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 Антрахиноны являются самой большой груп�
пой природных пигментов хиноидной природы.
В растениях, грибах и лишайниках найдено около
700 представителей этой группы. Они часто при�
дают окраску, обычно желтую, оранжевую или
коричневую, мицелию микроскопических гри�
бов, плодовым телам макроскопических грибов,
а также лишайникам [1]. В текстильной про�
мышленности антрахиноны грибов широко ис�
пользуются как красители для натуральных и
синтетических волокон [2–6]. В микроэлектро�
нике антрахиноны нашли применение в каче�
стве полупроводников [7, 8]. 

Многие антрахиноны проявляют противо�
микробные, противопаразитарные, инсектицид�
ные, фунгицидные, противовирусные свойства
[9–11]. Они находят применение как противора�
ковые средства [12, 13]. Антрахиноны являются
действующими компонентами многих расти�
тельных сборов, используемых в качестве лекар�
ственных средств, где они оказывают слабитель�
ное, диуретическое, противораковое, эстроген�
ное, иммуномодулирующее и другие действия
[14–16]. Эндофитные грибы, сосуществуя с рас�
тением, не вызывают болезни хозяина, но спо�
собствуют образованию вторичных метаболитов,
в том числе и антрахинонов, что во многом опре�
деляет характер использования растения в меди�
цинских целях. Сами эндофитные грибы также
являются источниками антрахинонов [17–20].
Участие микроскопических грибов (Eurotium spp.,
Debaryomyces spp., Aspergillus spp., Verticillium spp.,
Pichia spp. и др.) в процессе ферментации бруско�
вого чая Фужуан, традиционного напитка в не�
которых провинциях Китая, обеспечивает про�
дукту не только неповторимый цвет и аромат, но
и придает чаю противодизентерийное действие
за счет образования антрахинонов [20].

Однако в высоких концентрациях некоторые
антрахиноны могут проявлять токсичное дей�

ствие, являясь мутагенами и канцерогенами [21,
22], поэтому их обычно применяют в малых дозах
в комплексе с другими биологически активными
веществами в составе растительных сборов. Кон�
таминация продуктов сельского хозяйства микро�
скопическими грибами может приводить к их за�
грязнению микотоксинами, в том числе и антра�
хиноновой природы [23–26].

Совершенствование методов идентификации
природных соединений позволило установить
строение вновь выделенных антрахинонов, прояв�
ляющих широкий спектр биологической активно�
сти, что является базой для создания эффективных
средств борьбы с патогенными грибами, насеко�
мыми�вредителями, сорными травами, а также
препаратов с противовирусной, противораковой и
иммуномодулирующей активностью. 

В обзоре рассматриваются пути биосинтеза
антрахинонов у грибов и их распространение сре�
ди представителей грибного царства. Значитель�
ное внимание уделяется характеристике биологи�
ческой активности грибных антрахинонов.

Строение антрахинонов. В основе молекулы
антрахинонов лежит структура, образованная
слиянием трех бензольных колец (рисунок).
Многообразие природных антрахинонов дости�
гается за счет различных заместителей, напри�
мер: �OH, �CH3, �OCH3, �CH2OH, �CHO, �COOH
и других, а также восстановления карбонильных
групп (до антронов и антраценонов) и восстанов�
ления двойных связей в бензольном кольце (с об�
разованием гидроантрахинонов) [27, 28]. Как
правило, имеется несколько боковых заместите�
лей в бензольных кольцах антрахинонов грибов.
Особенно распространены у грибов 1,8�дигид�
рокси� и 1,5,8� или 1,6,8�тригидроксипроизвод�
ные антрахинона [29, 30]. Формулы некоторых
встречающихся у грибов антрахинонов, названия
грибов, у которых эти антрахиноны обнаружены,
а также их биологическая активность представле�
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ны в таблице. В тексте рядом с названием антра�
хинона в круглых скобках приводится порядко�
вый номер, соответствующий его положению в
таблице.

Антрахиноны могут присутствовать как в сво�
бодном виде, так и виде гликозидов, гликопирано�
зидов или других комплексов, присоединяющихся
по O� или C�связи боковой цепи, что делает их во�
дорастворимыми. Характерные для антрахинонов
грибов димерные структуры образуются из более
простых трехчленных антрахинонов путем образо�
вания C–C�связей, например в молекулах алтер�
порриолов (14), руброскирина (17), лютеоскирина
(19) и др. (таблица) [27]. У макромицетов Cortinarius
и Dermocyble из предшественников артрохризона и
торосахризона в зависимости от места образования
C–C�связи могут образовываться димеры 7,10' –
флегмацины (18), 5,5' – атровирины или 7,7' – фла�
воманнины [31–35]. В составе димеров могут при�
сутствовать не только мономерные антрахиноны,
но нафтохиноны и другие продукты поликетидно�
го синтеза. Структура руфооливациновых пигмен�
тов (20) включает в себя нафталеновое производное
и 1,2� или 1,4�антрахинон, связанные через атомы
углерода 4' и 10 [36]. 

Важной характеристикой антрахиноновых со�
единений являются их электронные спектры по�
глощения. Незамещенный антрахинон обладает
слабой желтой окраской; в электронном спектре
поглощения присутствует небольшой пик в обла�
сти 405 нм. Сильное поглощение в ультрафиолето�
вой области обусловлено наличием хромофора,
образованного системой конъюгированных двой�
ных связей, и носит сложный характер. Наличие
заместителей вызывает батохромный сдвиг макси�
мума поглощения и появление полос поглощения
в красноволновой области. Присутствие замести�
телей в 1,4�положениях вызывает более значитель�
ный батохромный сдвиг и значительнее усиливает
окраску, чем заместители в 1,5� и 1,8�положениях.
Антрахиноны образуют с солями металлов ком�
плексы – лаки, дающие характерную окраску.
Окраска продуктов реакции зависит от положения
ОН�групп в молекуле антрахинона и используе�
мого реактива. Например, со спиртовым раство�
ром ацетата магния 1,2�диоксипроизводные об�
разуют лаки, окрашенные в фиолетовый цвет,
1,4�диоксипроизводные – в пурпурный цвет,
1,8�диоксипроизводные – в красно�оранжевый
цвет [37]. Реакция может использоваться для
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Строение и биологическое действие антрахинонов грибов

№ Название, формула Продуценты Биологическое действие

1 Эмодин (1,3,8�тригидрокси�6�метилантрахинон) Aspergillus sp. [9, 51], 
Pyrenochaeta terrestris [51],
Trichoderma sp. [65], 
Dermocybe sanguinea [3],
Phoma sp. [73]

Антибактериальное, фунги�
цидное [65, 113], нарушение 
митохондриального дыхания 
[131], ингибитор протеинки�
наз [105], противовоспали�
тельное [133, 139], противо�
раковое [132, 142], гепато�
протектор [11, 141]

2 Аверуфин (3,4,5,6�тетрагидро�7,9,11�тригидро�
кси�2�метил�2,6�эпокси�2H�антра (2,3�β)оксо�
цин�8,13�дион)

A. versicolor [41],
A. parasiticus [55, 131]

Микотоксин, нарушение 
митохондриального дыха�
ния [131]

3 Версиколорин (1,6,8�тригирокси�2�гидрокси�
метилантрахинон)

A. versicolor, 
A. parasiticus [41, 55] 

Микотоксин [41]

4 Фисцион (1,8�дигидрокси�6�метокси�3�метил�
антрахинон)

Eurotium sp. [90],
A. glaucus [91],
Dermocybe sanguinea [2, 3]

Гепатопротектор [141], про�
тивовоспалительное [133], 
антибактериальное, фунги�
цидное [110]

5 Катенарин (1,4,5,7�тетрагидрокси�2�метилан�
трахинон)

Eurotium sp. [90],
Helmintosporium 
catenarium [91],
A. glaucus [21, 92],
Drechslera sp.[70]

Токсичное [21, 92], антибак�
териальное [70]

6 Пахибазин (1�гидрокси�3�метилантрахинон) Trichoderma sp. [107],
Pachybasium candidum [43],
Phoma sp. [73]

Фунгицид [107] 
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Таблица. Продолжение

№ Название, формула Продуценты Биологическое действие

7 Хризофанол (1,8�дигидрокси�3�метилантрахи�
нон)

Aspergillus sp. [59],
Trichoderma sp. [107],
Phoma sp. [73],
P. islandicum [73],
P. pachybasium [73], 
Drechslera teres [60],
D. holmii, D. ravenelii [71]

Гербицид [72],
противовоспалительноe [136],
гепатопротектор [141],
антибактериальное [109]

8 Гельминтоспорин (1,5,8�тригидрокси�3�мети�
лантрахинон)

Curvularia lunata [68, 69], 
D. holmii, D. ravenelii [71],
Cochliobolus sativus [70]

Фитотоксичное [74]

9 Куестин (4,5,7�тригидрокси�2�метилантрахи�
нон)

Eurotium sp. [90],
P. frequentans [85]

Антибактериальное [113], 
ингибитор Cdc25B фосфата�
зы [106]

10 Цинодонтин (1,4,5,8�тетрагидрокси�2�метил�
антрахинон)

Drechslera sp. [14],
Curvularia lunata [68, 69],
Pyrenochaeta terrestris [73] 

Фунгицид [14], 
фитотоксичное [73]

11 Фаллацинол (1,8�дигидрокси�3�гидроксиме�
тил�6�метоксиантрахинон

Dermocybe sp. [28], 
Caloplaca sp., 
Laurera benguelensis [97, 98]

Антибактериальное, фунги�
цидное [97]

12 Исландицин (1,4,5�тригидрокси�2�метилан�
трахинон)

Penicillium islandicum [40] Мутагенное, токсичное, ан�
тибактериальное [113]
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Таблица. Продолжение

№ Название, формула Продуценты Биологическое действие

13 Алтерсоланол А (1,2,3,4,5�пентагидрокси�7�метокси�
2�метил�1,2,3,4�тетрагидроантрахинон)

Alternaria sp. [76, 94],
Ampelomyces sp. 
[19, 63]

Фитотоксичное, блокатор 
переноса электронов ды�
хательной цепи [124], ин�
гибирование протеинки�
наз [63, 103]

14 Алтерпорриол С (5,5'�димер макроспорина и алтерсола�
нола С)

 

Alternaria sp. 
[75–77],
Ampelomyces sp. 
[63, 103]

Ингибирование протеин�
киназ [63, 103], антибак�
териальное [63]

15 10,10'�димер эмодина и фисциона A. variecolor [53, 89],
A. glaucus [21, 92]

Токсичное [21, 92]

16 Ругулозин (1,7,9,15,1',4'�гексагидрокси�3,11�диме�
тил�5,6,8,13,14,16�гексагидро�6,13a,5a,14�(1,2,3,4)�
бутан�тетрацилциклоокта(1,2�b;5,6�b')динафтален)

P. rugulosum, 
P. tardum, 
P. brunneum, 
Endothia parasitica 
[43, 87]

Разобщение окислитель�
ного фосфорилирования 
[126], нефротоксичное, 
канцерогенное [43, 87]
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Таблица. Продолжение

№ Название, формула Продуценты Биологическое действие

17 Руброскирин (1,1’�бис�2,4,5,8,�тетрагидрокси�7�ме�
тил�1,2,3,4�тетрагидроантрохинон)

Penicillium sp. [43, 87] Нарушение митохондри�
ального дыхания [126], ге�
патокарценогенное [87, 88]

18 Флегмацин (7�10’ димер торосахризона и атросахризона) Cortinarius sp.,
Dermocyble sp. [21, 28]

Токсичное, антибактери�
альное [112]

19 Лютеоскирин (8,8'�бис�7�гидроксикатенарин) P. islandicum [26] Канцерогенное, гепато�
токсичное мутагенное 
[88, 126]

20 Руфооливацин А (димер нафтохинонового производ�
ного и торосахризона)

Cortinarius 
rufo)olivaceus [36]

Токсичное [36]
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уточнения положения гидроксильных групп в
боковых цепях антрахинона.

Большое значение для выявления строения
природных антрахинонов имеют современные ме�
тоды анализа – ПМР�, ЯМР�, УФ�, ИК� и масс�
спектроскопия, круговой дихроизм и др. [27, 28, 31,
36, 38, 39]. 

Биосинтез антрахинонов. Пути синтеза антра�
хинонов различаются у растений и грибов. Так, в
отличие от растений, для которых характерны ши�
киматный и ацетатно�малонатный пути, у грибов
соединения поликетидной природы преимуще�
ственно синтезируются по ацетатно�малонатному
пути. 

Вторичные метаболиты грибов, образующиеся
из ацетата и малоната, сильно различаются по
своему строению (предшественники меланинов,
афлатоксины, нафтохиноны, антрахиноны и др).
Исследования с 14С�ацетатом, введенным в среду
выращивания Penicillium islandicum, подтвердили
включение метки в эмодин и исландицин [40]. У
Aspergillus versicolor при добавлении 14С�ацетата
происходило включение меченого углеродного
атома в аверуфин (2) и версиколорин (3) [41]. По�
казано, что у A. parasiticus метка из [2�13C]�мало�
ната включалась в аверуфин [42]. Совместное
участие ацетатных и малонатных единиц в синте�
зе антрахинонов было показано в опытах с Penicil)
lium brunnerum, в которых были использованы ме�
ченые 14С�ацетат и 14С�малонат. Антраценовые
ядра пигмента ругулозина (16) также образуются

из одной ацетатной и семи малонатных единиц
[43]. Более поздние эксперименты подтвердили
включение метки из ацетата в димерные дигидро�
антраценоны флегмацинового типа у Cortinarius
sinapicolor [34, 35]. 

Синтез поликетидных соединений контро�
лируется нередуцирующими поликетидсинтаза�
ми – мультиферментными комплексами, осу�
ществляющими региоселективную циклизацию
β�поликетидной цепи с образованием различ�
ных ароматических структур. В этом процессе в
качестве “затравки” выступает молекула аце�
тил�КоА, к которой последовательно присоеди�
няются молекулы малонил�КоА. В процессе
конденсации происходит отщепление свобод�
ной карбоксильной группы и в результате обра�
зуется неустойчивое соединение – β�поликети�
дная цепь, которая служит предшественником
многих хинонов (рисунок). Циклизация с обра�
зованием трех колец завершается образованием
стабильного предшественника антрахинонов. В
состав мультиферментного комплекса входят
ацил�переносящий белок (АПБ), трансацилаза,
осуществляющая выбор в качестве стартовой еди�
ницы ацетил�КоА (СТА), кетосинтаза (КС), ката�
лизирующая декарбоксилирующую конденсацию
и последовательно присоединяющая малонил�
КоА для удлинения цепи, малонил�КоА транс�
ацилаза (МТА), доставляющая следующие мало�
нильные остатки, и доменного белка�шаблона
(БШ), определяющего региоселективность цик�
лизации поликетидной цепи и конечную структу�

Таблица. Окончание

№ Название, формула Продуценты Биологическое действие

21 Рубеллин А (1,8,11,15,18�пентагидрокси�13�метил�
5,5с,8,8а,9,15,16,19�октагидробензонафто(2',3':5,6)флу�
орено(1,9a�b)оксипин�5,10,19�трион)

Ramularia collo)cygni 
[120, 121]

Фитотоксичное [120, 121]

22 Пецилохинон А (2,2’�димер 1,3,6,8�тетрагидроксиан�
трахинона и бутиролактона)

Paecilomyces fumoro)
seus, 
P. carneus [78, 79]

Ингибирование протеин�
тирозинкиназ [78, 79]
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ру продукта (рисунок) [44]. В качестве дополни�
тельных доменов в мультиферментном комплек�
се присутствуют метилтрансферазы и редуктазы. В
зависимости от региоселективности циклизации
первого кольца и размера конечного продукта раз�
личают 5 основных групп БШ в составе нередуци�
рующих поликетидсинтаз. Группа I – обеспечивает
циклизацию по C2�C7 атомам и катализирует об�
разование моноциклических соединений; группа
II – циклизация C2�C7 и синтез бициклических
соединений; группа III – циклизация C2�C7 и
синтез полициклических продуктов, группа IV
циклизация C4�C9 и синтез полициклических
продуктов, группа V – циклизация по C6�C11 ато�
мам и синтез полициклических продуктов [44,
45]. Синтез антрахинонов осуществляется с уча�
стием БШ�доменов групп IV (например, норсо�
лориновой кислоты у A. parasiticus) и V (эмодина и
аспертецина у A. nidulans, атрохризона у A. terreus)
[45] (рисунок). Нередуцирующие поликетидсин�
тазы подавляют спонтанную циклизацию реак�
ционной поликетидной цепи и контролируют
региоселективность образования сложных по�
ликетидных соединений. Внедрение меченных
углеродных атомов из ацетата в молекулу хризо�
фанола (7) у актиномицетов и гриба Drechslera
catenaria происходит по�разному, что указывает
на различие способов циклизации поликетид�
ной цепи у грибов и актиномицетов [46]. Введе�
ние или удаление боковых замещающих групп
на поздних стадиях биосинтеза создает разнооб�
разие природных антрахинонов. Метильные
группы антрахинонов происходят из метионина
(через S�аденозилметионин) [28, 31, 34, 47]. 

Распространение антрахинонов у грибов и их
биологическая активность. Антрахиноны широко
распространены у представителей царства гри�
бов. Выявлено наличие антрахинононов у As)
pergillus spp., Eurotium spp., Fusarium spp., Dreschlera
spp., Penicillium spp., Emericella purpurea, Culvu)
laria lunata, Mycosphaerella rubella, Microsporum sp. и
др. Состав хиноидных пигментов одного и того же
вида может варьировать в зависимости от места
обитания. Так, было показано, что состав ком�
плекса пигментов штаммов P. funiculosum, выде�
ленных из дерново�подзолистой, бурой горно�
лесной, песчано�пустынной почв и выщелочен�
ного чернозема, различался [48]. Свет видимой
части спектра значительно снижал как накопле�
ние биомассы, так и образование пигментов у ми�
целиальных грибов Isaria farinose, E. nidulans, F. ver)
ticillioides и P. purpurogenum [6]. Антрахиноны и
другие фенольные вещества являются предше�
ственниками темно�окрашенных гуминоподоб�
ных пигментов в почве [49].

Наиболее широко распространенным в приро�
де антрахиноном является эмодин (1), который
выделен из грибов, лишайников, а также цветко�
вых растений и насекомых. Эмодин служит важ�

ным интермедиатом в биосинтезе других соеди�
нений грибов [47, 50, 51]. Этот антрахинон очень
характерен для Aspergillus spp., Penicillium spp., Cla)
dosporium spp., способных контаминировать агро�
продукты [52–54]. 

Антрахиноны аверуфин (2) и версиколорин (3)
у A. versicolor и A. parasiticus являются предше�
ственниками микотоксина стеригматоцистина
[55–57]. В спорах A. nidulans обнаружен димер�
ный антрахинон аскохинон [58]. Из Aspergillus sp.
выделен также другой распространенный антра�
хинон – хризофанол (7) [59]. Хризофанол синте�
зируется возбудителем заболевания зерна ячменя
Drechslera teres, вызывая его розовое окрашивание
[60]. Метилирование эмодина по 8�гидроксигруп�
пе приводит к образованию куестина (9) у A. terreus
[47]. Эмодин, эндокроцин и цинодонтин (10) об�
наружены у Pyrenochaeta terrestris, эмодин и эндо�
кроцин у A. aculeatus [51]. 

Ксеротолерантный гриб E. purpurea (телео�
морфная форма рода Aspergillus purpureus) образу�
ет нетоксичные водорастворимые желтые пиг�
менты эпурпурины, некоторые из которых отно�
сятся к антрахинонам [61, 62]. 

Среди биологически активных соединений эн�
дофитного гриба Ampelomyces sp. из растения Uro)
spermum picroides, используемого в народной меди�
цине в качестве противовоспалительного средства,
присутствуют 3�O�метилалатернин, макроспорин
и алтеросоланолы (13) [63].

Симбионты жуков�короедов грибы Geosmithia
sp. продуцируют гидроксилированные антрахи�
ноны 1,3,6,8�тетрагидроксиантрахинон, 1�аце�
тил�2,3,6,8�тетрагидроксиантрахинон (родолам�
прометрин) и 1�ацетил�2,4,5,7,8�пентагидрокси�
антрахинон, проявляющие антимикробную и
противовоспалительную активности [64]. 

Антрахиноны Trichoderma spp. подавляют рост
многих почвенных патогеннных бактерий и гри�
бов и способствуют росту растений. Среди проду�
цируемых антрахинонов обнаружены пахибазин
(6), хризофанол, эмодин, ω�гидроксипахибазин,
1,5� и 1,7�дигидрокси�3�гидроксиметил�9,10� ан�
трахиноны [65]. 

Плодовые тела представителей родственных
родов макромицетов Cortinarius/Dermocybe, а так�
же рода Tricholoma образуют темно�оранжевый
пигмент фаллацинол (11), а также ярко�желтый
димерный антрахинон флавоманнин и зеленые
дигидроантраценоны – торосахризон и атрохри�
зон. Присутствие антрахинонов в форме антраце�
нонов (восстановленное кольцо Б) достаточно ха�
рактерно для грибов. Эти соединения использу�
ются в качестве красителей [31, 66, 67].

Curvularia lunata является продуцентом цино�
донтина (10), гельминтоспорина (8) и хризофано�
ла (таблица) [68]. Цинодонтин используют для по�
лучения красителей Disperse Blue 7 и Acid Green 28,
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в молекуле которых присутствует метильная груп�
па в 3�положении [68, 69]. Цинодонтин накапли�
вается также в культуре Drechslera avenae (патоген�
ного для дикого овса Avena sterilis, но безвредного
для других растений) и родственных видов, ис�
пользуемых для получения фунгицидных препа�
ратов [14, 70, 71].

Многие виды Phoma (P. sorgina, P. herbarum,
P. exigua, P. macrostoma, P. foveata) секретируют
антрахиноновые пигменты, проявляющие гер�
бицидные свойства, что позволяет использовать
их для борьбы с сорными травами [72]. Основ�
ным действующим веществом с гербицидными
свойствами признан димер, состящий из тороса�
хризона�8�О�метилового эфира и эмодин�1�О�ме�
тилового эфира [5]. Ранее в культуре фитопатоген�
ного гриба P. foveata были идентифицированы па�
хибазин, хризофанол, эмодин [73].

Различные производные гельминтоспорина
(8), выделенные из Cochliobolus sativus, ингибиро�
вали рост растений, а в микросомах печени крыс
подавляли холестерол�ацилтрансферазную ак�
тивность [74]. 

Alternaria spp. продуцируют макроспорин, гид�
роксиантрахиноны алтерсоланолы (13) и их диме�
ры (14) – алтерпорриолы [75–77]. У филогенети�
чески близких видов Ulocladium sp. эти пигменты
не обнаружены [76]. 

Красный водорастворимый пигмент, синтези�
руемый энтомопатогенным грибом Isaria farinose
(несовершенная стадия Cordyceps militaris), также
имеет антрахиноновую природу, его строение и
токсичность интенсивно изучаются в настоящее
время [6]. Пецилохиноны (22), выделенные из
Paecilomyces carneus, способны ингибировать про�
теин�тирозинкиназы (в микромолярных концен�
трациях) [78–79].

Fusarium oxysporum, выделенный из корней за�
болевших лимонных деревьев, продуцирует ан�
трахиноны, не имеющие гидроксильных замести�
телей в 1,4�положениях и замещенные по 2� или
3�положениям ацетильными или 1�гидрокси�
этильными группами [80]. Из экстракта мицелия
гриба Chrysoporthe cubensis, патогенного для эвка�
липтов и гвоздичных деревьев, выделены скирин
и оксискирин, димерные антрахиноны, в состав
которых входит эмодин [81].

Необычный аза�антрахинон фомазарин наря�
ду с цинодонтином выделен из фитопатогенного
гриба Pyrenochaeta terrestris, вызывающего поро�
зовение корней чеснока и кукурузы [82].

P. oxalicum – продуцент водорастворимого
красного пигмента антрахиноновой природы, ис�
пользуется в пищевой промышленности [83].
Пигмент из P. oxalicum обладает противорако�
вой активностью [84]. P. frequentans (Westling)
способен синтезировать куестин и куестинол
[85], а P. janthinellum – исландицин [86]. Многие

виды Penicillium являются продуцентами гепато�
карциногенных димерных антрахинонов, напри�
мер ругулозина (16), руброскирина (17) и лютео�
скирина (19) [87, 88]. 

Необычные фармакологические свойства вто�
ричных метаболитов морских грибов, в том числе
и синтезируемых ими антрахинонов, давно при�
влекают внимание исследователей [89]. Эти гри�
бы являются частью сообщества, образованного
водорослями, губками, кораллами и животными.
Они могут вести сапрофитный образ жизни, но
чаще обнаруживаются как симбионты. Многие
представители рода Eurotium (E. amstelodami,
E. repens, E. chevalieri, E. rubrum, E. herbariorum
и др.), обитающие в соленой воде, способны синте�
зировать антрахиноны фисцион (4), флуороглау�
цин, алатернин, катенарин (5), куестин (9), куести�
нол [90, 91]. Токсичность и мутагенность морских
видов рода Aspergillus обусловлена присутствием
фисциона, фисционантрона, эритроглауцина, эмо�
дина, димера эмодин�фисциона (15), куестинола,
катенарина, руброкристина, аспергиолидов А и Б
и др. [21, 92]. Изоляты Fusarium spp. PSU�F14 and
PSU�F135, выделенные из кораллов морской ве�
ер, продуцируют фузарантрахинон, проявляющий
антимикробную активность [93]. Представители Al)
ternaria sp., выделенные из кораллов Sarcophyton sp.,
являются продуцентами гидроалтерсоланолов, ди�
гидроалтерсоланола и антраноидных димеров ал�
терпорриолового типа, обладающих антибакте�
риальной активностью и проявляющих цитоток�
сичную активность для клеток HeLa и KB [94].
Представитель рода Microsphaeropsis, выделенный
из морских губок, синтезирует 1,3,6,8�тетрагидрок�
сиантрахиноны, ингибирующие протеин�тирозин�
киназы [95]. Антрахиноны Microsporum sp. ин�
тенсивно изучаются в связи с проявляемой про�
тивораковой активностью [13, 89].

Лишайники, как и грибы, обладают способно�
стью синтезировать различные антрахиноны [54,
96–98]. Предполагается, что наличие этих соеди�
нений способствует их выживаемости в условиях
низких температур, интенсивного и длительного
ультрафиолетового облучения. В лишайниках рода
Parmeliaceae, занимающих обширные простран�
ства лесотундры, обнаружены широко распро�
страненные среди грибов антрахиноны – хризо�
фанол, исландицин (12), цинодонтин, эмодин,
5�гидроксиэмодин и др. [96]. Методом иммуно�
флуоресцентного анализа эмодин также обнару�
жен у Cladonia sp., Cetraria islandica, Evernia me)
somorpha, Brioria chhlybeiformis, Usnea filipendula,
U. subfloridana [54]. 

Биологическая активность антрахинонов гри8
бов. Как уже отмечалось ранее, антрахиноны об�
ладают широким спектром биологической актив�
ности, включая бактериостатическое, противо�
грибковое, противовирусное, гербицидное,
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инсектицидное действия. Предположительно,
эти соединения у грибов участвуют в межвидовых
взаимодействиях. Так, антрахиноны, синтезируе�
мые эндофитными грибами, выступают в качестве
защитных соединений растения�хозяина от насе�
комых или других микроорганизмов [99, 100]. Ан�
трахиноны могут действовать как прямые антаго�
нисты патогенных микроорганизмов или повы�
шать устойчивость растения�хозяина [100].
Красный пигмент цинодонтин, выделяемый
Drechslera avenae (патотип Avena sterilis, дикого
овса), проявляет фунгитоксичность по отноше�
нию к Sclerotinia minor, S. sclerotiorum и Botrytis ci)
nerea, а также Verticillium dahliae. Фунгитоксич�
ность цинодонтина проявлялась в тех же концен�
трациях, что и у промышленных фунгицидов –
дихлорана и карбендазима [14]. Сравнение фун�
гитоксичности разных производных антрахино�
нов на B. cinerea показало, что наличие метильной
группы в кольце А усиливало фунгитоксичное
действие [101]. Антрахиноны не вызывали окис�
ления липидов мембран и не индуцировали обра�
зования активных форм кислорода, наблюдавшие�
ся при применении промышленных дикарбокси�
мидных фунгицидов [101], что указывает на иной
механизм действия. 

Фаллацинол (11) впервые был обнаружен в Der)
mocybe sp. [102], а также выделен из лишайников
рода Caloplaca. Этот антрахинон проявляет анти�
бактериальные и фунгицидные свойства [97, 98].

Гриб Stemphylium globuliferum является патоген�
ным для многих видов растений, но с мароккан�
ской блошиной мятой Mentha pulegium сосуще�
ствует как эндофит. Выделяемые из S. globuliferum
антрахиноны – димеры алтерпорриолового типа –
проявляют ингибирующую активность в отно�
шении 24 протеинкиназ при концентрациях
0.64–1.4 мкг/мл [103]. У эндофитного гриба Am)
pelomyces sp. также выделены алтеросоланолы,
ингибирующие протеинкиназы; другой антрахи�
нон этого гриба – 3�O�метилалатернин – при кон�
центрации 50 мкг/мл полностью ингибировал об�
разование биопленок Staphylococcus epidermidis, а
макроспорин – на 50% [104].

Протеинкиназы играют ключевую роль в реак�
ции клеток на сигналы, отвечающие за пролифе�
рацию и трансформацию клеток. Способность
ингибировать протеинкиназы была выявлена и у
многих антрахинонов грибов. Так, ранее было по�
казано, что эмодин ингибировал протеин�тиро�
зинкиназы [11, 105]. Тетрагидроксиантрахиноны
Microsphaeropsis sp., симбионта Aplysina aerophoba,
ингибировали рецепторы тирозинкиназ, проте�
инкиназы С�ε (PKC�ε), циклинзависимой кина�
зы 4 (CDK4) и эпидермального фактора роста
(EGF) [95], пецилохиноны гриба Paecilomyces car)
neus – ингибиторы v�abl тирозинкиназы [78, 79],
алтерсоланолы и алтерпорриолы также ингиби�

ровали протеинкиназную активность [104]. Спо�
собность ингибировать Cdc25B фосфатазу и по�
давлять рост культуры раковых клеток проявляли
эмодин, куестин, фисцион [106].

У антрахинонов Trichoderma harzianum анти�
фунгальная активность выражена сильнее, чем
противобактериальная [107]. Наиболее активным
соединением оказался 1,5�дигидрокси�3�гидро�
ксиметил�9,10�антрахинон [107]. Представители
рода Trichoderma подавляли рост фитопатогенных
грибов Rhizoctonia solani и B. cinerea, а основные ан�
трахиноны рода Trichoderma – пахибазин и эмо�
дин – также действовали губительно на R. solani
и B. cinerea [108]. Было показано, что антрахиноны
рода Trichoderma участвуют в процессе патогенеза,
способствуя закручиванию гиф вокруг уничтожае�
мого гриба [108]. Взаимодействие гиф T. harzianum
с R. solani или повышение концентрации экзоген�
ного эмодина или пахибазина увеличивало также
уровень цАМФ в мицелии T. harzianum, что ука�
зывало на регуляторные функции антрахинонов в
этом процессе [108].

Антибактериальные свойства проявляют мно�
гие антрахиноны – эмодин, фисцион, куестин,
хризофанол, катенарин, алтерсоланолы [9, 11,
109–111]. Антрахиноны австралийских грибов
рода Cortinarius были губительны для Staphylococ)
cus aureus и Pseudomonas aeruginosa [112]. Тетра�
гидроантрахиноны Alternaria solani также прояв�
ляли выраженную антибактериальную активность
[76]. Грамположительные бактерии были более
чувствительны к действию антрахинонов [9]. Ка�
тенарин и эмодин ингибировали ДНК�зависимую
РНК�полимеразу E. coli [113]. Ряд природных ан�
трахинонов проявляют выраженную противови�
русную активность [114]. 

Характерной чертой антрахинонов, выделяе�
мых грибами рода Aspergillus, является способ�
ность стимулировать синтез экзопротеаз [115].
Выделение антрахинонов грибами рода Aspergillus
стимулируется при совместном культивировании
грибов разных видов [116]. 

Наличие хиноидной структуры позволяет ан�
трахинонам участвовать в окислительно�восста�
новительных реакциях, проявляя антиоксидант�
ные или прооксидантные свойства. Способность
некоторых антрахинонов (например, алатернин)
предотвращать окисление линолевой кислоты
показано в тестах in vitro [117, 118]. Прооксидант�
ное и токсичное действие многих антрахинонов
может объясняться образованием семихиноново�
го радикала [119]. 

Токсичные антрахиноны патогенного гриба
Mycosphaerella rubella и Ramularia collo)cygni – ру�
беллины (21) – вызывали окисление ненасыщен�
ных жирных кислот на свету и способствовали
развитию болезни на листьях растений [120–122].
Их действие было обусловлено образованием
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синглетного кислорода [121]. Алтерсоланол А
проявлял фитотоксичность и ингибировал рост
культуры клеток Nicotiana rustica. В митохондри�
ях, выделенных из N. rustica, в присутствии алтер�
соланола A наблюдалось стимулирование окисле�
ния НАДН [123]. Алтерсоланол действовал так
же, как акцептор электронов с препаратами диа�
форазы [124]. Антрахиноны могут проявлять и
антиоксидантные свойства. Эндофитный гриб
Eurotium rubrum, живущий в тканях мангрового
растения Hibiscus tiliaceus, продуцирует бис�ди�
гидроантраценон эурорубин и seco�антрахиноны
3,2�О�метил�9�дегидроксиэуротинон и 4,2�О�ме�
тил�4�О�(α�D�рибофуранозил)�9�дегидроксиэуро�
тинон, выступающие ловушками радикалов [125]. 

Некоторые антрахиноны могут проявлять
нефротоксичное, гепатотоксичное и канцеро�
генное действия. Сюда относятся микотоксин
ругулозин, продуцируемый Penicillium cyclopium,
P. variabile, P. canescens, лютеоскирин и эритро�
скирин, характерные для P. islandicum [87, 88, 126].
Эти соединения проявляют гепатотоксическое
действие, нарушают окислительное фосфорили�
рование, в концентрации 0.5 мкг/мл оказывают
онкогенное действие на культуру клеток эмбрио�
нов мышей [88]. Исследование цитотоксичности
на культуре клеток V�79 показало, что антрахи�
ноны (эмодин, антралин, хризаробин, дантрон и
др.) могут ингибировать рост на 50% в пределах
концентраций от 0.2 до 20 мкг/мл, причем цито�
токсичность существенно зависела от строения
антрахинона. Антрахиноны с карбонильными
группами в 9� и 10�положениях были менее ток�
сичны, чем соединения с одной карбонильной
группой в 9�положении. Положение заместите�
лей в боковых цепях также оказывало влияние на
этот процесс [127]. У млекопитающих биотранс�
формация эмодина до более токсичных метабо�
литов 2�гидроксиэмодина и ω�гидроксиэмодина
происходила с участием цитохрома P450 [128]. 

Проверка мутагенности на разных тест�систе�
мах выявила способность 1,3�гидроксиантрахи�
нонов (пурпурин и эмодин) трансформировать
клетки штамма Salmonella TA1537, но эти соеди�
нения не оказывали влияния на фибробласты
мышей и гепатоциты крысы [129]. Более поздние
исследования также показали, что мнение о мута�
генности антрахинонов, вероятно, преувеличено
и связано с высокой чувствительностью предста�
вителей рода Salmonella к действию антрахино�
нов, а также с наличием токсичных примесей в
испытываемых образцах антрахинонов [130].

Было показано, что эмодин и эмодинантрон
являются сильными разобщающими агентами,
причем для нарушения митохондриального дыха�
ния необходимо присутствие гидроксильных
групп в β�положении [51, 131]. Фисцион (О�ме�
тилированное производное эмодина в β�положе�

нии) разобщающего действия не оказывал. Аве�
руфин – метаболический предшественник сте�
ригматоцистина и афлатоксина В1 – имеет
гидроксильную группу в β�положении антрахи�
нонового ядра в дополнение к 1,8�дигидроксиль�
ным группам, таким же, как у эмодина, и спосо�
бен нарушать окислительное фосфорилирование
в митохондриях [131]. Руброскирин, бис�антра�
хинон P. islandicum, в концентрации 10 мкМ так�
же оказывал разобщающий эффект на митохон�
дриях крыс, тогда как лютеоскирин и ругулозин
таким действием не обладали [126].

Некоторые грибные антрахиноны обладают
противораковым действием [132–134]. Механизм
противоракового действия антрахинонов, по�ви�
димому, связан с активированием каспазного кас�
када и развитием аппоптоза. Нарушение митохон�
дриального дыхания в присутствии антрахинонов
является важным этапом их антиканцерогенного
действия [132, 135]. Антрахиноны (например, эмо�
дин, хризофанол) могут проявлять противовоспа�
лительное действие, механизм которого связан с
подавлением активности NF�κB/caspase�1 in vitro
and in vivo [11, 136]. Являясь ингибитором глико�
зилирования белков, эмодин обладает противо�
диабетическим действием [137], а также полезен
при некоторых неврологических заболеваниях
[138–140]. Этот антрахинон проявляет гепато�
протекторное действие [141]. На культуре клеток
гепатоцитов было показано, что эмодин и в мень�
шей степени хризофанол защищали клетки от ал�
когольной интоксикации, повышая уровень глу�
татиона в них [59]. Эмодин подавлял образование
метастазов, являлся блокатором фосфорилирова�
ния рецептора 2 (KDR/Flk�1) [142, 143]. 

Структура из трех колец, лежащая в основе мо�
лекулы антрахинонов, допускает возможность ин�
теркаляции этих соединений с участками ДНК.
Потенциальная токсичность антрахинона зависит
от его способности связывать ДНК и может быть
прогнозирована методом резонансного светового
рассеивания [144, 145]. 

Антрахиноны нашли применение в аналити�
ческой работе. Модификация дезоксинуклеози�
дов или дезоксинуклеозидтрифосфатов путем
присоединения молекулы антрахинона по 5�по�
ложению пиримидина или 7�положению 7�деаза�
аденина позволяет получить подходящий суб�
страт для полимеразы и введения метки в ДНК
[146]. Антрахиноны могут использоваться в каче�
стве метки пептидов путем их присоединения к
N�концу. Подобные соединения применялись
как ингибиторы топоизомеразы, фармакологиче�
ской мишени для предотвращения развития он�
кологических заболеваний [147]. 

Разнообразие соединений антрахиноновой
природы в грибах, широкий спектр проявляемой
ими активности в сочетании с развитием методов



120

ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 49  № 2  2013

ГЕССЛЕР и др.

их идентификации способствовало нахождению
новых соединений, перспективных для медици�
ны и агрохимии. Однако функции антрахинонов
в живых клетках остаются во многом не изучен�
ными. Способность антрахинонов проявлять ан�
тибактериальные, антифунгицидные, антивирус�
ные, инсектицидные и гербицидные свойства со�
гласуются с предположением об их участии в
межвидовых взаимодействиях. В настоящее вре�
мя выявлено большое разнообразие антрахино�
нов у эндофитных грибов и морских грибов�
симбионтов, живущих на кораллах, водорослях,
губках и др. Наличие сведений о способности
некоторых антрахинонов ингибировать проте�
инкиназы, включая тирозинкиназы, изменять
уровень цАМФ в клетках, вызывать апоптоз
указывает на их возможное участие в передаче
внутриклеточного сигнала.

Таким образом, антрахиноны грибного проис�
хождения издавна используются в народной ме�
дицине как биологически активные соединения с
широким спектром действия. В настоящее время
исследование свойств новых антрахинонов расши�
ряет арсенал лекарственных препаратов, главным
образом фунгицидов, противораковых средств,
иммуномодуляторов. Кроме того, контаминация
продуктов сельского хозяйства микроскопически�
ми грибами может приводить к образованию ток�
сичных антрахинонов и вызывать отравления. С
целью мониторинга возможного заражения про�
дуктов микроскопическими грибами проводится
совершенствование методов выявления контами�
нантов и методов экспресс�анализа следовых ко�
личеств антрахинонов в продуктах [54, 144, 145].

Важным направлением применения антрахи�
нонов грибного происхождения является их ис�
пользование в качестве натуральных красителей,
что позволяет сократить экологически вредное
производство синтетических красителей. Антра�
хиноны находят применение в микроэлектрони�
ке и современных нанотехнологиях [7]. 
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Abstract—The review is devoted to the characteristics of anthraquinones—a group of pigments of quinoid
nature often found in fungi. The distribution of anthraquinones in fungi, the routes of their biosynthesis, and
their biological activity are considered.
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