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Развиваться за счет производных нефти способны многие микроорганизмы, среди которых 
мицелиальные грибы, или микромицеты, представляющие наибольшую опасность. Способность 
микромицетов вызывать микробиологическую деструкцию топлива напрямую зависит от его 
углеводородного состава. К важнейшим физиологическим механизмам, позволяющим микро-
мицетам вызывать микробиологическую деструкцию углеводородного топлива и других нефте-
продуктов, относится синтез ферментов и кислот. Основной принцип действия грибных фер-
ментов состоит в том, что сложные углеводороды превращаются в простые соединения, ко-
торые могут быть усвоены микроорганизмами в качестве источника углерода. Принцип  
деструктивного действия синтезируемых грибами кислот заключается в кислотном катализе 
множества реакций окисления. 

Ключевые слова: микромицеты, грибостойкость, микробиологическая деструкция, авиаци-
онное топливо, предельные углеводороды, кислоты, ферменты, нефтепродукты, биоповрежде-
ния, Cladosporium resinae. 
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Many microorganisms are able to grow using the oil derivatives, among which mycelial fungi, also 

known as micromycetes, are the most dangerous. The ability of micromycetes to cause microbiological 
destruction of fuel directly depends on its hydrocarbon composition. The main physiological mechanism 
that allows micromycetes to cause microbiological destruction of hydrocarbon fuels and other petrole-
um products is the synthesis of enzymes and acids. The basic principle of fungal enzymes’ action is to 
convert complex hydrocarbons into simple compounds that can be absorbed by microorganisms as  
a source of carbon. The destructive action of acids synthesized by fungi is mediated by acid catalysis  
of numerous oxidation reactions. 
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Введение 
Среди всех видов биоповреждений 

наибольшую опасность представляют микро-
биологические повреждения углеводородно-
го топлива и различных видов нефтепродук-
тов, среди которых масла, смазки, смазочно-
охлаждающие жидкости и др. Развиваться за 
счет производных нефти способны бактерии, 
мицелиальные грибы (микромицеты), дрож-
жи, но наибольшую опасность представляют 
именно микромицеты [1–5]. Развитие грибов 
в углеводородном топливе и других нефте-
продуктах может приводить к поломке  

техники и даже аварийным ситуациям, по-
скольку грибы быстро наращивают биомассу, 
мешающую нормальной эксплуатации техни-
ки. Кроме того, микромицеты выделяют в 
окружающую среду различные агрессивные 
вещества – метаболиты, которые могут раз-
рушать поверхность неметаллических мате-
риалов, усиливать коррозию металлических 
деталей, нарушать герметичность баков, что 
затем также приводит к негативным послед-
ствиям [1–9]. 

В период создания реактивной авиации 
неоднократно появлялись сообщения об  
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обнаружении в топливных баках самолетов 
плесневого гриба, который впоследствии по-
лучил название «керосиновый гриб» – Hor-
moconis resinae. Культуры «керосинового 
гриба» выделяли из топливных баков самоле-
тов в разных странах, таких как Англия, Да-
ния, Индия, Сирия, Нигерия, Япония, Новая 
Зеландия, Куба и др. Ряд исследователей вы-
двинули предположение, что именно Hormo-
conis resinae является основной причиной 
многих авиакатастроф [3, 10–16]. После мно-
гократных случаев обнаружения микромице-
тов в топливе, а также на других нефтепро-
дуктах, началось всестороннее изучение фи-
зиологических процессов, которые помогают 
грибам существовать в этой экологической 
нише. 

В данной статье приведены сведения об 
основных физиологических механизмах, поз-
воляющих микромицетам использовать угле-
водороды нефти для жизнедеятельности, тем 
самым вызывать микробиологическую де-
струкцию углеводородного топлива и ряда 
нефтепродуктов. 

 
Зависимость метаболизма микромицетов 

от углеводородного состава топлива 
Основа для реактивных топлив – углево-

дороды, содержание которых составляет бо-
лее 99,0% (по массе). Кислородные, серни-
стые и азотистые соединения, являющиеся 
гетероорганическими производными углево-
дородов, присутствуют в топливах в количе-
стве не более 0,89% (по массе) [17]. Доступ-
ность топлив для микроорганизмов связана, 
прежде всего, с их углеводородным составом. 
Нефть и продукты ее перегонки содержат 
~80% углеводородов парафинового ряда. 
Микроорганизмы способны использовать 
углеводороды нефти в качестве источника 
углерода, расщепляя их до более простых 
соединений. Синтетические и дизельные  
топлива состоят в значительной степени из  
н-алканов, которые, согласно микробиологи-
ческим и химическим анализам топлив в хра-
нилищах, в основном и подвергаются разру-
шению [1, 18, 19]. Хорошо изученный «керо-
синовый гриб» Hormoconis resinae окисляет 
жидкие и твердые н-алканы через спирты, 
альдегиды и кислоты, способен развиваться  
и на н-алкенах. При этом у мицелиальных 
грибов механизмы окисления схожи с тако-
выми у бактерий и дрожжей [20]. 

Способность Hormoconis resinae утилизи-
ровать н-алканы протестирована на целом 
ряде углеводородов – от н-гексана до  
н-октадекана. Данные исследований несколь-
ко различаются между собой. Однако тот 
факт, что микромицеты (в частности, Hormo-
conis resinae) лучше растут на углеводородах  

с более длинными углеродными цепочками, 
подтверждается всеми научно-техническими 
литературными источниками [1, 20–22]. 

Одни исследования показали, что грибы 
не способны использовать в процессах мета-
болизма н-гексан, н-гептан и н-октан. Все эти 
углеводороды, особенно н-гексан, оказывают 
ингибирующее действие на развитие спор и 
рост мицелия [22]. Хотя н-гексан не поддержи-
вает рост мицелиальных грибов, экстракты 
грибных клеток окисляют его до гексанола  
и гексаналя [20]. 

Согласно другим исследованиям, все угле-
водороды с более длинными углеродными 
цепочками (от н-нонана до н-октадекана) ис-
пользованы «керосиновым грибом» Hormoco-
nis resinae в качестве источника питания  
[5, 23]. Накопление биомассы Hormoconis 
resinae, например в тетрадекане, увеличива-
ется в 2–4 раза за период от двух до четырех 
недель, а углеводороды с бо́льшим количе-
ством атомов углерода, такие как гексадекан 
и гептадекан, показывают максимальное 
накопление биомассы. Необходимо отметить, 
что именно гексадекан и гептадекан, исполь-
зуемые грибом наилучшим образом, являют-
ся основой ряда топлив. Смесь н-алканов с чис-
лом атомов углерода 24–35 гриб использует 
хорошо, но не лучше, чем гептадекан [1]. Клет-
ки Hormoconis resinae растут не только на до-
декане и гексадекане, но и на их первичных 
спиртах и на производных кислот. Гомологич-
ные альдегиды не поддерживают роста, но 
окисляются препаратами из клеток [20]. 

По ряду исследований известно, что гриб 
Aspergillus fumigatus, выделенный из дизель-
ного топлива и вызывающий его поражение, 
расщепляет преимущественно углеводороды 
с длиной углеродной цепи С11–С13. В резуль-
тате метаболических процессов содержание 
С11, С12 и С13 в топливе уменьшилось на 47,7; 
37,5 и 51% соответственно [24]. 

Практически недоступны для микроорга-
низмов изооктан, диизобутилен, циклогексен и 
толуол. Крайне слабый рост отдельных штам-
мов наблюдали на средах с изопропилбензо-
лом, триизопропилбензолом, декалином, тетра-
лином, α-метилнафталином и этилбензолом. 
Хороший рост ряда микроорганизмов обеспе-
чивает только додецилбензол. Наибольшее  
ингибирующее действие оказывают диизобути-
лен, циклогексен и α-метилнафталин [25]. 

Изоалканы, циклоалканы и ароматические 
компоненты авиационного топлива не поддер-
живают рост гриба. Наиболее интенсивный 
рост наблюдают на алканах с нечетным числом 
атомов в углеродной цепочке. В процессе роста 
Hormoconis resinae отмечено снижение рН сре-
ды за счет накопления в топливе экстрацеллю-
лярных продуктов метаболизма. Установлено, 
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что расщепление н-алканов грибами и бакте-
риями идет по пути образования спиртов, 
альдегидов и органических кислот (жирных 
кислот и кислот трикарбонового цикла) [26]. 

 
Ферменты микромицетов, поражающих 

нефтепродукты 
Метаболические особенности грибов заклю-

чаются в их очень богатом ферментативном 
аппарате. С помощью ферментов грибы осу-
ществляют различные химические превраще-
ния сложных субстратов, недоступных для дру-
гих микроорганизмов, среди которых и нефте-
продукты. Основной принцип действия гриб-
ных ферментов – превращение сложных угле-
водородов в простые соединения, которые  
могут быть усвоены микроорганизмами в каче-
стве источника питания. У мицелиальных гри-
бов найдены ферменты, относящиеся ко всем 
шести классам существующей международной 
классификации. Грибы синтезируют инверта-
зы, амилазы, протеазы, липазы, фосфатазы, 
танназы, оксидазы α-аминокислот, пектиновые 
ферменты, полифенолоксидазу, каталазу,  
комплекс целлюлаз и др. [7, 27]. 

При инициации повреждений нефтепро-
дуктов основная роль принадлежит не эндо-
ферментам, т. е. ферментам, которые функци-
онируют внутри клетки, а экзоферментам – 
метаболитам, выделяющимся в окружающую 
среду. Микромицеты, которые вызывают по-
вреждения топлив и смазок, наиболее актив-
ны как продуценты липаз и оксидоредуктаз. 
Из ферментов, относящихся к классу оксидо-
редуктаз и синтезирующихся грибами, хоро-
шо изучены пероксидаза и каталаза. Доволь-
но сильной пероксидазной активностью об-
ладают представители родов Penicillium, As-
pergillus, Verticillium, Fusarium, Altеrnaria, 
Cladosporium, Helminthosporium, отдельные 
виды которых способны к росту в топливе. 
При процессах окисления перекисью водоро-
да различных органических соединений – 
фенолов, аминов, гетероциклических соеди-
нений – пероксидаза выполняет роль катали-
затора. Она относится к группе железопроте-
идов, так как железо пероксидазы находится 
в трехвалентной форме. Многие виды рода 
Penicillium очень активно продуцируют фер-
мент каталазу, которая катализирует реакцию 
разложения перекиси водорода на воду и моле-
кулярный кислород. При изучении активности 
каталазы, пероксидазы, полифенолоксидазы и 
суммарных дегидрогеназ у биодеструкторов 
Aspergillus niger, Aspergillus flavus, Penicillium 
cyclopium, Penicillium chrysogenum, Paeci-
lomyces varioti, Trichoderma viride установле-
но, что максимальной активностью из всех 
перечисленных ферментов обладают Aspergil-
lus niger и Trichoderma viride [7, 28, 29]. 

Из ферментов оксидоредуктаз важную 
роль в разложении углеводородов играют 
оксигеназы. Особое значение оксигеназа за-
ключается в непосредственном присоедине-
нии кислорода к окисляемому субстрату. По-
добные процессы обычно являются первым 
этапом метаболизации живой клеткой многих 
ксенобиотиков, в том числе и топлив. Если 
при этом происходит включение в молекулы 
субстрата обоих атомов молекулы кислорода, 
то ферменты относятся к подгруппе диокси-
геназ. Многие диоксигеназы содержат в каче-
стве активного компонента гемовое или неге-
мовое железо, а для действия некоторых из 
них требуется α-кетоглутарат. Чаще всего 
диоксигеназы выполняют функцию катализа-
тора при разрыве связей в ароматическом 
кольце. В других случаях к субстрату присо-
единяется только один атом кислорода, обра-
зуя гидроксидную группу, а второй атом кис-
лорода восстанавливается при этом до воды. 
Ферменты этой подгруппы называют моно-
оксигеназами или гидроксилазами. Моноок-
сигеназы грибов катализируют, в частности, 
окисление концевых метильных групп угле-
водородов. 

К классу оксидоредуктаз относят и другие 
ферменты, имеющие важное значение при 
процессах микробиологической деструкции 
углеводородов, – дегидрогеназы и оксидазы. 
Дегидрогеназы являются катализатором при 
процессе переноса водорода с одного соеди-
нения на другое. Термин «оксидаза» приме-
няется в тех случаях, когда акцептором водо-
рода служит непосредственно кислород.  
Дегидрогеназы выполняют функцию катали-
затора и при процессах окисления гидрок-
сильных групп до альдегидных и далее  
до карбоксильных, а также при образовании 
ненасыщенных соединений из предельных. 

При выращивании штаммов Hormoconis 
resinae на средах с глюкозой и гексадеканом 
наблюдали интересную зависимость набора 
активных ферментов от углеводородного со-
става. Четыре фермента, возможно участвую-
щие в метаболизме глюкозы, – гексокиназа, 
глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа, глюкозо-
фосфат-изомераза, сукцинатдегидрогеназа – 
не найдены в клетках, растущих на гексаде-
кане, но присутствовали в клетках, растущих 
на глюкозе. Добавление гексадекана к клет-
кам, растущим на глюкозе, приводило к утра-
те активности всех четырех ферментов. Спу-
стя сутки активность ферментов восстанови-
лась. Это объясняется тем, что в процессе 
роста на гексадекане клетки Hormoconis res-
inae переводят гексадекан в глюкозу. Однако 
два других фермента – аденозинтрифосфата-
за и аланинкетокислотная аминотрансфераза, 
не связанные с метаболизмом глюкозы,  
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не подавлялись гексадеканом. Возможно,  
активность этих двух ферментов связана  
с использованием гексадекана [21]. 

Ферменты липазы способны выделять 
многие виды мицелиальных грибов. Высокая 
липазная активность обнаружена у ряда пред-
ставителей родов Aspergillus, Penicillium, 
Fusarium, Cladosporium и др. Крайне активен 
в этом процессе род микромицетов Rhizopus, 
синтезирующий две формы внеклеточных 
липаз [30]. 

 
Кислоты микромицетов, поражающих 

нефтепродукты 
Сильнейшими агрессивными веществами, 

выделяемыми микромицетами, являются ор-
ганические кислоты. Разные виды мицели-
альных грибов чаще других синтезируют ли-
монную, щавелевую, молочную, глюконо-
вую, янтарную, фумаровую и яблочную кис-
лоты. В частности, к метаболитам «кероси-
нового гриба» Hormoconis resinae относятся 
лимонная, цис-акотиновая, изолимонная,  
α-кетоглутаровая, щавелевая, уксусная и до-
декановая кислоты [11, 27]. Один из основ-
ных путей их деструктивного действия на 
органические вещества заключается в кис-
лотном катализе множества реакций расщеп-
ления. Кроме того, вследствие происходящих 
сложных реакций, началу которых может 
предшествовать появление кислот, в среде 
образуются и накапливаются различные  
вещества, такие как перекиси, сульфиды,  
сероводород и другие компоненты, являю-
щиеся агентами коррозии [2, 31]. 

У разных видов микромицетов в ходе мно-
гочисленных исследований выделено более 
40 типов органических кислот. Как правило, 
определенный вид плесневого гриба может 
продуцировать различные кислоты, близкие 
друг к другу по строению. По количеству 
продуцируемых кислот все виды микромице-
тов подразделяют на три группы. К первой 
группе относятся грибы, которые выделяют в 
среду органические кислоты в довольно 
больших количествах. Это, например, виды 
Penicillium chrysogenum, Aspergillus oryzae  
и Aspergillus niger, выделенные из топлива. 
Ко второй группе принадлежат грибы, выде-
ляющие кислоты в довольно небольшом ко-
личестве. В эту группу входит большинство 
известных видов микромицетов. Наконец, 
третью группу составляют грибы, которые 
продуцируют самые малые количества кис-
лот. Примером данной группы является род 
Alternaria, представитель которого Alternaria 
alternata неоднократно выделялась из топ-
ливных проб [28]. 

В исследованиях [32], посвященных изу-
чению физиологических особенностей штам-

мов видов Aspergillus niger и Penicillium 
chrysogenum, получены следующие данные. 
По прошествии начальной фазы роста куль-
тур (непродолжительной по времени) био-
масса грибов на протяжении всего периода 
(большей его части) увеличивалась, при этом 
ее содержание в среде кислот линейно воз-
растало. Далее отмечалось снижение скоро-
сти обоих процессов. После того, как рост 
грибов останавливался, кислотность в среде 
уменьшалась. Согласно известным теорети-
ческим данным [33], при равномерном росте 
мицелиальной биомассы скорость накопле-
ния кислот в среде должна увеличиваться. 
Модель основана на том, что все клетки по-
пуляции микроорганизмов продуцируют ве-
щества (продукты метаболизма) более-менее 
равномерно. Несоответствие теории резуль-
татам, полученным в ходе данного экспери-
мента, можно объяснить тем, что не весь ми-
целий выделяет органические кислоты,  
а только конечные клетки нитей мицелия, 
которые носят название «гифы». Продуциро-
вание микромицетами кислот относится  
к основным факторам деструкции топлива  
и других производных нефти, поэтому осо-
бенно важным является первый этап развития 
микромицетов, непосредственно связанный  
с синтезом органических кислот [34]. 

Отметим, что микромицеты рода Penicilli-
um синтезируют в основном лимонную и 
глюконовую кислоты; микромицеты рода 
Aspergillus – лимонную, глюконовую и щаве-
левую. Для образования глюконовой кислоты 
наиболее благоприятен рН среды, близкий  
к 5,0, а также доступность кислорода. Глюко-
новую кислоту выделяют многие виды мик-
ромицетов, среди которых особенно активны 
Aspergillus niger (различные штаммы), Asper-
gillus oryzae, Penicillium chrysogenum. Молоч-
ную кислоту активно синтезируют грибы  
рода Rhizopus. Для этого же рода грибов ха-
рактерно накопление фумаровой кислоты. 
Как и в случае образования других органиче-
ских кислот, для продуцирования фумаровой 
кислоты самое важное значение имеют кон-
центрация углеводов, а также отношение  
углерода к азоту в среде. Ионы цинка вызы-
вают резкое уменьшение общего количества 
и скорости образования фумаровой кислоты. 
Относительно большое накопление янтарной 
кислоты характерно для грибов родов Fusari-
um и Rhizopus, а также некоторых представи-
телей родов Aspergillus и Penicillium. Яблоч-
ная кислота обнаружена у грибов видов: As-
pergillus niger, Aspergillus flavus и рода Rhizo-
pus [28, 34]. 

При культивировании на углеводородах 
вида Hormoconis resinae в среде обнаружены 
жирные кислоты, количество которых  
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возрастает с увеличением числа углеродных 
атомов. В результате сравнения выделения 
жирных кислот и массы сухого мицелия 
гриба получены следующие данные: коли-
чество жирных кислот коррелирует с био-
массой гриба и зависит напрямую от строе-
ния самого углеводорода – в частности, от 
длины его углеродной цепочки. Таким обра-
зом, количество жирных кислот в культу-
ральной жидкости может показывать, 
насколько гриб использует н-алканы в сво-
ем метаболизме [1]. При культивировании 
Hormoconis resinae на глюкозе, н-додекане 
и н-гексадекане большее количество кислот 
скопилось на среде с глюкозой, чем при ро-
сте на алканах. Среди липидов преобладали 
нейтральные липиды, среди внеклеточных 
нейтральных липидов зафиксированы толь-
ко триглицериды. Среди жирных кислот на 
всех трех средах преобладала додекановая 
кислота (более 60%); было меньше тетраде-
кановой, гексадекановой и октадекановой 
кислот. Кроме того, идентифицированы 
внеклеточные фосфолипиды: фосфатидил-
холин, фосфатидилсерин, фосфатидилэтано-
ламин, а также кардиолипин или подобные 
ему компоненты. Фосфолипиды из всех 
трех сред содержали в своем составе доде-
кановую кислоту, найденную только как 
внеклеточная свободная жирная кислота. 
Среда с глюкозой содержала уксусную, гли-
оксиловую, гликолевую и неопределенную 
органическую кислоты, которые могут спо-
собствовать снижению рН при росте на 
глюкозе. Жирные кислоты внеклеточных 

липидов не были аналогичны жирным кис-
лотам клеточных липидов и не зависели от 
длины углеродной цепи н-алканов [21]. 

 
Заключения 

К основным физиологическим механиз-
мам, позволяющим микромицетам вызывать 
микробиологическую деструкцию углеводо-
родного топлива и других нефтепродуктов, 
относится синтез ферментов и кислот. Значи-
мую роль при инициации повреждений 
нефтепродуктов играют экзоферменты, такие 
как липазы, пероксидазы, каталазы, оксигена-
зы, диоксигеназы, монооксигеназы, дегидро-
геназы, оксидазы и другие оксидоредуктазы. 
Важный принцип действия грибных фермен-
тов – превращение сложных углеводородов в 
простые соединения, которые могут быть 
усвоены микроорганизмами в качестве ис-
точника питания. В деструктивных процессах 
также активно участвуют органические кис-
лоты, продуцируемые микромицетами. Ос-
новной путь их деструктивного действия на 
органические вещества заключается в кис-
лотном катализе множества реакций окисле-
ния. Кроме того, способность микромицетов 
вызывать микробиологическую деструкцию 
топлива напрямую зависит от его углеводо-
родного состава. 

Изучение механизмов микробиологиче-
ской деструкции углеводородного топлива и 
других производных нефти необходимо для 
эффективной разработки способов защиты 
нефтепродутов от поражения мицелиальны-
ми грибами. 
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