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Статья посвящена исследованию процессов выделения, установлению химической структуры, физико-химиче-

ских и пребиотических свойств полисахаридов, полученных из плодовых тел и мицелиальной биомассы разных пред-
ставителей высших грибов. Биологически активные полисахариды широко представлены в составе высших базидио-
мицетов, большинство из них имеет уникальное строение у разных видов. Полисахариды различаются по своей струк-
туре, физико-химическим свойствам, моносахаридному составу, типу гликозидной связи, молекулярной массе и спо-
собности растворяться в воде или растворах щелочи. Их биологическая активность зависит от молекулярных парамет-
ров и структуры. В обзорной статье представлена информация по содержанию в клеточной стенке высших грибов по-
лисахаридов, находящихся в трех слоях в соответствии с их распределением и клеточной локализацией: внешний слой 
представляет собой гликопротеин; средний – состоит из β-глюкана; внутренний слой – из комплекса хитина и β-глюкана. 
Состав и физиологическая активность полисахаридов зависит от вида грибов, условий выращивания (типа субстрата и 
условий окружающей среды), стадии развития, условий хранения, метода экстракции и других факторов. Представлены 
различные методы экстракции с последующим процессом очистки и структурной идентификацией. Установлено, что 
наиболее распространенными полисахаридами в съедобных и лекарственных видах грибов являются α-, β- или смешан-
ные глюканы. В обзоре подробно описаны химическая структура и биологические свойства основных полисахаридов 
(β-глюканов), выделенных из различных видов грибов, в частности, лентинан, шизофиллан, грифолан, ганодеран, кре-
стин. Представлена информация по взаимосвязи биологической активности полисахаридов от их химической струк-
туры, состава моносахаридов, молекулярной массы, химической модификации, модели ветвления и конформации. Опи-
саны пребиотические свойства полисахаридов высших грибов. Установлено, что полисахаридные фракции высших гри-
бов способствуют росту пробиотических штаммов бактерий, модулируют кишечную микробиоту человека и стимули-
руют выработку короткоцепочечных жирных кислот. 
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Введение 

Полисахариды представляют собой полимерные структуры, состоящие, по меньшей мере, из десяти 
моносахаридов, последовательно связанных гликозидными связями [1]. Структура полисахаридов, в кото-
рой моносахариды связаны более чем с двумя гликозидными связями, может быть либо линейной, либо 
разветвленной. Полисахарид, состоящий из идентичных моносахаридов, называется гомополимером, если 
же из двух или более различных типов моносахаридов – гетерополимером. Хроматография в сочетании со 
спектрометрией является традиционным методом определения структуры полисахаридов. Используя эти 
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методы, можно определить последовательность, состав, аномерную конфигурацию, тип гликозидной связи 
и наличие заместителей [2]. 

Полисахариды высших грибов представляют собой значительный класс биополимеров, которые со-
держатся в клеточной стенке, во внутриклеточных включениях или внеклеточно. В составе грибов обнару-
жены также различные моно- и олигосахариды (рис. 1).  

Клетки грибов, в отличие от клеток млекопитающих, имеют клеточную стенку и сложный комплекс, 
которые в основном состоят из полисахаридов [4]. В клеточной стенке грибов содержится высокое количе-
ство глюканов, маннанов (полимеров, состоящих из повторяющихся единиц глюкозы и маннозы) и хитина 
(полимера, состоящего преимущественно из остатков N-ацетил-D-глюкозамина). Клеточная стенка является 
важнейшей структурой с высокой пластичностью, которая выполняет функции сохранения жизнеспособно-
сти и целостности клетки, а также участвует в различных биологических процессах, включая регулирование 
клеточной проницаемости и защиту клетки от механического и осмотического стресса [5, 6]. 

В последние годы полисахариды высших грибов приобрели очень большую значимость за счет их 
уникальных свойств, разнообразной биологической активности и потенциального применения в различных 
областях. Грибы являются природными и возобновляемыми ресурсами, и их биотехнологическое выращи-
вание для производства полисахаридов может быть устойчивым, что является экономически целесообраз-
ным процессом по сравнению с некоторыми полисахаридами синтетического или растительного происхож-
дения. Грибные полисахариды, как правило, обладают низкой токсичностью и биосовместимостью с орга-
низмом человека. Эти свойства имеют решающее значение для применения полисахаридов в пищевой, фар-
мацевтической промышленности и биомедицине (системы доставки лекарств и биомедицинские матери-
алы) [7]. Помимо этого, полисахариды из грибов можно структурно модифицировать с помощью генной 
инженерии, физико-химических и ферментативных методов, что позволяет адаптировать их свойства для 
конкретного применения. Большое разнообразие структур грибных полисахаридов обеспечивает широкий 
спектр функциональных свойств с уникальной биологической активностью (в частности, иммуномодулиру-
ющей, противоопухолевой, антиоксидантной и антимикробной) и применением [1, 7]. Установлено также, 
что грибные полисахариды обладают высокой регенеративной активностью [8] и стимулируют рост про-
биотических молочнокислых бактерий [9]. 

Несмотря на уникальные свойства грибных полисахаридов, на сегодняшний день лишь небольшое их 
количество было коммерциализировано в связи с высокими затратами на производство и очистку, низким, 
непостоянным выходом и нестабильностью физико-химических свойств (состав, молекулярная масса и сте-
пень разветвленности). Химическая структура и физико-химические свойства полисахаридов зависят от их 
моносахаридного состава, конформации, конфигурации, молекулярной массы, степени разветвления, типа 
и состава сахарных или несахарных компонентов (особенно белковых комплексов или сульфатных групп), 
а также от расположения в виде двойной или тройной спирали [10, 11]. 

 
Рис. 1. Группы углеводов грибов [3] 
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На сегодняшний день грибные полисахариды недостаточно исследованы в направлениях: установле-
ния химической структуры и методов стандартизации; установления механизмов биологической активно-
сти; оптимизации методов экстракции для повышения выхода; синергетических эффектов в комбинациях с 
различными грибными полисахаридами или другими биологически активными соединениями для усиления 
терапевтического эффекта; биотехнологического крупномасштабного производства; клинических исследо-
ваниях для подтверждения их терапевтического потенциала и безопасности для людей. 

Цель представленной работы – систематизация научных данных в области выделения, установления 
химической структуры, биологических свойств и пребиотического потенциала полисахаридов, полученных 
из плодовых тел и мицелиальной биомассы разных представителей высших грибов. 

Основная часть 

Клеточная стенка грибов представляет собой комплекс, состоящий в основном из гликопротеинов, 
глюканов, хитина и меньшего количества белков; однако сборка этих молекул полностью не выяснена. По-
лисахариды (50–60%) являются основными структурными компонентами клеточной стенки грибов. Гриб-
ные полисахариды, присутствующие в клеточной стенке, можно в основном классифицировать на три слоя 
в соответствии с их распределением и клеточной локализацией: (1) внешний слой представляет собой гли-
копротеин, состоящий из белка и гетерополисахаридов, которые различаются по соотношению и составу 
моносахаридов; (2) средний слой в основном состоит из β-глюкана, который нерастворим в воде; (3) внут-
ренний слой – из комплекса хитина и β-глюкана [12]. 

1. Выделение полисахаридов из биомассы высших грибов 

В настоящее время разработаны различные методы экстракции полисахаридов из биомассы высших 
грибов с последующими процессами очистки и структурной идентификацией [13] (табл. 1). 

Условия экстракции (используемый растворитель, продолжительность процесса, температура, давле-
ние и др. параметры) в значительной степени влияют на выход, химическую структуру и биологические 
свойства полисахарида [29]. Для извлечения внеклеточных полисахаридов из ферментационной среды гри-
бов наиболее распространенным и часто используемым методом является осаждение этанолом [30]. Для 
извлечения внутриклеточных грибных полисахаридов используют в основном плодовые тела (реже мице-
лий), которые предварительно обрабатываются с помощью ряда методов, таких как промывка, сушка и 
дробление [31]. Для эффективного извлечения полисахаридов плодовые тела или мицелий грибов подвер-
гают обезжириванию и удаляют низкомолекулярные примеси с использованием органических растворите-
лей. Обычно водный раствор широко применяется для извлечения полисахаридов с предварительной обра-
боткой органическими растворителями (например, этанолом, ацетоном) для удаления липидов и фенолов, 
что облегчает отделение полисахаридов от других соединений в клеточной стенке [32]. Горячая вода явля-
ется наиболее широко используемой из-за ее низкой стоимости и простоты в обращении. Из-за низкой эф-
фективности в проникновении горячей воды во внешний слой гликопротеиновых структур часто получае-
мые полисахариды представляют собой гетерополисахарид-протеиновые комплексы, присутствующие во 
внешнем слое клеточной стенки. 

Еще одним традиционным методом экстракции для кислых грибных полисахаридов, который может 
повысить эффективность извлечения и сократить продолжительность процесса, является щелочной и кис-
лотный гидролиз [33]. Такая обработка обычно используется для получения большого количества β-глю-
кана, присутствующего в среднем слое клеточной стенке грибов. Например, β-глюканы с глобулярными 
малыми размерами частиц извлечены из грибов Lentinula edodes и Pleurotus ostreatus с использованием кис-
лотно-щелочной обработки с последующим кипячением с 0.5 М NaOH. β-D-глюканы, полученные из грибов 
Macrocybe titans методом щелочной экстракции, состояли из (1→3)-связанного β-D-глюкопиранозилом [34]. 

Несмотря на то, что большинство полисахаридов являются полярными молекулами и хорошо раство-
римы в воде или щелочном растворе, несколько нерастворимых полисахаридов, включая некоторые β-глю-
каны, требуют более длительных периодов экстракции или более высоких температур или давления для 
эффективного извлечения [35]. Более того, полисахариды с высокой молекулярной массой часто имеют 
плохую растворимость и высокую вязкость, что затрудняет процесс экстракции [36]. 
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Таблица 1. Способы экстракции полисахаридов из различных грибов (горячей водой, растворами кислот 
или щелочей), их моносахаридный состав и молекулярная масса 

Виды грибов Темпера-
тура, °C 

Время, 
мин 

Соотноше-
ние раство-
рителя и сы-

рья, мл/г 

Выход 
(чи-

стота), % 
Состав моносахаридов 

Молекуляр-
ная масса 

(кДа) 
Ссылка 

Экстракция горячей водой 
Flammulina 
velutipes 95 90 40 9.68 

(58.63) 
Glc : Gal : Fuc : Man = 
21.4 : 35.1 : 25.3 : 18.2 – [14] 

Gloeostereum 
incarnatum 87.5 60 39.7 13.18 Glc : Gal : Man : Xyl = 

4.25 : 1 : 1.85 : 1.14 42.9 [15] 

Grifola 
frondosa 121 120 50 3.35 

(92.9) 

Glc : Gal : Fuc : Man : Rib = 
79.3 : 7.7 : 5 : 5.1 : 1.8; (1→3, 

1→6) β-D-глюкан 
561–1223 [16] 

Inonotus 
obliquus 100 120 40 3.81 α и β-глюкан – [17] 

Lepista nuda 96.4 217.8 35.17 5.49 
Glc : Gal : Fuc : Man : Ara : Xyl = 

33.5 : 18 : 3.9 : 19 : 21 : 4.6; β-
(1→6) 

11.7–13.4 [18] 

Morchella 
esculenta 90 120 50 4.96 Glc, Gal, Man, Ara; β-тип 43.6 [19] 

Oudemansiella 
radicata 84 138 20 5.85 Glc : Gal : Man : Rib : Xyl = 

3.9 : 3.2 : 2.5 : 2.6 : 2.8 10.2–14.9 [20] 

Paxillus 
involutus 79 180 43.1 12.25 

Glc : Gal : Fuc : Man = 
62.2 : 25.4 : 9.6 : 2.8; 1-Fuc, 1,3-
Man, 1-Glc, Glc, 1,6-Glc, 1-Gal, 

1,6-Gal, 1,4,6-Gal, 1,2,6-Gal 

321.4 [21] 

Phellinus 
igniarius 70 90 6.2 5.04 В основном Gal; B-тип – [22] 

Ramaria 
botrytis 90 90 11 9.08 Glc : Gal : Man : Xyl = 

95.4 : 1.9 : 2.0 : 0.7 6.5–96.7 [23] 

Кислотная или щелочная экстракция 
Agaricus 
bisporus 50 360 1 M NaOH 4.31 Glc : Gal : Fuc : Man : Xyl : Rib = 

54.3 : 28.2 : 13 : 2.2 : 1.2 : 0.6 25.3–79.6 [23] 

Phellinus 
linteus 95 480 1 масс./об. % 

(NH4)2C2O4 
17.01 
(78) 

Glc : Gal : Xyl : Ara = 
1.8 : 1 : 7.8 : 5.5 311000* 

[24, 25] Мицелий 
P. linteus – 180 1.25 M 

NaOH/NaBH4 
9.12 

(84.92) 

Glc : Man : Xyl : Ara = 
8 : 1 : 1 : 1; (1→4)-β-D-Xylp, 

(1→2)-α-DXylp, (1→4)-α-D-Glcp, 
(1→5)-β-Araf, (1→4)-β-D-Xylp 

разветвлённый на O-2, (1→4)-β-
D-Galp разветвлённый на O-6, 

разветвлённый (1→)-α-Araf 

975000* 

Pleurotus 
ostreatus 30 300 3.8% HCl 3.5 

Glc; (1→3)-β-Glcp и небольшой 
процент (1→4)-β и (1→6)-β свя-

занные внутренние остатки 
19, 1137 [26, 27] 

P. sajor-caju 

100 1440 1 M 
NaOH/NaBH4 

4.5 β-глюкан; β-(1→3, 1→6) Glcp 30 

[28] 98 180–
300 

1 масс./об. % 
(NH4)2C2O4 

(77.30) (1→3) β-глюкан, Маннан – 

30 720–
1200 

5% 
NaOH/NaBH4 

(44.05) (1→3) β-глюкан, Маннан – 

Примечание: Ara = Арабиноза; Araf = Арабинофуранозил; Fuc = Фукоза; Gal = Галактоза; Galp = Галактопиранозил; Glc = 
Глюкоза; Glcp = Глюкопиранозил; Man = Манноза; Rib = Рибоза; Xyl = Ксилоза; Xylp = Ксилопиранозил. *Хотя в работе 
утверждается, что были получены полисахаридные фракции с чрезвычайно высокой молекулярной массой > 300000 кДа, 
оценка их молекулярной массы, по-видимому, неточна, поскольку предел колонки для гель-проникающей хроматогра-
фии и используемый стандарт декстрана составляли всего до 7000 и 1500 кДа соответственно. Кроме того, вязкость высо-
комолекулярных полисахаридов с длинноцепочечным разветвлением не увеличивается линейно с молекулярной массой, 
что приводит к неточности оценки молекулярной массы путем экстраполяции с использованием калибровочного уравне-
ния, полученного с помощью линейной регрессии, созданной с использованием стандартных образцов. 
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Одним из основных препятствий в извлечении биологически активных полисахаридов из грибов яв-
ляется структурная сложность, которая затрудняет высвобождение полисахаридов из внутриклеточного рас-
положения и сложного матрикса. Традиционные стратегии экстракции полисахаридов грибов требуют дли-
тельного времени обработки (до 24 ч) и высокой рабочей температуры (50–100 °C) [37]. Высокая рабочая 
температура приводит к коагуляции белков, структурной модификации полисахаридов и деградации чув-
ствительных к температуре биологически активных соединений, в то время как длительное время обработки 
приводит к высвобождению большого количества нежелательных компонентов клеточной стенки, фрагмен-
тов тканей и клеточного детрита, что влечет за собой более высокие затраты на очистку. 

Помимо экстракции горячей водой и разбавленными растворами кислот и щелочей разработаны более 
сложные методы извлечения, направленные на разрушение клеточной стенки грибов – ферментативная, мик-
роволновая, под сверхвысоким давлением и ультразвуковая экстракции [38]. При ультразвуковой экстракции 
возникает эффект кавитации и сильные сдвиговые силы, создаваемые ультразвуком [39]. Микроволновая экс-
тракция, разрушая клеточную стенку грибов, уменьшает сопротивление массопереносу и увеличивает коэф-
фициент диффузии [40]. Однако использование данных методов обработки грибного сырья может вызвать 
изменение химической структуры полисахаридов. В настоящее время разрабатываются многие инновацион-
ные технологии извлечения полисахаридов из биомассы грибов, в частности, водная двухфазная система экс-
тракции [41], синергетическая субкритическая водная двухфазная экстракция с использованием ультразвука 
[42], трехфазное разделение [43] и импульсная противоточная ультразвуковая экстракция [44]. После получе-
ния экстрактов с целью выделения полисахаридов проводят диализ, осаждение и лиофильную сушку. Поли-
сахариды содержат различные загрязняющие вещества, включая белок, моносахариды, пигменты и другие. 
Поэтому для получения гомогенных фракций полисахаридов, определения химической структуры и подтвер-
ждения биологической активности крайне важно выделить и очистить полисахариды. Полисахариды обычно 
дополнительно очищают с использованием различных методов очистки [45]. Для депротеинизации и обесцве-
чивания полисахаридов используют методы обработки перекисью водорода [46], после чего их очищают с 
использованием различных методов колоночной хроматографии [47]. Ионообменная хроматография исполь-
зуется для разделения нейтральных или кислых полисахаридов с использованием сорбента DEAE-Sephadex A-
25. Сорбенты Sephadex G-100 или G-200 и диэтиламиноэтилцеллюлоза-52 используются в качестве хромато-
графических сред в гель-фильтрации для получения полисахаридов с различной молекулярной массой [48]. 
Для получения чистых фракций полисахаридов применяют методы концентрирования, диализа и сублимаци-
онной сушки. Затем количество белка и полисахаридов в разделенных фракциях определяется с помощью ме-
тода Брэдфорда и фенол-серного метода, соответственно. 

Таким образом, наблюдается быстрое развитие инновационных и передовых технологий, ориентиро-
ванных на извлечение полисахаридов из грибов с использованием кинетических моделей для прогнозиро-
вания и моделирования. Для увеличения выхода полисахаридов и повышения эффективности экстракции 
и/или исследования экологически чистых процессов разработано много новых технологий экстракции. Эти 
новые технологии экстракции в основном помогают растворителю проникать через внешний слой клетки и 
разрывать его, чтобы достичь внутренней клеточной стенки, способствуя высвобождению полисахаридов 
из компактной матрицы. Однако каждый метод экстракции имеет свои преимущества и недостатки в виде 
продолжительности процесса, эффективности и риска разрыва гликозидных связей. Полная информация, 
включая параметры процесса, выходы и структурные характеристики полученных полисахаридов из грибов 
при традиционных и современных инновационных методах экстракции, может быть получена из обзоров 
по соответствующей теме [29, 49]. 

Установлено, что биологическая активность грибных полисахаридов в значительной степени зависит 
от их структуры, молекулярной массы, состава моносахаридов, степени ветвления и конформации. Струк-
тура грибных полисахаридов значительно различается в зависимости от видов грибов, сушки плодовых тел 
или мицелия, методов экстракции, а также процессов очистки. Таким образом, новые методы экстракции 
следует оценивать с точки зрения эффективности, выхода и биоактивности для оценки применимости в про-
мышленных масштабах. Недавние исследования показали, что инновационные методы экстракции могут не 
только повысить эффективность извлечения полисахаридов из природных материалов, но и усилить биоло-
гическую активность полученных полисахаридов [50], что обеспечивает многообещающее направление для 
будущих исследований. 
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2. Химическая структура и классификация грибных полисахаридов 

Состав и биологическая активность полисахаридов зависит от вида грибов, условий выращивания 
(типа субстрата и условий окружающей среды), стадии развития, условий хранения, метода экстракции и 
других факторов [51, 52]. Кроме того, в плодовых телах и мицелии одного и того же вида грибов можно 
обнаружить различные биологически активные соединения [53, 54]. 

Биологически активные полисахариды представляют собой соединения с большой молекулярной 
массой, связанные гликозидными связями не менее чем с десятью моносахаридами [29]. Как правило, поли-
сахариды грибов имеют общую основу из β-связанной глюкозы [55]. В то же время в грибах обнаружены 
полисахариды с основой из галактозы или маннозы. Полисахариды могут быть объединены с пептидами и 
белками, образуя комплексы пептид/белок-полисахарид [51]. Эти комплексы называются протеогликанами, 
гликопротеинами и гликопептидами [29]. 

Наиболее распространенными полисахаридами в съедобных и лекарственных видах грибов являются 
α-, β- или смешанные глюканы [56]. β-глюкан является наиболее важным и распространенным терапевтиче-
ским грибным полисахаридом [57], который состоит из мономеров D-глюкозы, связанных через (1→3)-β и 
(1→6)-β гликозидные связи. Плевран, лентинан, грифолан, ганодеран и другие макромолекулы β-глюкана 
были выделены из разных видов грибов, в частности, Pleurotus ostreatus, Lentinula edodes, Grifola frondosa 
и Ganoderna lucidum [54, 55]. β-глюканы обычно обладают тройной спиральной конформацией и различа-
ются по расположению гликозидных связей, высокой молекулярной массе и характеру ветвления. Молеку-
лярная масса β-глюкана обычно колеблется от 10 до 10000 кДа [58]. Некоторые важные характеристики 
основных β-глюканов и грибных полисахаридов описаны в таблице 2. 

Таблица 2. Химическая структура и биологические свойства основных полисахаридов (α-, β-глюканов 
и хитина), выделенных из различных видов грибов 

Полисахариды Виды грибов Структура (основная 
единица) Конформация ММ, 

кДа Биологические свойства Ссылки 

1 2 3 4 5 6 7 
Ганодеран А, 
В и С (β-глю-
кан) 

Ganoderma 
lucidum 
(рейши) 

(1→3)-β основная 
цепь, разветвленная в 

положении C-6 с 
(1→6)-β Glc едини-

цами (например, β-D-
глюкопиранозил с β-
(1→3) основной це-
пью и β-(1→6) боко-

выми цепями) 

Разветвлен-
ная, спираль-
ная или закру-

ченная 

5.8–
4400 

Пребиотические, иммуномодули-
рующие, противоопухолевые, 

противовирусные, антиангиоген-
ные, гипогликемические 

[59] 

Грифолан (β-
глюкан) 

Grifola 
frondosa (май-

таке) 

Три единицы Glc в 
первичной цепи и 

одна боковая цепь свя-
заны посредством 

(1→6)-β гликозидных 
связей 

Разветвленная 
тройная спи-

раль 

300–
1000 

Иммуномодулирующие, противо-
опухолевые, антидиабетические 

[55, 60] 

Полисахарид 
Hericium 
erinaceus 
(HEP) 

Hericium 
erinaceus (ежо-
вик гребенча-

тый) 

(1→6)-α-D-галактопи-
ранозильный остов 

обычно состоит из от-
ветвлений α-L-

фукопиранозы в поло-
жении O-2 

Разветвленная 
тройная спи-

раль 

19–
1000 

Нейропротекторные, гепатопро-
текторные, антигипергликемиче-

ские, гиполипидемические 

[61] 

Крестин (β-
глюкан) 

Trametes versi-
color (трутовик 
разноцветный) 

Гетерогликан: основ-
ная цепь (1→4)-β и 

боковые цепи (1→3)-β 
и (1→6)-β, являю-

щийся белком, связан-
ным с цепью (1→6)-β 

Разветвленная 
тройная спи-

раль 

100 Пребиотические, иммуномодули-
рующие, противоопухолевые, ан-
тиоксидантные, нейропротектор-
ные, укрепляющие иммунную си-

стему 

[62] 
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Окончание таблицы 2 
1 2 3 4 5 6 7 

Лентинан (β-
глюкан) 

Lentinula 
edodes (шии-

таке) 

(1→3)-β остов, имею-
щий два (1→6)-β от-
ветвления на каждые 

пять Glc 

Разветвленная 
тройная спи-

раль 

300–
800 

Пребиотические, иммуномодули-
рующие, противоопухолевые, ан-
тимикробные, противовоспали-
тельные, противоаллергические 

[63] 

Плеуран (β-
глюкан) 

Pleurotus 
ostreatus (ве-

шенка) 

Четыре Glc, соединен-
ные (1→3)-β глико-
зидными связями, 

причем каждая еди-
ница Glc имеет боко-
вую цепь, присоеди-

ненную (1→6)-β 
гликозидными 

связями 

Разветвлен-
ная, спираль-
ная или закру-

ченная 

600–
700 

Пребиотические, иммуномодули-
рующие, противовоспалительные, 

антимикробные/противовирус-
ные, противоаллергические, 

укрепляющие иммунную систему 

[57] 

Шизофиллан 
(сизофиран; β-
глюкан) 

Schizophyllum 
commune (ще-

лелистник 
обыкновен-

ный) 

Три молекулы Glc, 
связанные (1→3)-β 
гликозидными свя-

зями, имеющие одну 
боковую цепь Glc, 

связанную с основной 
цепью (1→6)-β 
гликозидными 

связями 

Разветвленная 
тройная спи-

раль 

100–
200 

Пребиотические, иммуномодули-
рующие, противовоспалительные, 

антимикробные/противовирус-
ные, противоопухолевые 

[64] 

Псевдониге-
ран (α-глюкан) 

Agrocybe cylin-
dracea Crypto-

coccus spp. 
Ganoderma 

spp. Lentinus 
edodes 

Pleurotus spp. 

Основные единицы 
(1→3)-α-D 

Линейная 9–
560 

Пребиотические [65] 

Амилоза (α-
глюкан) 

Agaricus blazei, 
Pleurotus 
ostreatus 

Основные единицы 
(1→4)-α-D 

Линейная 10–
400 

Источник энергии [65] 

Пуллулан (α-
глюкан) 

Tremella 
mesenterica 

Базовые единицы 
(1→4)-α-D, чередую-
щиеся с (1→6)-α-D 

Линейная 100–
5000 

Доставка лекарств, регенератив-
ные 

[65] 

Гликоген (α-
глюкан) 

Agaricus bispo-
rus Cordyceps 
sinensis Flam-

mulina velutipes 

Линейная цепь с 
(1→4)-α-D и разветв-
лениями с (1→6)-α-D 

Разветвленная 
спиральная 

200–
400 

Антиоксидантные, иммуномоду-
лирующие, противовирусные 

[65] 

Хитин (β-глю-
кан) 

Several species (1→4)-β связанный N-
ацетилглюкозамин 

(комплекс белок-глю-
кан-хитин) 

Линейная 10–
1000 

Пребиотические, антимикробные, 
регенеративные 

[57] 

Примечание: ММ – молекулярная масса; Glc – глюкоза. 

Водорастворимые экзополисахариды – β-глюканы, продуцируемые грибами, имеют разветвленную 
структуру, в которой мономеры глюкозы связаны β-(1→3) и β-(1→6) гликозидными связями [66]. Химическая 
структура β-глюканов различается в зависимости от источника, из которого они были получены (рис. 2). 

Синтез β-глюканов из клеточной стенки грибов является сложным процессом из-за присутствия раз-
личных классов β-глюканов. Условия экстракции, используемые при выделении β-глюканов, и их структура в 
значительной степени определяют растворимые и нерастворимые в воде формы. Водорастворимая форма по-
казала более эффективную иммуномодулирующую активность при исследовании на животных и людях [67]. 

Клеточная стенка различных видов грибов обычно содержит два типа биополимеров, β-глюкан и хи-
тин. В этих молекулах каждая отдельная цепь связана водородными связями, между обоими биополимерами 
образуются ковалентные связи. Эти связи приводят к образованию более прочной клеточной стенки – во-
локна хитина связываются друг с другом, образуя внутри сеть из глюкановой матрицы. Сегодня наиболее 
важными источниками β-глюканов считаются представители сдедующих видов грибов: из Lentinula edodes 
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получают лентинан, из Pleurotus osteratus – плевран, из Grifola frondosa – грифолан, из Ganoderma lucidum 
– ганодеран, из Schizophyllum commune – шизофиллан, из Coriolus versicolor – крестин. 

Лентинан – это высокомолекулярный гомополисахарид, состоящий из пяти линейно связанных 
остатков 1-3-β-глюкозы и двух ветвей 1-6-β-глюкопиранозида [68], слабо растворимый в горячей воде и 
нерастворимый в холодной воде, с молекулярной массой от 300 до 1000 кДа [69, 70] (рис. 3). 

Лентинан получен из съедобного гриба Lentinus edodes. Установлено, что этот полисахарид активен 
против нескольких различных сингенных и аллогенных опухолей посредством активации иммунной си-
стемы человека. Лентинан, являясь «противоопухолевым» углеводом, также действует как потенциальный 
иммуномодулятор, который стимулирует функцию и генерацию многих эффекторных клеток [71]. Иссле-
дования in vivo описали лентинан как адъювант, ориентированный на Т-клетки, улучшающий клеточную 
активность естественных клеток-киллеров и функции многих моноцитов/макрофагов [72]. Химическая 
структура и физико-химические свойства лентинана определены с использованием различных инструмен-
тальных методов, таких как LLS (лазерного рассеяния света), вискозиметрия, эксклюзионная хроматогра-
фия в сочетании с LLS и 13C ЯМР. Результаты исследований показали, что полисахарид лентинан имеет 
тройные спиральные цепи, когда присутствует в водном растворе [73]. 

Лентинан может быть преобразован из тройной спиральной структуры в одиночную случайную спи-
раль в присутствии водного раствора NaOH, раствора смеси вода/диметилсульфоксид (ДМСО), а также при 
температуре 140 °C. 
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Рис. 2. Химическая структура β-глюканов 
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Рис. 3. Химическая структура лентинана 
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Тройная спиральная структура лентинана способствует выраженной противоопухолевой активности, 
и в случае любого повреждения или разрыва тройной спиральной структуры его активность значительно 
снижается, а в некоторых случаях исчезает. Интересно отметить, что противоопухолевая активность ленти-
нана зависит от его тройной спиральной структуры, комбинированных белков и молекулярной массы [74]. 

Лентинан в настоящее время используется в Китае и Японии для лечения различных видов рака, вво-
димого перорально или внутривенно в дозе 1–2 мг. Его часто комбинируют с другими фармацевтическими 
препаратами при лечении рака кишечника, печени, желудка, яичников и легких. Наиболее изученным было 
действие лентинана при лечении рака желудка [75], за которым следуют саркома, рак толстой кишки и рак 
легких. Результаты, полученные в исследовании [76], показали, что добавление лентинана к химиотерапев-
тическому лечению привело к значительному увеличению выживаемости пациентов по сравнению с теми, 
кто лечился только химиотерапией. В Японии во время химиотерапии рака на обширных опухолях паци-
енты, которым вводили лентинан, показали значительно более высокий уровень ответа (14.9%), чем паци-
енты без лечения лентинаном. Более того, лентинан в сочетании с другими химиотерапевтическими препа-
ратами уменьшил побочные эффекты химиотерапии, включая тошноту, дискомфорт, выпадение волос и 
ослабленный иммунитет. Сообщалось о других клинических исследованиях с положительными результа-
тами, включающих 359 пациентов с раком желудка, которые получали лентинан в дополнение к химиоте-
рапии [77]. Таким образом, химиотерапия в сочетании с лентинаном показала многообещающие результаты 
в лечении рака. 

Что касается иммуномодулирующих свойств лентинана, они включают активацию дендритных кле-
ток (DC) путем связывания Dectin-1, активацию макрофагов, увеличение цитотоксических Т-лимфоцитов и 
активности естественных киллеров (NK), а также усиление ответа Th1 по сравнению с Th2. Лентинан-функ-
ционализация наночастиц оксида графена (GO) показала долгосрочные устойчивые иммунные эффекты, 
потенцируя поглощение антигена макрофагами in vitro и снижая скорость высвобождения антигена (оваль-
бумина), что приводит к более высоким уровням IgG. В заключение, GO-лентинан может быть носителем, 
обеспечивающим долгосрочный ответ иммунной памяти [78]. 

Шизофиллан – неионный и водорастворимый внеклеточный полисахарид с молекулярной массой от 
100 до 200 кДа [63], состоящий из трех молекул глюкозы, связанных β-1-3-гликозидными связями, с одной 
боковой цепью глюкозы, связанной с основной цепью β-1-6-гликозидной связью (рис. 4) [79]. 

Шизофиллан – экзополисахарид, который в основном находится на поверхности гиф, склероций ас-
комицетов и базидиомицетов. В основном шизофиллан выделяют из базидиомицета Schizophyllum commune. 
При растворении в воде образует тройную спираль и одинарную цепь в щелочной среде или ДМСО. Струк-
тура этого полисахарида похожа на другой β-глюкан, называемый склероглюканом, который в основном 
вырабатывается грибом Sclerotium rolfsii [80]. Для биосинтеза шизофиллана важно оптимизировать пара-
метры процесса ферментации и очистки продукта. Исследовано около 11 штаммов Schizophyllum commune, 
которые могут продуцировать шизофиллан – ATCC-20165, 26262, 26890, 28095, 44200, 38548; CBS-199.27, 
249.69, 266.60, 579.83, 109645 [81]. 

Обширные исследования шизофиллана, проведенные за последние четыре десятилетия, привели к 
его широкому использованию в фармацевтике. Установлены противоопухолевые, антибактериальные, про-
тивопаразитарные, антиоксидантные, гипогликемические, гепатопротекторные и противовоспалительные 
свойства [82]. 

В Японии препараты на основе шизофиллана одобрены для клинического использования при лечении 
опухолей головы и шеи в сочетании с химиотерапией [83]. Положительные результаты показало рандоми-
зированное клиническое испытание с участием 312 пациентов после операции включающее химиотерапию 
(фторурацил), радиотерапию и шизофиллан в различных комбинациях. Показано, что шизофиллан, смешан-
ный с тамоксифеном, оказывает значительное влияние на снижение возникновения опухолей молочной же-
лезы и обладает способностью инициировать апоптоз при карциномах печени [84]. 

Лечение шизофилланом подавляет рост клеток глиомы CNS-1 крыс посредством клеточного цикла, 
опосредованного p53, и подавления апоптоза [85]. Кроме того, был показан низкий процент клеток в фазе 
S, но также повышенный процент клеток в фазе G0/G1. Доказано, что шизофиллан усиливает противовос-
палительную реакцию в макрофагах мышей и может активировать рецептор дектина-1, что приводит к уве-
личению секреции провоспалительных цитокинов, а также сильно стимулирует выработку IL-10, ключевого 
противовоспалительного цитокина, который играет ключевую роль в контроле воспаления [64]. 
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Установлено также, что шизофиллан обладает высокой иммуномодулирующей активностью [81]. В 
исследовании [86] обработанные ультразвуком имплантаты шизофиллана с клетками RAW264.7 встраива-
лись в трехмерный полиэтиленгликолевый гидрогель. По сравнению с 2D-культивированными клетками, 
3D-культивированные клетки были менее восприимчивы к шизофиллану, обработанному ультразвуком. В 
обоих условиях происходило очевидное увеличение маркеров фенотипа макрофагов M1 обработанным уль-
тразвуком шизофилланом, но, с другой стороны, обработанный ультразвуком шизофиллан способствовал 
производству фенотипических маркеров макрофагов M2 в 3D-условиях, что указывает на индукцию имму-
норегуляции макрофагов в реальной ткани. 

Шизофиллан также показал свою эффективность в качестве агента доставки лекарств. Он улучшает 
фосфорилирование тирозина путем дезактивации CDK1 и последующего увеличения доли клеток в фазе 
G2/M, а также снижения количества клеток в фазе G1 [87]. 

Модифицированный шизофиллан образует стабильные комплексы с антисмысловыми олигонуклео-
тидами и низкой цитотоксичностью в различных линиях клеток меланомы и лейкемии [88]. 

Грифолан (глюкан майтаке) – β-глюкан, который получают из мицелия или плодовых тел грибов 
Grifola frondosa [89]. Активный компонент в грифолане представляет собой разветвленный полимер моле-
кул глюкозы, связанных (1→3), (1→6) β-глюканом (рис. 5), который аналогичен шизофиллану [90]. 

Молекулярная масса грифолана варьируется в пределах 450–500 кДа, и на этапе очистки с помощью 
NaOH и мочевины имеет структуру тройной спирали. Структурные особенности грифолана приводят к раз-
личным физико-химическим свойствам. Грифолан также может иметь структуру случайной спирали, похо-
жую на ламинарин [91]. 

Существует два метода извлечения грифолана из мицелия – экстракция горячей водой/этанолом и хо-
лоднощелочная экстракция [92]. Полученный данными методами грифолан используется при лечении гиперто-
нии, гиперлипидемии, ВИЧ и вирусного гепатита, как гелеобразующий агент в пищевой промышленности [93]. 
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Рис. 4. Химическая структура шизофиллана Рис. 5. Химическая структура грифолана 

Из Grifola frondosa выделено более 37 биологически активных полисахаридных фракций в зависимо-
сти от методов экстракции и очистки [94]. D-фракция, содержащая так называемый GFP-полисахарид (гри-
фолан), является наиболее активной и состоит из β-глюканов в чистом виде или связанных с белком (про-
теоглюканов). Глубинная ферментация является предпочтительным методом получения полисахарида гри-
фолана, поскольку обеспечивает высокую производительность мицелия и эффективный контроль качества 
продукта за непродолжительное время [95]. 

Фармакологическая активность глюканов G. frondosa изучается уже более 30 лет. Доказано три ме-
ханизма действия грифолана, проявляющего противоопухолевую активность: защита здоровых клеток, 
предотвращение метастазирования и ингибирование роста опухолей. Воздействие на опухоли может проис-
ходить непосредственно или через иммуномодулирующие механизмы. По активности грифолан превосхо-
дит лентинан не за счет прямого ингибирования, а за счет более высоких иммуностимулирующих эффектов, 
усиливающих врожденный и особенно приобретенный иммунитет путем индукции продукции цитокинов и 
хемокинов [96]. 
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Противоопухолевое действие грифолана продемонстрировано in vivo с использованием мышиных мо-
делей (карцинома молочной железы и аденокарцинома толстой кишки) путем внутрибрюшинного и перораль-
ного введения. В результате проведенных исследований установлено ингибирование опухоли опухолеспеци-
фическими агентами, а также системная стимуляция иммунитета. Стоит отметить, что водорастворимый гри-
фолан является единственным грибным β-глюканом, который можно эффективно вводить перорально [97]. 

Другое исследование in vivo на мышах с имплантированными клетками карциномы молочной железы 
показало повышенную противоопухолевую активность и сниженный иммуносупрессивный эффект лечения 
митомицином [98]. Сульфатное производное водонерастворимого грифолана происхождения ингибировало 
in vivo и in vitro (у мышей) рост опухолей асцитной клеточной линии, ускоряло противоопухолевый эффект 
и снижало иммунный ущерб при сочетании с циклофосфамидом [99]. 

Различные исследования показали, что полисахарид грифолан индуцирует апоптоз в клетках молоч-
ной железы человека, рака желудка и рака простаты. Установлены и другие свойства для здоровья человека 
(защита печени и почек, антидиабетические, антилипидемические, антигипертензивние и антирадиацион-
ние), а также противовирусные [93, 100]. 

Существуют и другие грибные полисахариды, которые нашли коммерческое применение. Плодовые 
тела съедобного и лекарственного гриба Agaricus blazei содержат следующие биологически активные поли-
сахариды: кислый β-(1,6); β-(1,3) глюкан, кислый β-(1,6); α-(1,3) глюкан и кислый β-(1,6); α-(1,4) глюкан. 
Вышеуказанные глюканы отличаются от большинства грибных глюканов тем, что они имеют основную 
цепь, состоящую из β-(1,6) гликопиранозы, а не более типичную β-(1,3) связанную основную цепь [101]. 
Плодовые тела грибов A. blazei также содержат водорастворимый протеоглюкан с α-(1,4) глюкановой ос-
новной цепью и β-(1,6) глюкопиранозидными ветвями в соотношении 4:1. Этот протеоглюкан имеет моле-
кулярную массу около 380000 Да. Наряду с двумя иммуностимулирующими гетероглюканами, состоящими 
из глюкозы и рибозы, и ксилоглюканом, а также глюкозой, галактозой и маннозой. Кроме того, A. blazei 
продуцирует внеклеточный протеоглюкан, состоящий из групп глюкозы, галактозы, маннозы и рибозы, об-
ладающий высокой молекулярной массой в диапазоне от 10000 до 100000 Да. Протеоглюканы, полученные 
из A. blazei, обладают высокой противоопухолевой активностью [102]. 

Плодовые тела Pleurotus ostreatus продуцируют биологически активные β-глюканы – плевран и не-
растворимый β-(1,3/1,6)-D-глюкан, которые является перспективными для создания пребиотиков [3, 27, 28]. 

Виды грибов рода Tremella (T. auriantica, T. cinnabarina, T. fuciformis и T. mesenterica) представляют 
собой желеобразные лекарственные грибы с необычно высоким содержанием полисахаридов (60–70% в 
плодовых телах, в отличие от других грибов с 10–30%). Кислотный полисахарид тремеллы представляет 
собой глюкуроноксиломаннан, состоящий из линейной основной цепи α-1,3-связанной D-рамнозы, к кото-
рой присоединены боковые цепи ксилозы и глюкуроновой кислоты [103]. 

Плодовые тела и мицелий съедобного и лекарственного гриба Coriolus versicolor (также известный 
как Trametes versicolor) продуцируют протеоглюкан крестин, который успешно продается как иммуности-
мулирующий препарат в Азии [62]. 

Плодовые тела и мицелий G. lucidum продуцируют биологически активный ганодеран, типичный β-
(1,3)-глюкан, который показывает разветвление в положении C-6 с β-(1,6)-глюкозными единицами и демон-
стрирует широкий диапазон молекулярной массы и степени разветвления, особенно при выделении из во-
дорастворимой фракции плодового тела, в отличие от глюкана, выделенного из фильтратов жидкого куль-
тивируемого мицелия. Молекулярная масса ганодерана варьируется от 1.2 до 4.4×106 Да. Следует отметить, 
что плодовые тела G. lucidum также продуцируют множество других протеоглюканов и гетероглюканов с 
высокой иммуностимулирующей активностью [59]. 

Несмотря на то, что β-глюканы являются наиболее известными биологически активными полисаха-
ридами, применяемыми в медицине, другие макромолекулы из этой группы также обладают важнейшими 
терапевтическими свойствами. Помимо β-глюканов клеточная стенка грибов содержит хитин [52, 57, 104], 
который обычно ковалентно связан с β-глюканом. Хитин состоит из полимера N-ацетилглюкозамина со свя-
зями (1→4)-β-(1→4)-2-ацетамидо-2-дезокси-β-D-глюкан, компонента сложной биополимерной сети (белок-
глюкан-хитин). Хитин может быть преобразован в хитозан посредством реакции дезацетилирования [105]. 

Помимо β-глюканов и хитина в биомассе грибов присутствуют структурно линейные и разветвлен-
ные α-глюканы. В частности, линейные α-глюканы включают (1→3)-α-D (псевдоригеран), (1→4)-α-D (ами-
лоза), (1→6)-α-D связи или смешанные глюканы. Установлено, что псевдоригеран является наиболее 
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распространенным в клеточной стенке грибов. Что касается смешанных связей, то объединенные (1→3)-α-
D и (1→4)-α-D обозначаются как нигеран, а (1→4)-α-D и (1→6)-α-D связи как пуллулан. Гликоген является 
наиболее типичным разветвленным α-глюканов, состоящий из линейной цепи (1→4)-α-D с ответвлениями 
(1→6)-α-D [65, 106]. На сегодняшний день имеются ограниченные научные данные об α-глюканах, что де-
лает дальнейшие исследования актуальными. 

3. Взаимосвязь химической структуры и биологических свойств 

Полисахариды различаются по химической структуре, типу связей, а также по природе и количеству 
боковых цепей [29, 58]. В зависимости от своих структурных характеристик полисахариды проявляют различ-
ные биологические свойства. Эта зависимость в основном связана с молекулярной массой, химическим соста-
вом, гликозидной связью, степенью разветвления, трехмерной конформацией (одинарная, двойная или тройная 
спираль), конфигурацией разветвления, поверхностными ионными свойствами и растворимостью [58, 107]. 

Молекулярная масса. Молекулярная масса является наиболее описанной и установленной химиче-
ской характеристикой, которая в значительной степени влияет на биологическую активность, что подтвер-
ждается исследованиями, доказывающими биосовместимость полисахаридов с более высокой молекуляр-
ной массой с рецепторами иммунных клеток [107, 108]. Однако полисахариды с низкой молекулярной мас-
сой связаны с более высокой антиоксидантной активностью. Это можно объяснить их усиленными эффек-
тами внутримолекулярного водородного связывания O–H и наличием электронодонорных заместителей. 
Для получения полисахаридов с необходимой молекулярной массой используют ферментативный (целлю-
лаза), кислотный или щелочной гидролиз с применением микроволнового и ультразвукового излучения 
[107]. Установлено, что полисахариды с более высокой молекулярной массой (39.1×108 Да), выделенные из 
Hericium erinaceus и Helvella leucopus, обладают низкой растворимостью и высокими пребиотическими 
свойствами. Установление корреляции между молекулярной массой и биологической активностью полиса-
харидов высших грибов представляется сложной из-за различий в литературных данных [109]. 

Химические модификации и ассоциации с другими молекулами. Некоторые химические модификации 
β-глюканов, в частности, метилирование, гидроксиметилирование, гидроксипропилирование, сульфатиро-
вание и карбоксиметилирование, также связаны с появлением более высокой биологической активности [58, 
110]. Модификация полисахаридов из Poria cocos повышает их растворимость в воде и биологическую ак-
тивность по сравнению с нативной формой [111]. Ацетилирование полисахарида, извлеченного из Inonotus 
obliquus, привело к повышению антиоксидантной активности, в то время как ацетилирование полисахарида 
из Hypsizygus ulmarius в значительной степени увеличило значения противоопухолевой, антиоксидантной и 
антикоагулянтной активности [112]. Модификация полисахаридов из P. ostreatus реакцией сульфатирова-
ния привела к повышению антикоагулянтой активности [113]. 

Показано, что при химической модификации полисахаридов введение функциональных групп, в 
частности, карбоксиметильных и фосфорильных, повышает их биологическую активность. Помимо этого, 
химическая модификация может изменить пространственную конформацию и растворимость в воде при-
родных полисахаридов. Например, обработка диметилсульфоксидом или гидроксидом натрия лентинана 
приводит к разрушению его тройной спирали в одноцепочечное состояние. При этом, добавление наноча-
стиц селена привело к восстановлению лентинана в состояние тройной спирали, окруженной наночасти-
цами селена. Эти наночастицы показали высокую противоопухолевую активность в условиях in vitro по 
сравнению с лентинаном, немодифицированным селеном [29]. 

Следовательно, химические модификации β-глюканов, как правило, признаются эффективными для 
увеличения биологической активности. Помимо этого, сшивка полисахаридов с другими макромолекулами 
также может быть эффективным методом модификации. Например, создание комплексов полисахарида с 
гликопротеинами, протеогликанами, сульфатами полисахаридов или селенидами обычно приводит к значи-
тельному повышению биологической активности [29]. 

Состав моносахаридов. Корреляция между составом моносахаридов и биологической активностью 
полисахаридов из высших грибов не является прямой. Тем не менее некоторые исследования предполагают, 
что более высокая сложность моносахаридов может положительно влиять на биологическую активность, в 
частности, пребиотическую [114]. На сегодняшний день корреляция между конкретными моносахаридами 
и биологической активностью не установлена. 
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Установлено, что гетерополисахариды и большое разнообразие моносахаридов, могут обладать про-
тивоопухолевыми свойствами. Выявлено, что высокой иммуномодулирующей активностью обладают гете-
рогликаны. В полисахаридах, полученных из биомассы высших грибов Fomes fomentarius, Fuscoporia 
torulosa, Ganoderma adspersum, Ganoderma applanatum, G. lucidum, Phellinus igniarius, P. ostreatus и Porodae-
dalea pini, помимо состава моносахаридов, структурных характеристик установлено наличие α- и β-связей 
в основной цепи. В исследовании [115] более высокое содержание галактозы (Gal) связано с более сильным 
поглощением радикалов 1,1-дифенил-2-пикрилгидразила (DPPH), способностью восстанавливать ионы же-
леза (FRAP) и активностью хелатирования металлов [116]. 

Несмотря на большое разнообразие моносахаридов в структуре полисахаридов, сложно установить 
связь между биологическими свойствами и их составом. Вероятно, это является результатом большого раз-
нообразия состава моносахаридов и вариаций молекулярных соотношений. Кроме того, в большинстве ис-
следований грибы содержат смесь полисахаридов, что затрудняет определение состава моносахаридов каж-
дого полисахарида по отдельности. 

Модели ветвления и конформация. Некоторые авторы сравнивали линейные и разветвленные струк-
туры грибных β-глюканов и пытались соотнести их с биологической активностью. Установлено, что β-глю-
каны с линейными (1→3)-β и (1→6)-β [117], а также нелинейными структурами с (1→ 3)-β и (1→6)-β осто-
вами разветвлены в O-6 и O-3, соответственно, могут иметь сильный иммуномодулирующий потенциал [56]. 
Эта корреляция была установлена в нерастворимом в воде изолированном β-глюкане с тройной спиральной 
структурой. Данный полисахарид содержит остов (1→3)-β-D-глюкопиранозила, с одним звеном разветвле-
ния β-D-глюкопиранозила, замещенным в O-6 в каждом трехзвенном звене остова [118]. Выделены и иссле-
дованы два полисахарида из Trametes versicolor, у которых высокая молекулярная масса (29.8 и 50.9 кДа) с 
небольшым количеством ответвлений привели к увеличению иммуномодулирующих свойств. Структура 
этих полисахаридов соответствовала основной цепи (l→4)-β-/(1→3)-β-D-глюкопиранозильной группы с от-
ветвлениями, связанными с O-6 [119]. 

Установлено, что β-глюканы с более высокой степенью разветвления могут проявлять противоопу-
холевую активность [120]. Другие исследования также связывают высокую противоопухолевую актив-
ность с разветвленной структурой – связи (1→3)-β в основной цепи β-глюканов и дополнительное ответв-
ление (1→6)-β [121, 122]. Как правило, связь (1→6) увеличивает растворимость из-за подходящей энтро-
пии раствора, в то время как глюканы с высокой молекулярной массой и линейными цепями могут быть 
нерастворимыми и обладать микрофибриллярной природой. Повышенная гидрофобность, по-видимому, 
приводит к более высокой растворимости глюкана [65]. Разветвленная структура может улучшить биоло-
гические свойства грибных β-глюканов. Однако точная связь между разветвлением и функциональностью 
еще до конца не изучена. Поэтому для более полного понимания этого механизма необходимы дополни-
тельные исследования. 

В нескольких работах подчеркивается значительное влияние тройной спиральной конформации на 
биологическую активность полисахаридов (например, противоопухолевая, иммуномодулирующая) [56, 110, 
120]. Однако на сегодняшний день недостаточно научных данных для понимания влияния изменения кон-
формации цепи на биологические свойства [123]. 

4. Пребиотический потенциал полисахаридов высших грибов 

Широкий спектр применения полисахаридов обусловлен их биоразлагаемостью, нетоксичностью, 
биосовместимостью, высокой доступностью и многочисленными биологическими свойствами [56]. В насто-
щяее время использование полисахаридов из высших грибов в пищевой промышленности в качестве источ-
ника пребиотических продуктов является перспективным направлением исследований. 

Кишечный барьер можно разделить на механический, химический, иммунологический и биологиче-
ский. Биологический барьер соответствует бактериям, населяющим кишечник [124]. В кишечнике человека 
обитает сложное и динамичное микробное сообщество, в основном состоящее из бактерий (большинство 
облигатных анаэробов), грибов и вирусов. Типы бактерий Firmicutes, Bacteriodetes, Actinobacteria и 
Proteobacteria являются наиболее встречающимися, играющими решающую роль в гомеостазе кишечника 
[125, 126]. На их состав влияют многочисленные параметры (например, образ жизни, генетика и возраст), 
но диета является одним из наиболее важных факторов [51]. Микробиота кишечника участвует в фермента-
ции неперевариваемых полисахаридов и последующем производстве короткоцепочечных жирных кислот и 
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других важных метаболитов. Они также участвуют в метаболизме некоторых важных соединений (напри-
мер, желчных кислот и стеринов), а также в синтезе некоторых витаминов (например, витамина K и компо-
нентов витамина B) [125]. 

В 1995 году пребиотики были определены как ингредиенты, не перевариваемые желудком и верхним 
отделом желудочно-кишечного тракта, избирательно ферментируемые пробиотическими бактериями, при-
сутствующими в толстой кишке (например, лактобациллами и бифидобактериями) [29, 127]. Наиболее рас-
пространенными неперевариваемыми полисахаридами, присутствующими в грибах, являются α-глюкан, β-
глюкан, хитин, гемицеллюлоза, галактаны, маннаны, ксиланы и комплексы пептидов/белков-полисахаридов 
[52, 63]. Их β-гликозидные связи не перевариваются ферментами желудочно-кишечного тракта человека 
[54, 57], как правило, устойчивы к кислотности желудка, гидролизу пищеварительными ферментами и аб-
сорбции в желудочно-кишечном тракте. В зависимости от структурного состава полисахаридов грибов и 
возможных взаимодействий с другими соединениями они могут достигать толстой кишки без какого-либо 
переваривания в желудке и верхнем отделе кишечника [29]. 

Однако в толстой кишке микробиота может метаболизировать полисахариды [51]. Благодаря резуль-
тирующему пребиотическому эффекту грибные полисахариды могут увеличивать пролиферацию пробио-
тических бактерий, усиливая положительные изменения в динамике желудочно-кишечного тракта [29]. В 
то же время, регулируя динамику кишечной микробиоты, снижается уровень бактериальных эндотоксинов 
[125]. Лентинан и полисахариды, извлеченные из Morchella spp., I. obliquus и F. velutipes, оказывают поло-
жительное влияние на Bacteroidetes, тогда как на Firmicutes – отрицательное [114]. Кроме того, они связаны 
с увеличением кишечных бактерий Lactobacillus и Enterococcus. Около 50 грибных полисахаридов (вода и 
экстракты с содержанием полисахаридов от 6 до 11%) способствовали росту бактерий Lactobacillus 
acidophilus и Lacticaseibacillus rhamnosus [128]. 

Несколько исследований подтвердили пребиотический потенциал грибов и полисахаридных фракций 
Pleurotus spp. Аналогичным образом грибной хитин [60] и α-глюканы [65] также обладают пребиотическим 
потенциалом. В таблице электронного приложения к статье описаны некоторые недавние примеры таких 
исследований. Эти исследования можно разделить на ферментацию in vitro с отдельными штаммами [129], 
исследования на животных [130, 131] и клинические испытания. Некоторые исследования также включают 
моделирование желудочно-кишечного тракта, но, как правило, не описывается существенного воздействия 
на полисахаридную фракцию. В целом, протестированные фракции полисахаридов грибов способствовали 
росту пробиотических штаммов или демонстрировали способность модулировать кишечную микробиоту 
человека и стимулировать выработку короткоцепочечных жирных кислот. 

In vitro – наиболее используемый метод оценки пребиотического потенциала, являясь широко исполь-
зуемым подходом к пониманию потенциала пищевых волокон в модулировании микробиоты. Этот подход 
позволяет оценить скорость ферментации, продуцирование короткоцепочечных жирных кислот и воздействие 
на различные группы бактерий, присутствующих в микробиоте кишечника человека [132]. 

Прогресс в исследовательских проектах микробиома привел к расширению концепции «пребиоти-
ков». Это позволило распознать другие молекулы, которые положительно влияют на микробную колониза-
цию. В настоящее время пребиотики классифицируются как «субстрат, который избирательно используется 
микроорганизмами-хозяевами, принося пользу для здоровья» [127]. В этом контексте пребиотический по-
тенциал может быть распространен на другие макромолекулы грибов, такие как пептиды, фенолы, полине-
насыщенные жирные кислоты и линолевая кислота [133]. Пробиотики, пребиотики или синбиотики могут 
балансировать экосистему микробиоты кишечника, способствуя микробной пролиферации и выработке сти-
мулирующих здоровье метаболитов [51]. 

Помимо прямого воздействия на кишечный биологический барьер модуляция кишечной микробиоты 
приводит к нескольким другим опосредованным эффектам. Кишечная микробиота взаимодействует с хозяи-
ном через иммунные, нейроэндокринные и нейрональные пути. Таким образом, дисбактериоз кишечного мик-
робиома напрямую связан с развитием нескольких клинических состояний. Дисбактериоз может влиять на 
иммунитет, воспаление, метаболизм глюкозы и липидов, неврологическую функцию и другие физиологиче-
ские процессы. Из-за корреляции между кишечной микробиотой и здоровьем хозяина изучение терапевтиче-
ского потенциала пребиотиков, полученных из грибов, является недавней тенденцией исследований [125]. 

Многочисленные исследования показали потенциал потребления грибов в модуляции кишечной мик-
робиоты и последующее воздействие на гомеостаз организма и специфические расстройства. Животные 
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модели с индуцированными целевыми заболеваниями наиболее часто используются в исследованиях, оце-
нивающих кишечную микробиоту. 

Полисахариды высших грибов, обладающие доказанной пребиотической активностью, представляют 
значительный интерес как компонент функциональных пищевых систем для населения, сталкивающегося с 
экстремальными факторами окружающей среды, например, в условиях Арктической зоны РФ. Суровый 
климат Арктики, изолированность, ограниченный доступ к свежим продуктам и повышенные физиологиче-
ские нагрузки требуют создания устойчивых технологий получения биологически активных компонентов 
таких пищевых систем. 

Основные полисахариды высших грибов – β-глюканы (лентинан, шизофиллан, хитин, ганодеран, кре-
стин, плеуран, псевдонигеран) – обладают уникальными свойствами: они способны стимулировать рост 
пробиотических бактерий (пребиотический потенциал) и синтез ими короткоцепочечных жирных кислот 
(SCFAs) в процессе ферментации пищевых волокон в ЖКТ и, тем самым, модулировать кишечную микро-
биоту и укреплять эпителиальный барьер кишечника, что критически важно для поддержания иммунитета 
и метаболического здоровья в условиях холодового стресса и дефицита ряда нутриентов. Полисахариды, 
способные сохранять активность в толстом кишечнике, усиливать рост пробиотической микрофлоры и по-
давлять развитие патогенных микроорганизмов, особенно востребованы для населения северных регионов, 
где дефицит пищевых волокон часто приводит к дисбалансу микробиоты кишечника и развитию сопутству-
ющих заболеваний. Все это позволяет рассмотреть полисахариды высших грибов как компоненты функци-
ональных продуктов для регионов, где необходима усиленная нутритивная поддержка. 

Использование для получения биологически активных компонентов пищевых систем хорошо изучен-
ных видов базидиомицетов, таких как вешенка (Pleurotus ostreatus), эноки или зимний опенок (Flammulina 
velutipes), адаптированных к относительно низким температурам (от 0 до +18 °С – вешенка, от +8 до +10 °С 
– эноки), может стать основой для устойчивых отечественных технологий, ориентированных не только на 
северные регионы страны. Биотехнология выращивания таких грибов на локальных субстратах снижает за-
висимость от внешних поставок и обеспечивает производство доступной пищевой продукции. Кроме того, 
современные методы экстракции, такие как ультразвуковая или ферментативная обработка, позволяют по-
лучать из высших грибов высокоочищенные полисахариды с сохранением их биологической активности, 
что актуально для обогащения рационов населения Арктики. 

Интеграция биологически активных полисахаридов высших грибов в пищевые системы (например, в 
состав кисломолочных продуктов, напитков брожения, хлебобулочных изделий на закваске и др.) не только 
повысит их нутритивную ценность, но и обеспечит профилактику типичных для населения Арктики забо-
леваний, связанных с воздействием экстремальных факторов окружающей среды, особенностями метабо-
лизма и спецификой рациона. Это соответствует стратегическим приоритетам Российской Федерации, 
направленным на укрепление продовольственной безопасности и улучшение качества жизни населения. 

Дальнейшие исследования в этой области должны быть ориентированы на разработку технологии 
культивирования высших грибов в условиях арктических территорий, оптимизацию извлечения целевых 
полисахаридов и оценку их синергетических эффектов в комбинации с другими компонентами пищевых 
систем. Так, перспективным направлением может стать создание синбиотических систем, основанных на 
использовании региональных штаммов пробиотиков и пребиотического потенциала грибных полисахари-
дов. Такой подход не только отвечает требованиям продовольственной безопасности, но и способствует 
сохранению традиционных знаний об использовании местных биоресурсов, что важно для устойчивого раз-
вития региональных арктических сообществ. 

Заключение 

Полисахариды из высших грибов являются биополимерами с различными химическими и физиче-
скими характеристиками, которые делают их жизнеспособным вариантом для использования в широком 
спектре отраслей промышленности. По сравнению с синтетическими полимерами полисахариды из грибов 
имеют множество преимуществ, включая доступность, стабильность, гидрофильность, безопасность, био-
совместимость и биоразлагаемость. Полисахариды из съедобных и лекарственных грибов являются исклю-
чительными целевыми молекулами для текущего и будущего использования в лекарственных препаратах и 
функциональных продуктах питания. 
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Полисахариды являются важными компонентами клеточной стенки грибов и состоят из цепей моно-
сахаридных звеньев (в основном глюкозы), где типичные гликозидные связи образуют линейную или раз-
ветвленную структуру. Особая конфигурация полисахаридов и целостность химической структуры оказы-
вают значительное влияние на биологическую активность этих молекул. 

Известно, что одни и те же грибы, произрастающие в разных регионах, отличаются по многим харак-
теристикам, в том числе качеству и количеству полисахаридов. В какой-то мере решением этой проблемы 
является использование биотехнологических методов культивирования грибов, что позволит стандартизо-
вать исходный продукт. Однако существует разница между биологическими эффектами, вызываемыми по-
лисахаридами из мицелия, плодовых тел грибов и культуральной жидкости. Кроме того, анализ приведен-
ной литературы показывает, что не всегда целесообразно использовать высокоочищенные грибные полиса-
хариды, так как именно в «грубых» экстрактах присутствуют различные компоненты (фенолы, тритерпены, 
стеролы, стерины, витамины и др.), значительно расширяющие лечебный и пищевой потенциал этих ве-
ществ. По-видимому, на пищевом и фармацевтическом рынке должны быть представлены как высокоочи-
щенные и стандартизованные препараты из грибов с направленным действием, так и экстракты с широким 
спектром биологических эффектов. 

β-глюканы являются наиболее изученными грибными полисахаридами, обладающими многочислен-
ными биологическими свойствами – пребиотическими, противоопухолевыми, противовоспалительными, 
антиоксидантными, противовирусными, нейропротекторными и другими. Исследования, направленные на 
α-глюканы и хитин, более ограничены в связи со сложностью технологий их выделения из матрицы клеточ-
ной стенки грибов. Однако растущий интерес к этим макромолекулам возник из-за их пребиотической ак-
тивности, а также антимикробных и регенеративных свойств хитина и его производных. 

Основные неперевариваемые полисахариды высших грибов, в частности β-глюканы (лентинан, ши-
зофиллан, хитин, ганодеран А, В и С, крестин, плеуран, псевдонигеран) и α-глюкан (псевдонигеран), демон-
стрируют выраженные пребиотические свойства, являясь высокоэффективными ингредиентами, которые 
избирательно ферментируются пробиотическими бактериями. Пребиотическим потенциалом обладают и 
другие макромолекулы грибов (пептиды, фенолы, полиненасыщенные жирные кислоты). Ключевые фак-
торы эффективности пребиотического действия полисахаридов высших грибов: состав и структурные осо-
бенности (молекулярная масса, модель ветвления, конформация, состав моносахаридов, наличие β-глико-
зидных связей); источник полисахаридов (вид гриба, экстракция из мицелия, плодовых тел или культураль-
ной жидкости), условия экстракции, степень очистки (комбинация полисахаридов с другими биологически 
активными соединениями грибного сырья), применение химической модификации. Значительный пребио-
тический потенциал полисахаридов высших грибов может быть раскрыт как во взаимодействии с пробио-
тической микрофлорой закваски при получении ферментированных пищевых продуктов (in vitro), так и при 
взаимодействии с микробиомом желудочно-кишечного тракта человека (in vivo). 

Несмотря на значительный прогресс, достигнутый в исследовании грибных полисахаридов, все еще 
необходимо прилагать постоянные усилия для решения нескольких ключевых технических проблем – не-
эффективность многих методов экстракции и очистки грибных полисахаридов, в связи с чем отсутствие 
промышленных технологий получения полисахаридов из грибного сырья; отсутствие стандартизирован-
ного процесса получения грибных полисахаридов из-за значительных различий в их химической структуре 
и биологической активности; отсутствие данных по достоверной химической структуре грибных полисаха-
ридов и их механизма действия на живые объекты. 

Дополнительная информация 
В электронном приложении к статье (DOI: http://www.doi.org/10.14258/jcprm.20250317374s) приведен дополни-
тельный фактический материал, дополняющий основные положения, изложенные в статье. 
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The article is devoted to the study of isolation processes, determination of the chemical structure, and analysis of physi-

cochemical and prebiotic properties of polysaccharides obtained from fruiting bodies and mycelial biomass of different repre-
sentatives of higher fungi. Polysaccharides vary in structure, physicochemical properties, monosaccharide composition, glyco-
sidic bond types, molecular mass, and solubility in water or alkaline solutions. This review article outlines the distribution of 
polysaccharides within the cell wall of higher fungi, organized into three distinct layers: the outer layer comprises glycoproteins; 
the middle layer consists of β-glucans; and the inner layer consists of a complex of chitin and β-glucan. The composition and 
physiological activity of polysaccharides depend on the species of fungus, cultivation conditions (type of substrate and environ-
mental factors), stage of development, storage conditions, extraction method, and other variables. Different methods of extraction 
followed by purification and structural identification are discussed. The most abundant polysaccharides in edible and medicinal 
mushroom species are α-, β-, or mixed glucans. The review details the chemical structure and biological properties of major 
polysaccharides (β-glucans) isolated from diverse mushroom species: lentinan, schizophyllan, grifolan, ganoderan, and crestin. 
Information is presented on the correlations between the biological activity of polysaccharides and their chemical structure, 
monosaccharide composition, molecular weight, chemical modifications, branching patterns and conformation. The prebiotic 
potential of polysaccharides of higher fungi is described, with evidence showing that polysaccharide fractions of higher mush-
rooms promote growth of probiotic bacterial strains, modulate human intestinal microbiota, and enhance short-chain fatty acid 
production. 

Keywords: higher basidiomycetes, polysaccharides, α- and β-glucans, chitin, extraction, biological activity, prebiotic 
properties. 

For citing: Minakov D.V., Savrasov E.S., Musina O.N. Khimiya Rastitel'nogo Syr'ya, 2025, no. 3, pp. 60–87. (in Russ.). 
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