. Пхадтаре (Phadtare, 1989). Выяснилось, что
эпифитные микромицеты предпочитают в основ-
ном нижнюю поверхность листьев, расположен-
ных в верхней части кроны, при этом они разви-
ваются на обеих поверхностях листьев, располо-
женных в нижней и центральной частях кроны.
Как прямой солнечный свет, так и открытое по-
ложение по отношению к аэропотокам пагубно
влияют на развитие грибных зародышей. На ос-
нове этих данных можно предположить, что то-
пография микромицетов на листовых поверхно-
стях обусловлена расположением листьев в кроне
дерева, не является характерным признаком, и не
имеет значения для определения систематиче-
ской принадлежности гриба. Эпифитные микро-
мицеты также более разнообразны на листьях
растений, расположенных в нижней части кроны
(Gilbert et al., 2007). Есть также мнение, что влаж-
ность и температура являются определяющими
для обилия сапротрофных грибов, в то время как
распределение паразитарных форм в большей
степени контролируется хозяевами (Phadtare,
1989).

Так как многие организмы характеризуются
относительно ограниченной экологической ам-
плитудой, изменения состояния окружающей
среды влекут за собой смену характера биоты.
Учитывая это, экологические и климатические
условия прошлого могут быть оценены на осно-
вании присутствия тех или иных представителей
флоры, фауны и микробиоты, и особенно ассо-
циаций разных групп организмов. При рекон-
струкции палеоклиматов существенную роль иг-
рает анализ сообществ эпифитных микромице-
тов. Среди них в настоящее время наиболее
изучены микромицеты порядков Microthyriales и
Melioliales, современные представители которых
являются паразитами на листьях высших расте-
ний тропических и субтропических зон, расту-
щих в районах с высокой влажностью и относи-
тельно стабильной температурой в течение года
(Kalgutkar, 1985; Prasad, 1986; Phadtare, 1989;
Schmiedeknecht, 1995; Hosagoudar et al., 1998a, b, c;
Tripathi, 2009; Piepenbring et al., 2011; Worobiec,
Worobiec, 2013 и др.). Благодаря специфической
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морфологии плодовых тел современных предста-
вителей Microthyriales (рис. 1, в), характерным осо-
бенностям мицелия с аппрессориями (рис. 1, г),
плодовых тел и спор, присущих грибам Meliolia-
les, а также приуроченности грибов этих групп к
тропическим и субтропическим регионам, они
легко идентифицируются и являются потенци-
ально полезными для палеоэкологических и па-
леоклиматических заключений. Так, на примере
современных грибов семейства Microthyriaceae
(Microthyriales) было показано, что их паразити-
ческие формы, как правило, встречаются в суб-
тропиках и тропиках, тогда как сапротрофные и
гиперпаразитарные – в умеренных районах
(Hofmann, 2009). Отметим, однако, что иденти-
фикация плодовых тел микротириевых может
быть затруднена из-за их морфологического
сходства, например, с водорослями. Примерами
такого конвергентного сходства могут служить
зеленые водоросли рода Ulvella P. Crouan et
H. Crouan (Hansen, 1980) и красные водоросли рода
Caloglossa (Harvey) G. Martens (Tripathi, 2009).

Использование сравнительных данных по со-
временным аналогам микромицетов для палео-
климатических построений несколько ограниче-
но в силу того, что современные грибы наиболее
изучены из регионов с умеренным климатом, то-
гда как ископаемые микромицеты описаны боль-
шей частью из субтропических и тропических ре-
гионов (Stubblefield, Taylor, 1988). За последние
десятилетия этот пробел был существенно вос-
полнен (напр., Reynolds, Gilbert, 2005; Thaung,
2006; Hofmann, 2009; Piepenbring et al., 2011), од-
нако мнение С. Стaбблфилда и Т. Тейлора, что
данная ситуация лимитирует выводы, касающие-
ся эволюции и разнообразия микроскопических
грибов, по-прежнему актуально и сегодня.

Развиваясь на поверхности органов растений,
эпифитные микромицеты оказываются зависи-
мыми не только от состояния самого растения-
хозяина, но и в большой степени от таких абиоти-
ческих факторов среды, как влажность и темпера-
тура. Наличие влаги (высокая годовая норма
осадков, относительно продолжительный влаж-
ный период) абсолютно необходимо для полно-
ценного роста мицелия гриба, формирования и
развития из зародышей грибных плодовых тел
(Selkirk, 1975; Limaye et al., 2007). Это обстоятель-
ство дает основания для оценки регионального
палеоклимата как такового с повышенной влаж-
ностью.

Ископаемые зародыши тириотециев Mi-
crothyriaceae считаются надежными индикатора-
ми палеоклиматов (Lange, 1976). Зародыши мик-
ротириевых грибов на различных стадиях разви-
тия использовались для палеоклиматических
интерпретаций в ряде исследований (напр.,
Dilcher, 1965; Wells, Hill, 1993; Carpenter et al.,

1994; Greenwood, 1994; Tripathi, 2009; Saxena,
Tripathi, 2011; Du et al., 2012; Conran et al., 2016;
Paruya et al., 2017) как индикаторы влажных тро-
пических местообитаний растений-хозяев.

Что касается температурного фактора, то, как
показывают исследования (Dilcher, 1965; Selkirk,
1975; Tripathi, 2009), эпифитные микромицеты
некоторых современных родов способны разви-
ваться и в высоких широтах. Дилчер (Dilcher,
1965) и Д. Селкирк (Selkirk, 1975) первыми указа-
ли, что к экологическим интерпретациям теплых
условий, основанным на находках эпифитных
микромицетов, следует относиться осторожно.
Они отметили, что, хотя большинство ископае-
мых эпифитных микромицетов связывается с
субтропической растительностью, изолирован-
ные плодовые тела встречаются в широком ши-
ротном диапазоне в плейстоценовых отложениях
Северной Америки (Rosendahl, 1943), а также в
широком диапазоне климатических условий в
Британии (Godwin, Andrew, 1951).

Большинство исследователей поддерживает
высказанное ранее Дилчером (Dilcher, 1965) мне-
ние, что любые палеоэкологические и палеокли-
матические выводы должны основываться не
только на экологическом анализе ископаемых и
сходных современных эпифитных грибов, но и
ассоциирующих фоссилий – палиноморф, ли-
стьев, репродуктивных органов, древесины и др.
Однако, по мнению М. Шервуд-Пайк и Дж. Грея
(Sherwood-Pike, Gray, 1988), изобилие и разнооб-
разие эпифитных грибов является более чувстви-
тельным показателем палеоклимата, чем состав
палиноспектров и морфология листьев.

Заключения о теплом и влажном палеоклима-
те в многочисленных палеоботанических иссле-
дованиях были подтверждены присутствием
грибных плодовых тел и спор как в палиноспек-
трах, так и в ассоциации с растениями-хозяевами
(напр., Dilcher, 1965; Rao, Nair, 1998; Tripathi,
2009; Mandal et al., 2011; Du et al., 2012; Ma et al.,
2015; Bannister et al., 2016; Paruya et al., 2017; Wang
et al., 2017; Kodrul et al., 2018; Khan et al., 2019;
Singh et al., 2019; Wu et al., 2019). В последнее вре-
мя для реконструкции палеоклиматических усло-
вий активно используется метод CLAMP (Climate
Leaf Analysis Multivariate Program, http://clamp.ib-
cas.ac.cn/). Палеоклиматические реконструкции
на основе комплексных исследований фитофос-
силий и ископаемых микромицетов с привлече-
нием данных, полученных методом CLAMP, бы-
ли успешно представлены в ряде работ (напр.,
Conran et al., 2016; Kodrul et al., 2018). Очевидно,
что реконструкции палеоклиматических условий
должны опираться на совокупность данных, по-
лученных различными методами, с учетом всего
спектра имеющихся макрофоссилий и палино-
морф, включая остатки грибов.
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МАСЛОВА и др.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Палеомикологические исследования, наибо-

лее продуктивно развивающиеся в последние де-
сятилетия, показали взаимодействие различных
таксономических групп грибов и растений на
протяжении их общего исторического развития.
Сегодня очевидно, что коэволюционные отноше-
ния растений и грибов, вероятно, еще недооце-
ненные в их историческом аспекте, выступали в
роли мощного фактора, проявившего себя в клю-
чевые моменты развития биоты Земли. Грибы иг-
рали существенную роль в формировании палео-
почв, становлении и эволюции наземных растений,
возникновении первых фитоценозов и эволюцион-
ном развитии растительных сообществ.

Эволюционные механизмы формирования от-
личающейся столь высоким таксономическим и
морфологическим разнообразием группы оста-
ются во многом непознанными. В этой связи па-
леомикологические исследования могут быть
успешно использованы в качестве индикаторов
достоверности представлений о систематике цар-
ства Fungi, происхождении грибов и становлении
основных ветвей их филогенетического древа,
базирующихся на результатах классических
морфологических исследований современной
микобиоты и данных геносистематики. Палео-
микологическая летопись, хотя и не лишенная ря-
да существенных недостатков и ограничений, доку-
ментирует важнейшие этапы в становлении мико-
биоты Земли как особой эволюционной группы
организмов, предоставляя важные свидетельства
в пользу возникших на ранних этапах историче-
ского развития коэволюционных связей грибов и
различных организмов – представителей других
царств живых существ. Дальнейшее совершен-
ствование научного палеомикологического на-
правления, в первую очередь, путем более широ-
кого применения современной исследователь-
ской техники, несомненно, прольет свет на
ключевые вопросы систематики и филогении
грибов, коэволюции грибов и других групп орга-
низмов, что также существенно для развития эво-
люционной теории в целом.
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Recent Studies of Co-Evolutionary Relationships of Fossil Plants and Fungi:
Success, Problems, Prospects

N. P. Maslova, A. V. Tobias, T. M. Kodrul

A study of consortive relationships between plants and fungi in the historical aspect facilitated our under-
standing of the patterns and processes associated with evolutionary history of the members of these two king-
doms, the ecosystem function, and the formation of existing biodiversity. This review of recent paleomyco-
logical research focuses on the analysis of their main directions, objectives and prospects. We consider the
main preservation types of fossil micromycetes and the opportunity to study them using modern research
techniques. The significance of paleomycological research for paleoecological interpretations and paleocli-
matic reconstructions is shown. We also discuss a further improvement of the classification systems of dam-
age types on plant fossils by different agents, particularly by fungi.

Keywords: Fungi, paleomycology, micromycetes, classification of damage types on plant fossils, paleophyto-
pathology
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