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Аннотация 
В исследовании оценивается влияние эпифитного лишайника Evernia esorediosa на ростовые характеристики 
и биохимические процессы у сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) в условиях резко-континентального кли-
мата Центральной Якутии. В работе впервые показано, что заселение ветвей P. sylvestris эпифитным лишайни-
ком приводит к миграции усниновой кислоты из талломов E. esorediosa в ткани дерева. Методами высокоэф-
фективной жидкостной хроматографии зафиксировано накопление усниновой кислоты (7,5 мкг/г сух. ткани) 
в ветвях в зоне непосредственного роста эпифитного лишайника E. esorediosa, а также обнаружены ее следовые 
количества в хвое и корневой системе. Установлено, что заселение лишайником статистически достоверно вы-
зывает снижение радиального прироста на 41 % у деревьев опытной группы по сравнению с контрольной, при 
отсутствии значимых различий в высоте деревьев. Метаболомный анализ (ГХ-МС) выявил значительную пере-
стройку метаболических профилей в ветвях и хвое заселенных деревьев, проявляющуюся в подавлении энерге-
тического метаболизма (снижение концентраций фосфорной, яблочной, янтарной кислот) и биосинтеза амино-
кислот, жирных кислот и сахаров, а также в активации синтеза защитных веществ, таких как фенольные 
соединения и терпены. Полученные данные свидетельствуют об аллелопатическом воздействии E. esorediosa на 
P. sylvestris, которое проявляется в результате миграции усниновой кислоты из таллома эпифитного лишайника 
и через опосредованный стресс, вызванный опадением хвои и нарушением фотосинтеза.
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Abstract
This study evaluates the influence of the epiphytic lichen Evernia esorediosa on growth characteristics and biochemical 
processes in Scots pine (Pinus sylvestris L.) under the sharply continental climate of Central Yakutia. Specifically, 
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it demonstrates for the first time that colonization of P. sylvestris branches by this epiphytic lichen leads to the migra-
tion of usnic acid from E. esorediosa thalli into tree tissues. High-performance liquid chromatography revealed accu-
mulation of usnic acid (7.5 µg/g dry tissue) in branches at the site of direct E. esorediosa growth, as well as trace 
amounts in needles and the root system. Furthermore, lichen colonization was found to cause a statistically significant 
41 % reduction in radial increment in the experimental group compared to the control, whereas no significant differ-
ences in tree height were observed. Metabolomic analysis (GC-MS) revealed a substantial restructuring of metabolic 
profiles in the branches and needles of colonized trees. This was manifested in the suppression of energy metabolism 
(decreased concentrations of phosphoric, malic, and succinic acids) and biosynthesis of amino acids, fatty acids, and 
sugars, alongside activation of protective compound synthesis, including phenolic compounds and terpenes. Conse-
quently, the obtained data indicate an allelopathic effect of E. esorediosa on P. sylvestris, resulting both from the mi-
gration of usnic acid from the lichen thallus and from indirect stress caused by needle loss and disruption of photosyn-
thesis.
Keywords: Evernia esorediosa, Pinus sylvestris, usnic acid, allelopathy, epiphytic lichens, metabolomics, radial in-
crement, Central Yakutia
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Введение
Сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) яв-

ляется важным компонентом бореальных лесов 
Центральной Якутии, формируя лесные масси-
вы на песчаных и супесчаных почвах в условиях 
экстремального резко-континентального клима-
та. Pinus sylvestris, произрастающая на террито-
рии Центральной Якутии, характеризующейся 
длительными морозными зимами и коротким 
вегетационным периодом, демонстрирует вы-
сокую экологическую пластичность. Одним из 
факторов, способных влиять на жизнедеятель-
ность сосны в этих экосистемах, является ее вза-
имодействие с эпифитными лишайниками, кото-
рые заселяются на стволах и ветвях деревьев. 
Среди них широко распространен кустистый 
лишайник Evernia esorediosa, чье потенциаль-
ное воздействие на растения-хозяева остается 
малоизученным.

Характер взаимоотношений эпифитных лишай-
ников и древесных пород в целом продолжает 
оставаться предметом научных дискуссий, пред-
ставления о комменсализме смещаются к призна-
нию потенциального аменсализма посредством 
аллелопатического влияния [1, 2]. Многочислен-
ные исследования, проведенные на лиственных 
и хвойных породах в лесах умеренной зоны, по-
казали, что гифы лишайников способны прони-
кать в ткани растения-хозяина и транслоциро-
вать биоактивные вторичные метаболиты, такие 
как лишайниковые кислоты [3, 4]. Например, было 
установлено, что виды родов Evernia и Hypo-

gymnia могут вызывать угнетение роста, дефор-
мации тканей и изменения в биохимическом со-
ставе у различных видов дуба, бука и ели [5–7]. 
В последнее время появились работы, демон-
стрирующие аллелопатическое воздействие эпи-
фитных лишайников на хвойные породы в усло-
виях Якутии. В них показано, что эпифитные 
лишайники Evernia esorediosa и Physcia alnophila 
способны подавлять радиальный и апикальный 
рост, нарушать ключевые метаболические про-
цессы в тканях Larix gmelinii, включая фото-
синтез и дыхание [8, 9]. Приведенные работы 
свидетельствуют о необходимости оценки роли 
эпифитных лишайников как потенциальных би-
отических стресс-факторов и для других хвойных 
пород, в первую очередь для сосны обыкновен-
ной, чья физиологическая реакция на колониза-
цию E. esorediosa до сих пор не была предметом 
специального исследования. 

Целью данного исследования является оцен-
ка воздействия эпифитного лишайника Evernia 
esorediosa на ростовые характеристики и биохи-
мические процессы в тканях сосны обыкновен-
ной (Pinus sylvestris) в условиях Центральной 
Якутии.

Материалы и методы
Объектом исследования являлись Pinus syl-

vestris L., относящаяся к семейству Pinaceae, 
и Evernia esorediosa (Müll. Arg.) Du Rietz семей-
ства Parmeliaceae. Отбор образцов Pinus sylves-
tris проводился в середине июня 2024 г. в окрест-
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ностях г. Якутск. Исследование проводилось 
в сосновом лесу, произрастающем на плейстоце-
новой палеотеррасе р. Лена, в 4 км от г. Якутск 
(62°06′26′′ с.ш., 129°41′35′′ в.д.). В месте отбора 
проб для исследования почвенный покров пред-
ставлен мерзлотной слабооподзоленной почвой 
супесчаного механического состава, что харак-
терно для типичных сосновых лесов Централь-
ной Якутии [10]. Климат Центральной Якутии 
характеризуется как резко-континентальный, что 
проявляется в исключительно контрастных се-
зонных изменениях. Регион отличается продол-
жительной малоснежной зимой и коротким за-
сушливым летом с продолжительным световым 
днем. Вегетационный период лимитирован ран-
ними заморозками, которые наблюдаются в весен-
ний и осенний сезоны. Значительная инсоляция 
отмечается в весенне-летний период. Темпера-
турный режим варьирует от экстремально низ-
ких значений в зимний период (до –60 °C) до 
высоких летних показателей (до +35 °C) при 
среднегодовой температуре –8,8 °C. Гидроклима-
тический режим отличается аридностью: средне-
годовое количество осадков составляет 237 мм, 
из которых около 30 % формирует снежный по-
кров, устойчиво сохраняющийся на протяжении 
6–7 месяцев — с середины октября по конец 
апреля [11].

Образцы для исследований были отобраны 
в двух группах: деревья, заселенные Evernia es-
orediosa (L1), и контрольная группа (L0) без ви-
димого заселения эпифитными лишайниками. 
В каждой группе было по 15 деревьев со средней 
высотой 1,9 м. С каждого дерева отбирались сле-
дующие образцы: эпифитный лишайник E. esore-
diosa, ветка, хвоя, комель и корень. Полученные 
образцы подвергались лиофильному высушива-
нию в лабораторной лиофильной сушилке Jouan 
LP 3 (Франция) и затем сохранялись в вакууме 
в герметичной упаковке.

Образцы спилов Pinus sylvestris отбирались 
у комля дерева. Подсчет годичных колец прово-
дился по среднему радиусу на спиле. Получен-
ные спилы предварительно зачищались и обра-
батывались мелкозернистой наждачной бумагой, 
что гарантирует обнаружение чрезвычайно уз-
ких колец, часто имеющих всего один или два 
ряда клеток. Для увеличения контрастности ко-
лец в зачищенную поверхность керна втирался 
мелко размолотый зубной порошок. Измерение 
радиального прироста проводили с помощью 
бинокулярного стереоскопического микроскопа 

BRESSER Advance ICD 10x-160x Zoom Stereo-
Microscope (Германия) с камерой ToupCam 
UCMOS08000KPB (Китай) при 10–20-кратном 
увеличении. Подсчет проводился при помощи 
программного обеспечения камеры ToupView.

Для метаболомного анализа навеску 10 мг 
измельченного образца тканей Pinus sylvestris 
экстрагировали в 1 мл метанола. Полученный 
экстракт выпаривали при 40 °С на роторном 
испарителе, сухой остаток растворяли в 50 мкл 
пиридина. Для получения летучих триметилсилил-
производных (ТМС) проводили дериватизацию 
с использованием 50 мкл N,O-бис-(триметилси
лил)-трифторацетамида (BSTFA) в течение 15 мин 
при 100 °С. Анализ проводили методом газовой 
хромато-масс-спектрометрии (ГХ-МС) на хро-
матографе «Маэстро» (Россия) с квадрупольным 
масс-спектрометром Agilent 5975С (США), колон-
ка HP-5MS, 30 м × 0,25 мм. Для хроматографии 
использовали линейный градиент температуры 
от 70 до 320 °C со скоростью нагрева 4 °C/мин 
при потоке газа (гелий) 1 мл/мин. Сбор данных 
осуществляли с помощью программного обес-
печения Agilent ChemStation. Количественную 
интерпретацию хроматограмм проводили ме-
тодом внутренней стандартизации по углево-
дороду С23. Обработка и интерпретация масс-
спектрометрической информации проводилась 
с использованием стандартной библиотеки NIST 
2020. Статистическую обработку метаболом-
ных профилей выполняли методом главных 
компонент в программе MetaboAnalyst (www.
metaboanalyst.ca).

Для количественного определения лишайни-
ковых кислот воздушно-сухие образцы талло-
мов эпифитного лишайника Evernia esorediosa 
измельчали на мельнице IKA M20 (Germany). 
Для анализа брали 10 мг измельченных талло-
мов лишайника, которые экстрагировали в 1 мл 
ацетона в течение 24 ч при комнатной темпера-
туре (20–25 °C). Лиофилизированные образцы 
хвои, веток, корней Pinus sylvestris измельчали 
на мельнице IKA M20 (Germany), после чего на-
вески 0,8 г экстрагировали петролейным эфиром 
в колбе с обратным холодильником при постоян-
ном нагревании в течение 6 ч. Полученный экс-
тракт фильтровали, после чего выпаривали на 
роторном испарителе Heidolph Hei-VAP Value 
(Germany) до полного испарения петролейного 
эфира. К высушенному экстракту приливали 1 мл 
ацетона и экстрагировали на УЗ-бане Elma El-
masonic S30H (Germany). Полученные образцы 
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центрифугировали при 6000 g в течение 5 минут. 
Разделение лишайниковых кислот проводили ме-
тодом ВЭЖХ на приборе Милихром A-02 фирмы 
«ЭкоНова» (Россия) с обращенно-фазной колон-
кой 2×75 мм ProntoSIL-C18 AQ (120 Å, 5 мкм). 
В качестве подвижной фазы «A» использовали 
0,1%-й водный раствор уксусной кислоты, «B» – 
ацетонитрил, градиентный режим элюирования 
с возрастанием доли «B» от 10 до 50 % в течение 
5 мин и от 50 до 100 % – в течение 20 мин при 
скорости потока 100 мкл/мин и температуре ко-
лонки 40 °C. Детектирование осуществляли на 
длинах волн 210, 230, 240, 260 и 280 нм. Иденти-
фикацию проводили, сопоставляя времена удер-
живания и спектральные отношения пиков на 
хроматограмме с пиками стандартов лишайни-
ковых веществ из коллекции Ботанического ин-
ститута им. В.Л. Комарова.

Полученные результаты представлены в виде 
средней арифметической величины и ее стандарт-
ного отклонения (M ± SD). Сравнение средних 
значений выборок проводили методом ANOVA. 
Значимость отличий от контроля определяли, 
используя критерий Манна–Уитни при уровне 
p < 0,05. Расчет проводили с помощью пакета 
AnalystSoft, StatPlus – программа статистическо-
го анализа, Vol.2007.

Результаты и обсуждение
Были отобраны образцы Pinus sylvestris, засе-

ленные Evernia esorediosa, и контрольные образ-
цы без видимых следов эпифитных лишайников. 
Заселение эпифитного лишайника E. esorediosa 
на Pinus sylvestris наблюдалось преимуществен-
но на ветках. Установлено, что места роста эпи-
фитного лишайника E. esorediosa характеризуют-
ся полным отсутствием живой хвои у P. sylvestris. 
При этом механизм взаимодействия остается не 
до конца изученным, неизвестно, заселение вет-
вей эпифитным лишайником происходит вслед-
ствие естественного опадения хвои P. sylvestris 
или E. esorediosa непосредственно инициирует 
данный процесс в результате аллелопатического 
воздействия. Проведенный визуальный осмотр 
образцов P. sylvestris не выявил каких-либо при-
знаков видимых инфекционных заболеваний 
у исследуемых деревьев. Что касается внешних 
морфологических характеристик, включая струк-
туру хвои, коры, ветвей, а также высоту и форму 
крон, все изученные деревья не имели существен-
ных различий независимо от степени покрытия 
эпифитным лишайником. Все отобранные экзем-

пляры P. sylvestris были сопоставимы по высо-
те, среднее значение которой составило 199 см 
(рис. 1, а). Показано, что средняя высота деревьев 
P. sylvestris в контрольной группе (L0) и при за-
селении эпифитным лишайником E. esoredio-
sa (L1) статистически достоверно не различались 
(p-value = 0,067). Анализ годичных колец позво-
лил установить существенные различия в сред-
нем возрасте деревьев P. sylvestris (рис. 1, б). Как 
показали результаты, контрольная группа (L0) 
имела средний возраст 28 ± 3 года, в то время как 
возраст деревьев при заселении эпифитным ли-
шайником E. esorediosa составил 46 ± 2 года (L1). 

Таким образом, деревья P. sylvestris при заселе-
нии эпифитным лишайником E. esorediosa старше 
на 18 лет контрольной группы (p-value = 0,00001). 
Особого внимания заслуживает тот факт, что 
столь значительная разница в возрасте не сопро-
вождалась статистически значимыми различия-
ми в средней высоте деревьев, что указывает на 
возможную связь между продолжительностью 
жизни деревьев и их заселением эпифитным ли-
шайником E. esorediosa на территории Централь-
ной Якутии. Показано, что в первые пять лет 
жизни деревьев P. sylvestris статистически зна-
чимых различий в величине радиального приро-
ста между контрольной (L0) и опытной (L1) груп-
пой не обнаружено (p-value = 0,078) (рис. 1, в). 
Этот факт позволяет сделать вывод, что изна-
чально все деревья развивались в однотипных 
и одинаково благоприятных условиях.

Однако в последние пять лет жизни P. sylves-
tris, при полной идентичности погодных условий 
и условий местообитания, была зафиксирована 
противоположная картина. Наблюдалось стати-
стически достоверное уменьшение радиального 
прироста при заселении эпифитным лишайни-
ком E. esorediosa (рис. 1, г). Средний годовой 
прирост у деревьев P. sylvestris группы L1 снизил-
ся на 41 % по сравнению с контрольной группой. 
Таким образом, показано, что при статистически 
неотличимой высоте деревьев наблюдалось сни-
жение радиального и апикального роста при за-
селении эпифитным лишайником E. esorediosa, 
что может свидетельствовать о негативном воз-
действии на ростовые процессы P. sylvestris, 
произрастающего на территории Центральной 
Якутии.

Исследовано содержание вторичных лишай-
никовых веществ в талломах E. esorediosa, со-
бранных с деревьев P. sylvestris (рис. 2). Пока-
зано, что в талломах E. esorediosa содержание 
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диварикатовой и усниновой кислот составляло 
15,5 и 14,6 мг/гсух.ткани соответственно. 

Изучено содержание усниновой кислоты в хвое, 
ветках и корнях P. sylvestris (см. рис. 2). В ветках 
P. sylvestris на месте роста эпифитного лишайни-
ка E. esorediosa была обнаружена усниновая кисло-
та, содержание которой составляло 7,5 мкг/гсух. ткани. 
В ветках без видимого заселения эпифитным ли-
шайником, хвое и корнях P. sylvestris в группе L1 
обнаружены следовые количества УК. В конт
рольной группе (L0) УК не обнаружена в хвое, 
ветках и корнях P. sylvestris. Диффундирование 
усниновой кислоты в ветку P. sylvestris происхо-
дит через псевдогомфы, которыми E. esorediosa 
крепится к дереву. 

Миграция лишайниковых кислот из талло-
мов эпифитных лишайников в ткани древесных 
растений была показана в различных работах. 
Например, была показана миграция эверновой 
и усниновой кислот в ткани дуба и бука из тал-
ломов Evernia prunastri, нарушавшая дифферен-
циацию почек и вызывавшая задержку закладки 
листьев [5, 6]. Были проведены исследования, 

Рис. 1. Высота (а), возраст (б), радиальный прирост в первые (в) и последние (г) 5 лет жизни дерева Pinus sylvestris 
при заселении эпифитным лишайником Evernia esorediosa в Центральной Якутии. Различия статистически значимы при 
p ≤ 0.001, n = 15

Fig. 1. Height (а), age (б), and radial increment in the first (в) and last (г) five years of growth for Pinus sylvestris trees colo-
nized by the epiphytic lichen Evernia esorediosa in Central Yakutia. Differences are statistically significant at p ≤ 0.001, n = 15

Рис. 2. Содержание усниновой кислоты (УК) в различ-
ных тканях Pinus sylvestris и талломе эпифитного лишайни-
ка Evernia esorediosa произрастающей на территории Цен-
тральной Якутии. н/о – не обнаружено, сл. – следовые 
количества, n = 15

Fig. 2. Content of usnic acid (UA) in various tissues of Pi-
nus sylvestris and the thallus of the epiphytic lichen Evernia 
esorediosa in Central Yakutia. н/о – not detected, сл. – trace
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в которых установлена миграция УК из талло-
мов E. esorediosa и атранорина из Physcia alnophila 
в ткани Larix gmelinii на территории криолитозо-
ны, которая приводила к нарушению биохимиче-
ских процессов, что в свою очередь вызывало ин-
гибирование ростовых процессов [8, 9].

При этом нами не было обнаружено дивари-
катовой кислоты в тканях и органах P. sylvestris. 
Это может быть обусловлено тем, что диварика-
товая кислота в отличие от усниновой является 
депсидом со сложной эфирной связью и может 
подвергаться гидролитическому расщеплению до 
моноциклических фенолкарбоновых кислот расти-
тельными и бактериальными эстразами, подобно 
тому, как это было показано в случае танинов [12]. 
Некоторые моноциклические фенолкарбоновые 
кислоты лишайников достаточно хорошо рас-
творяются в воде, что обеспечивает им высокую 
мобильность [13]. Кроме того, ароматические коль-
ца фенолкарбоновых кислот могут быть фермен-
тативно расщеплены до алифатических проме-
жуточных соединений, которые далее могут быть 
сравнительно легко преобразованы в метаболи-
ты цикла Кребса [14]. 

Таким образом, показано, что усниновая кис-
лота из талломов E. esorediosa проникает в клет-
ки P. sylvestris в месте непосредственного ро-
ста эпифитного лишайника, но не накапливается 
в корневой системе, как это было показано для 
Larix gmelinii [8, 9], что может быть связано 
с иным защитным механизмом.

Было зафиксировано отсутствие хвои на вет-
ках P. sylvestris, заселенных эпифитным лишай-
ником E. esorediosa, что может быть вызвано 
проникновением фитотоксичных лишайниковых 
кислот в ткани дерева. Опад хвои и последую-
щее усыхание пораженной ветви, вероятно, при-
водят к нарушению дальнейшего транспорта, 
тем самым изолируя зону интоксикации лишай-
никовыми кислотами и предотвращая распростра-
нение токсичных соединений в другие жизненно 
важные органы, такие как корневая система и хвоя. 
Таким образом, данная защитная стратегия ог-
раничения повреждения может обеспечивать за-
щиту остальных частей дерева от миграции фи-
тотоксичных лишайниковых веществ. 

Известно, что усниновая кислота оказывает 
ингибирующее действие на прорастание семян 
мунга, пшеницы [15], томатов [16] и Allium fistu-
losum [17]. В то же время некоторыми авторами 
не было обнаружено прямого токсического дей-
ствия УК на характеристики прорастания сеян-

цев сосны [18], однако другие авторы обнаружили 
такой эффект для Picea abies и Pinus sylvestris [2].

Проведен метаболомный анализ образцов ве-
ток P. sylvestris контрольной группы (L0), груп-
пы L1 на месте непосредственного роста E. esore-
diosa и без заселения эпифитным лишайником. 
Полученный массив данных был обработан с ис-
пользованием метода PCA (метод главных ком-
понент). Для статистического анализа получен-
ных метаболомных данных были построены 
графики счетов и нагрузок, включающих 73 на-
блюдения по 124 метаболитам (рис. 3). 

Точки, соответствующие метаболомам веток 
P. sylvestris, сгруппировались в три кластера: 
контрольная группа (L0), ветки с эпифитным ли-
шайником (L1) и без эпифитного лишайника (L1) 
(см. рис. 3). Полученное распределение метабо-
ломов демонстрирует, что метаболизм в ветках 
P. sylvestris подвергается воздействию со стороны 
метаболитов эпифитного лишайника E. esoredio-
sa. Это дополнительно подтверждается резуль-
татами статистического анализа PERMANOVA, 
показавшего высокий уровень значимости 
(p-value = 0,001) между всеми исследуемыми 

Рис. 3. Распределение метаболомов веток Pinus sylves-
tris при заселении эпифитным лишайником Evernia esore-
diosa в Центральной Якутии, рассчитанное методом глав-
ных компонент (РСА)

Fig. 3. Metabolome distribution in Pinus sylvestris branch-
es colonized by Evernia esorediosa in Central Yakutia, visual-
ized by principal component analysis (PCA)
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группами. Общая объясненная дисперсия для 
первых двух главных компонент, визуализиро-
ванных на графике, составила 51 и 8 % соответ-
ственно.

Проведен метаболомный анализ образцов хвои 
P. sylvestris контрольной группы (L0) и при засе-
лении эпифитным лишайником E. esorediosa (L1). 
Полученный массив данных был обработан с ис-
пользованием метода PCA. Для статистического 
анализа полученных метаболомных данных были 
построены графики счетов и нагрузок, включаю-
щих 52 наблюдения по 120 метаболитам (рис. 4). 

Точки, соответствующие метаболомам хвои 
P. sylvestris, сформировали два отчетливых кла-
стера: контрольная группа (L0) и при заселении 
эпифитным лишайником (L1). Полученное рас-
пределение метаболомов демонстрирует, что ме-
таболизм в хвое P. sylvestris подвергается воз-
действию эпифитного лишайника E. esorediosa. 
Это дополнительно подтверждается результатами 
статистического анализа PERMANOVA, показав-
шего высокий уровень значимости (p-value = 0,001) 
между исследуемыми группами. Общая объяс-
ненная дисперсия для первых двух главных ком-
понент, визуализированных на графике, соста-
вила 26 и 12 % соответственно. Таким образом, 

заселение эпифитным лишайником E. esorediosa 
оказывало выраженное воздействие на метабо-
лизм хвои P. sylvestris. 

Проведен метаболомный анализ образцов кор-
ней P. sylvestris контрольной группы (L0) и при за-
селении эпифитным лишайником E. esorediosa (L1). 
Полученный массив данных был обработан с ис-
пользованием метода PCA. Для статистического 
анализа полученных метаболомных данных были 
построены графики счетов и нагрузок, включаю-
щих 30 наблюдений по 84 метаболитам (рис. 5).

Точки, соответствующие метаболомам корней 
P. sylvestris, сформировали два кластера (L0 
и L1) без отчетливого разделения, что может 
свидетельствовать о незначительном влиянии эпи-
фитного лишайника E. esorediosa на метаболи-
ческие процессы дерева. Результаты статистиче-
ского анализа PERMANOVA показали высокий 
уровень значимости (p-value = 0,001) между все-
ми исследуемыми группами. Общая объясненная 
дисперсия для первых двух главных компонент, 
визуализированных на графике, составила 38 
и 12 % соответственно. Таким образом, заселе-
ние эпифитным лишайником E. esorediosa ока-
зывало отчетливое, но незначительное воздейст-
вие на метаболизм корней P. sylvestris, которое 
может быть связано с низкой концентрацией 
усниновой кислоты в корневой системе.

Проведенный комплексный метаболомный ана-
лиз образцов веток, корней и хвои Pinus sylves-
tris выявил органоспецифические изменения мета-
болических профилей при заселении эпифитным 
лишайником E. esorediosa. Наиболее выраженная 
кластеризация наблюдается в метаболомах ветвей 
и хвои с четким разделением на контроль (L0) 
и опытную группу (L1), что подтверждается ре-
зультатами PERMANOVA (p-value = 0,001) и ви-
зуализировано на графиках главных компонент. 
Напротив, метаболомы корней демонстрируют 
менее отчетливое кластерное разделение, что 
указывает на низкое влияние эпифитного ли-
шайника на подземные органы дерева. 

Для более детального изучения метаболитов 
веток, хвои и корней P. sylvestris, вносящих клю-
чевой вклад в наблюдаемую дифференциацию, 
была построена и проанализирована тепловая 
карта (рис. 6, 7). Анализ ее показал уменьшение 
содержания фосфорной, яблочной и янтарной 
кислот в ветках, хвое и корнях при заселении 
эпифитным лишайником, что может свидетель-
ствовать об ингибировании цикла трикарбоновых 
кислот (ЦТК) в тканях P. sylvestris [19].

Рис. 4. Распределение метаболомов хвои Pinus sylvestris 
при заселении эпифитным лишайником Evernia esorediosa 
в Центральной Якутии, рассчитанное методом главных 
компонент (РСА)

Fig. 4. Metabolome distribution in Pinus sylvestris needles 
colonized by Evernia esorediosa in Central Yakutia, visualized 
by principal component analysis (PCA)
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Известно, что усниновая кислота угнетает 
фотосинтез, инактивирует реакционные центры 
ФС II тилакоидов и дестабилизирует их мембра-
ны [20]. В других исследованиях сообщалось, 
что усниновая кислота ингибирует дыхание в ли-
стьях томатов [21]. Также известно, что одним 
из механизмов цитотоксического действия усни-
новой кислоты может быть потеря митохонд-
риального мембранного потенциала вследствие 
разобщения дыхания и окислительного фосфори-
лирования, приводящая к снижению синтеза АТФ, 
к повышению пула активных форм кислорода 
(АФК) и к последующей гибели клеток [22–25]. 

Усниновая кислота способствует повыше-
нию генерации АФК и свободных радикалов 
в клетках проростков Lycopersicon esculentum [16] 
и Allium fistulosum [17], вызывая в организме 
оксидативный стресс, который сопровождается 
увеличением активности антиоксидантных фер-
ментов, интенсивности перекисного окисления 
липидов и снижением фенольных антиоксидан-
тов в клетках.

Зафиксировано снижение концентрации ами-
нокислот, ненасыщенных жирных кислот, моно-
сахаридов и полиолов в ветках, хвое и корнях 
P. sylvestris, что вероятно, связано с нарушением 

ростовых и энергетических процессов при засе-
лении эпифитным лишайником. 

При этом установлено повышение содержа-
ния защитных веществ фенольных соединений 
и терпенов в корнях, хвое и ветвях в группе L1, 
что может свидетельствовать об активации за-
щитных механизмов растения при заселении эпи-
фитным лишайником. Известно, что смоляные 
кислоты и фенольные кислоты защищают хвой-
ные растения при ранении травоядными живот-
ными, насекомыми и проникновении грибов [26–
28]. Следует отметить, что в ветках группы L1 на 
месте роста эпифитного лишайника наблюдалось 
снижение всех исследованных метаболитов, что 
скорее всего вызвано ее полным высыханием 
вследствие опада хвои. 

Таким образом, заселение эпифитным лишай-
ником E. esorediosa приводит к миграции усни-
новой кислоты из талломов эпифитного лишай-
ника в ветки P. sylvestris. Усниновая кислота, 
вероятно, способствует опадению хвои, которое 
в свою очередь приводит к высыханию поражен-
ных ветвей из-за нарушения процессов транспи-
рации. Малые количества усниновой кислоты 
мигрируют в хвою и корневую систему, что, ско-
рее всего, приводит к нарушению биохимических 

Рис. 5. Распределение метаболомов корней Pinus syl-
vestris при заселении эпифитным лишайником Evernia es-
orediosa в Центральной Якутии, рассчитанное методом 
главных компонент (РСА)

Fig. 5. Metabolome distribution in Pinus sylvestris roots 
colonized by Evernia esorediosa in Central Yakutia, visualized 
by principal component analysis (PCA)

Рис. 6. Тепловая карта основных метаболитов веток Pi-
nus sylvestris при заселении эпифитным лишайником Ever-
nia esorediosa в Центральной Якутии

Fig. 6. Heat map of basic metabolites in Pinus sylvestris 
branches colonized by the epiphytic lichen Evernia esorediosa 
in Central Yakutia
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путей метаболизма, вследствие чего наблюдается 
ингибирование радиального и апикального при-
ростов P. sylvestris. Замедление ростовых про-
цессов P. sylvestris также может быть связано 
с опосредованным стрессовым воздействием, 
вызванным высыханием веток и опадением 
хвои, что в свою очередь приводит к снижению 
общего фотосинтетического потенциала дерева, 
а это ведет к углеводному голоданию и дефици-
ту АТФ, необходимого для ростовых процессов. 
Представленные механизмы воздействия эпифит-
ного лишайника E. esorediosa могут вызывать си-
стемное подавление энергетического метаболиз-
ма (ЦТК) и биосинтеза (аминокислоты, полиолы, 
жирные кислоты, сахара) во всех исследуемых 
органах. Наибольшая перестройка метаболизма 
наблюдается в фотосинтезирующих органах – 
хвое и живых ветках деревьев, заселенных эпи-
фитным лишайником, которые не только испы-
тывают слабое прямое воздействие усниновой 
кислоты, но и вынуждены компенсировать по-
терю продуктивности высохших веток, одновре-
менно активируя защитные механизмы.

Заключение
Показано, что взаимоотношения эпифитного 

лишайника E. esorediosa и P. sylvestris в Централь-
ной Якутии носят не комменсальный, а аменсаль-

ный характер в результате аллелопатии. Аллело-
патическое воздействие проявляется в результате 
миграции фитотоксичной усниновой кислоты из 
талломов эпифитного лишайника E. esorediosa 
в ткани ветвей P. sylvestris. Проникновение усни-
новой кислоты, вероятно, вызывает локальное 
опадание хвои на заселенных лишайником вет-
вях, что ведет к их последующему усыханию 
вследствие нарушения транспирации и фото-
синтеза. Опадение хвои и изоляция пораженной 
ветви могут быть видоспецифичной защитной 
реакцией организма, предотвращающей значи-
тельное распространение фитотоксина в жиз-
ненно важные органы, такие как хвоя, не засе-
ленные ветви и корневая система. Заселение 
эпифитным лишайником E. esorediosa вызывает 
статистически достоверное замедление радиаль-
ного и апикального прироста деревьев P. sylves-
tris, произрастающих на территории Центральной 
Якутии, которое может быть вызвано нарушени-
ем биохимических процессов, связанных с миг-
рацией усниновой кислоты в различные органы 
P. sylvestris. Установлена миграция усниновой 
кислоты в хвою, ветки и корневую систему P. syl-
vestris. Вследствие этого наблюдается выражен-
ная перестройка метаболома в фотосинтезирую-
щих органах – хвое и незаселенных ветвях, где 
зафиксировано ингибирование цикла трикарбо-

Рис. 7. Тепловая карта основных метаболитов корней и хвои Pinus sylvestris при заселении эпифитным лишайником 
Evernia esorediosa в Центральной Якутии

Fig. 7. Heat map of basic metabolites in Pinus sylvestris roots and needles colonized by the epiphytic lichen Evernia esoredi-
osa in Central Yakutia
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новых кислот (снижение концентраций яблочной 
и янтарной кислот) и ключевых метаболитов 
(аминокислот, сахаров, жирных кислот). Показа-
на неспецифическая ответная реакция организма 
P. sylvestris на биотический стресс, проявляюща-
яся в повышении синтеза фенольных соединений 
и терпенов в тканях дерева. Это свидетельствует 
о глубоком подавлении как энергетического ме-
таболизма, так и биосинтетических процессов, 
что, в свою очередь, является причиной вы-
явленного ингибирования радиального и апи-
кального приростов. Таким образом, заселение 
эпифитным лишайником E. esorediosa, приводя-
щее к замедлению апикального и радиального 
прироста, нарушению биохимических процес-
сов в тканях организма, может вызывать сниже-
ние жизнеспособности и конкурентноспособ-
ности P. sylvestris, что в конечном итоге может 
привести к гибели дерева.
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