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Глубоководные экосистемы Мирового океана,
как и экосистемы в районах подводной вулкани-
ческой активности (hydrothermal vents), экосисте-
мы с предельно низким содержанием кислорода
(с гипоксией и аноксией), гипергалинные водое-
мы, арктические и антарктические полярные во-
ды, характеризуются экстремальными условия-
ми, определяющими границы жизни на нашей
планете (Raghukumar, 2017; Fungi in Extreme Envi-
ronments, 2019). Глубоководные организмы нахо-
дятся под влиянием высокого гидростатического
давления, низкой температуры и нулевой осве-
щенности, испытывая также недостаток пита-
тельных веществ. В подводных гидротермальных
источниках лимитирующим экологическим фак-
тором для существования гидробионтов служит
температура, превышающая 300°С. Однако, не-
смотря на экстремальные условия, эти местооби-
тания заселены различными микро- и макроорга-
низмами. Среди них выделяют экстремотоле-
рантные и экстремофильные организмы. Первые
способны выживать в данных условиях, а вторые
предпочитают именно такие радикальные усло-
вия жизни.

Адаптация организмов к высокому гидроста-
тическому давлению обуславливает закономер-
ности распространения видов в морской водной
толще (Siebenaller, Somero, 1989). У глубоковод-
ных организмов самых разных таксонов проявля-
ются общие закономерности адаптации, т.е.
адаптацию к давлению характеризует конвер-

гентная эволюция (Siebenaller, Somero, 1989). Да-
ниэль c соавторами (Daniel et al., 2006) придержи-
ваются мнения, что устойчивость к повышенно-
му гидростатическому давлению – это физико-
химический параметр, который встречается у
всех организмов, поскольку жизнь зародилась в
глубоководной среде. В адаптации к высокому
давлению наряду с эволюционной адаптацией
важную роль играет и фенотипическая акклима-
тизация (DeLong, Yayanos, 1985). В процессе
адаптации к давлению большое значение имеют
высокая степень гомеостаза чувствительных к дав-
лению физиологических и биохимических систем,
а также реакции, индуцирующие экспрессию ге-
нов, повышение степени текучести липидного
бислоя мембран, динамику вязкости/текучести
белков и возрастание активности ферментных си-
стем (Somero, 1992). Среди вероятных механизмов
адаптации называют изменение биохимического
состава мембран, в частности состава жирных
кислот, и динамику белков стресса (Simonato
et al., 2006). Эти механизмы могли способство-
вать переходу наземных грибов к глубоководным
условиям обитания.

Глубоководные местообитания – одна из са-
мых неизведанных экстремальных сред, облада-
ющая огромным потенциалом и представляющая
интерес для науки как в плане решения фунда-
ментальных проблем биоразнообразия, экологии
и эндемизма микроорганизмов, так и при поиске
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новых биологически активных метаболитов
(Daletos et al., 2018; Arifeen et al., 2019).

Наиболее изученные микроорганизмы экстре-
мальных морских экосистем – это бактерии и ар-
хеи (Takai, Horikoshi, 1999; Munn, 2011). Деталь-
ные исследования грибов − одной из наиболее
экологически важных групп эукариотических
микроорганизмов глубоководных экосистем, на-
чались лишь в последние годы. Доказательства их
присутствия в глубинах Мирового океана предо-
ставлены в работах, основанных на методах куль-
тивирования и метагеномного анализа (Raghuku-
mar et al., 2010).

Согласно теории вертикальной зональности,
океан разделен на 5 зон: литораль, сублитораль,
батиаль, абиссаль и ультраабиссаль или хадаль
(Bruun, 1956; Кафанов, Кудряшов, 2000). Из-за
недостатка освещенности фотосинтетическая ак-
тивность фитопланктона в водных массах снижа-
ется от глубины 200 м (так называемая сумеречная,
или мезопелагическая зона) до батипелагической
зоны, характеризующейся полной темнотой. Глу-
боководные зоны океана охватывают около 65%
поверхности Земли (Sverdrup et al., 1942). Это об-
ласти высокого гидростатического давления и
низкой температуры, например, на глубине 1000 м
гидростатическое давление составляет 100 бар
(10 МПа), а температура приближается к 0°C. Ор-
ганизмы в глубоководных условиях зависят от
питательной биомассы (останки гидробионтов,
затонувшая древесина и др.) и растворенных пи-
тательных веществ, оседающих из верхней эвфо-
тической толщи воды (Jørgensen, Boetius, 2007). Ос-
новными поставщиками кислорода в глубоковод-
ных местообитаниях служат поверхностная вода,
несущая из эвфотической зоны выработанный
фитопланктоном растворенный кислород, и глу-
боководные течения, возникающие вследствие
нисходящего движения поверхностных вод, при-
носящих насыщенную кислородом воду.

Методы исследования глубоководных грибов
Исследования биоразнообразия морских глу-

бин требуют применения специализированного
оборудования; пробы отбирают с помощью океа-
нографических пробоотборников разной кон-
струкции и глубоководных пилотируемых (на-
пример, Shinkai 2000 и Shinkai 6500) и автомати-
ческих (например, Komanchi и Kaiko) подводных
аппаратов.

Первый пробоотборник для глубоководных
сборов с фиксированным давлением апробиро-
ван около полувека назад (Jannasch et al., 1973).
Японские специалисты для извлечения и культи-

вирования глубоководных организмов разработа-
ли оборудование, позволяющее моделировать
глубоководные условия (Yanagibayashi et al., 1999).
Для сбора глубоководных отложений чаще всего
используют бокс-пробоотборники, множествен-
ные пробоотборники или длинные гравитацион-
ные пробоотборники. Эти системы удерживают и
сохраняют давление и температуру окружающей
среды, при которых были собраны пробы отложе-
ний (Yanagibayashi et al., 1999). Их конструкция
отвечает требованиям стерильности собранных
образцов.

На основе оборудования, разработанного для
выращивания бактерий, Лоренц и Молиторис
(Lorenz, Molitoris, 1997) создали систему, моди-
фицированную для культивирования в имитиру-
емых глубоководных условиях грибов, в первую
очередь, дрожжей.

Облигатные морские лигнотрофные грибы со-
бирают с помощью древесных блоков. Древесные
блоки погружают в море на заданную глубину, где
они экспонируются в течение длительного пери-
ода времени, затем в лаборатории блоки инкуби-
руют во влажных камерах для формирования пло-
довых тел грибов (Kohlmeyer, 1977; Kohlmeyer,
Kohlmeyer, 1979; Nagano et al., 2019).

Для выделения и изоляции культурабельных
грибов из воды и донных отложений используют
классические микологические методы: посев суб-
страта на поверхность плотной питательной сре-
ды (чашечный метод) и метод разбавлений, а так-
же их модификации в лабораторных условиях,
имитирующих параметры давления и температу-
ры глубоководной среды (Raghukumar et al., 2004,
2010; Damare et al., 2006; Singh et al., 2010; Raghu-
kumar, 2017).

Дрожжи из водных проб выделяют методом
мембранной фильтрации. При фильтрации воды
на мембранных фильтрах оседают клетки дрож-
жей. Мембраны помещают на плотные агаровые
среды с добавлением антибиотиков для подавле-
ния роста бактерий, а затем инкубируют до появ-
ления видимых колоний дрожжей на мембранах
(Raghukumar et al., 2010).

Для выявления некультурабельных грибов
(как мицелиальных, так и дрожжевых) использу-
ют метагеномный анализ – секвенирование по-
следовательностей рДНК и рРНК генов (Nagano
et al., 2010; Raghukumar et al., 2010; Edgcomb et al.,
2011; Nagahama, Nagano, 2012; Singh et al., 2012a,
2012b; Manohar, Raghukumar, 2013; Xu et al., 2014;
Zhang et al., 2014; Raghukumar, 2017; Wang et al.,
2019).
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Для обнаружения мицелия грибов в раковинах
моллюсков из глубоководных местообитаний ра-
ковины фиксируют формалином, растворяют
этилендиаминтетрауксусной кислотой (EDTA),
гифы грибов окрашивают калькофлюором и изу-
чают под эпифлюоресцентным микроскопом
(Raghukumar, Raghukumar, 1998).

На каждом этапе сбора и обработки образцов,
выделения и культивирования грибов осуществ-
ляется контроль стерильности для предотвраще-
ния загрязнения воздушной микобиотой (Raghu-
kumar, Raghukumar, 1998).

Биоразнообразие, встречаемость и распределение 
глубоководных грибов в воде и донных отложениях

Ранее многочисленные исследования были
сосредоточены на глубоководных бактериях и ар-
хеях (Li et al., 1999; Takai, Horikoshi, 1999; DeLong,
Pace, 2001; Sogin et al., 2006), для которых впервые
был использован термин “барофилия” (ZoBell,
Johnson, 1949) и получены доказательства баро-
фильного роста в смешанных микробных культу-
рах, извлеченных из морских глубин (ZoBell,
Morita, 1957). Позже были определены термины
“пьезотолерантный” (организм, выдерживаю-
щий давление до 400 атм. или 40 МПа) и “пьезо-
фильный” (организм, нуждающийся для роста в
повышенном давлении), а также термин “пьезо-
физиология”, который используется при изуче-
нии воздействия высокого давления на рост, жиз-
неспособность и клеточные отклики живых орга-
низмов (Abe, 2004).

В последние годы внимание исследователей
привлекают и эукариотические микроорганиз-
мы. За минувшие два десятилетия эксперимен-
тальные исследования глубоководных грибов,
направленные на изучение их разнообразия, фи-
зиологии и активности в глубоководных районах,
донных отложениях, гидротермальных источни-
ках и аноксичных местообитаниях, проведены во
всех океанах (Raghukumar, 2017). В глубоковод-
ных районах обнаружено большое разнообразие
микроэукариот: мицелиальных грибов, дрожжей,
новых морских альвеолят и страменопилов
(Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979; L`pes-García et al.,
2001; Edgcomb et al., 2002, и др.). Эксперимен-
тальные исследования, проведенные на грибах из
глубоководных местообитаний и донных отложе-
ний океанов, показали, что грибы являются важ-
ным компонентом океанических глубин (Raghu-
kumar et al., 2010; Nagahama, Nagano, 2012; Ri-
chards et al., 2012).

Мицелиальные грибы. Частицы органических
веществ в донных отложениях глубоководных

районов моря – это идеальный субстрат для ми-
целиальных грибов (Raghukumar et al., 2010). Пер-
выми глубоководные грибы культивировали Рот
с соавторами (Roth et al., 1964). Простерилизо-
ванными пробоотборниками Ван Дорна и Нис-
кина они изолировали наземные виды грибов из
проб воды от поверхности до глубины 4500 м в
субтропической Атлантике (Roth et al., 1964). Со-
общение о присутствии грибов в раковинах мол-
люсков с глубины 4610 м (Hwhnk, 1969) получило
подтверждение несколько лет спустя (Poulicek
et al., 1986). Вскоре Раджкумар с соавторами (Ra-
ghukumar et al., 1992) смогли культивировать грибы
из поверхностно-стерилизованных известковых
раковин моллюсков, собранных в Бенгальском
заливе на глубине от 300 до 850 м. Обнаружены
облигатные морские грибы, обитающие на глубо-
ководных субстратах, одним из которых является
затонувшая древесина. Лигноцеллюлозный мате-
риал с суши в виде гниющей древесины и листьев
выносится в океаны во время муссонов в тропиках
или весеннего стока в высоких широтах. Напри-
мер, в Азии колоссальное количество (8.4 × 109 кг)
древесного материала было вынесено в океан во
время тайфуна “Моракот” в 2009 г. (West et al.,
2011). Пропитываясь морской водой, древесина
постепенно погружается и оседает на дно морей и
океанов. В глубоководных районах часто встреча-
ются “островки” древесины, которые представ-
ляют собой оазисы органического материала в
обычно бедных питательными веществами океа-
нических водах. Это важные субстраты для дре-
весных сверлильщиков, целлюлозолитических
гетеротрофных, хемолитотрофных и анаэробных
сернистых бактерий. На древесных субстратах
описаны 5 видов облигатных морских лигно-
трофных грибов: Bathyascus vermisporus Kohlm. на
глубинах 1615 и 1720 м в тихоокеанских водах у
Калифорнии; Oceanitis scuticella Kohlm. на глуби-
не 3975 м в Атлантике в Ангольской котловине;
Allescheriella bathygena Kohlm. на глубине 1720 м в
Атлантике у Багамских островов и Periconia abyssa
Kohlm. в Атлантике в Ангольской котловине на
глубине 3975 м, а также в Иберийском море на
глубине 5315 м (Kohlmeyer, 1977); лигнотрофный
сумчатый гриб Alisea longicolla (сем. Halosphaeria-
ceae) описан на образцах древесины, поднятой в
Тихом океане со дна с глубины 630–791 м (Dupont
et al., 2009), и на древесине дуба, экспонирован-
ной на глубине 495 м в течение 3 лет и 7 мес. у бе-
регов Японии (Nagano et al., 2019). Еще один глу-
боководный облигатный морской гриб Abyssomy-
ces hydrozoicus Kohlm. найден в гидроидах
(Kohlmeyer, 1971).
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Несмотря на экстремальные условия в глубо-
ких водах, активно растущие грибные гифы и ас-
кокарпы, образующиеся в результате их роста,
встречаются не только в древесине, но и в более
твердых органических веществах, таких как рако-
вины моллюсков и экзоскелеты ракообразных
(Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979; Kohlmeyer, Volk-
mann-Kohlmeyer, 1988; Raghukumar, Raghukumar,
1998).

Наиболее распространенные в морских место-
обитаниях факультативные морские грибы Asco-
mycota и Basidiomycota можно обнаружить с помо-
щью культуральных или метагеномных методов
(Raghukumar et al., 2010; Nagahama, Nagano, 2012).
Для ряда наземных грибов родов Cladosporium,
Scopulariopsis, Aspergillus и Penicillium, выделенных
из известковых отложений на глубине до 860 м,
показано, что их споры прорастают при повы-
шенном гидростатическом давлении (Raghuku-
mar, Raghukumar, 1998).

Из донных осадков центральной и восточной
частей Индийского бассейна с глубины 4000–
5000 и 5900 м методом культур выделены факуль-
тативные морские сумчатые и базидиальные гри-
бы родов Acremonium, Aspergillus, Aureobasidium,
Capronia, Cerrena, Chaetomium, Cladosporium, Cur-
vularia, Eurotium, Exophiala, Fusarium, Penicillium,
Phoma, Sagenomella и Tritirachium, а также виды
Hortaea werneckii, Nigrospora oryzae и Trametes versi-
color (см.: Raghukumar et al., 2004; Damare et al.,
2006; Singh et al., 2010, 2012a; Zhang et al., 2014).
Культурабельный гриб Penicillium lagena (Delitsch)
Stolk & Samson изолирован в культуру из образ-
цов донных отложений Марианской впадины
(Тихий океан) с глубины 10500 м (Takami, 1999).
Методом культур из грунтов и беспозвоночных
(губок, голотурий) глубоководных экосистем
подводного вулкана Пийпа (Берингово море,
Россия) с глубины 472–3450 м выделены ана-
морфные стадии сумчатых грибов родов Aspergil-
lus, Aureobasidium, Penicillium, Cladosporium и Acre-
monium (Борзых, Зверева, 2019).

В глубоководных районах северной Атлантики
из донных отложений банки Поркьюпайн (933–
2150 м), а также из глубоководных кораллов и гу-
бок каньона Уиттард (1460–2061 м) методом
культивирования на питательных средах выделе-
но 87 штаммов грибов, относящихся к 43 таксо-
нам, в том числе к 10 классам, 18 порядкам, 24 се-
мействам Ascomycota (92% видов) и Basidiomycota
(8%) (Marchese et al., 2021). Доминировали виды
родов Cladosporium, Penicillium, Candida и Emericel-
lopsis. Средняя частота встречаемости изолятов
грибов для донных отложений составила 3.1 изо-

лята/г, для кораллов – 0.9 изолята/см2 и для губок –
1.5 изолята/см2 (Marchese et al., 2021).

В глубоководных отложениях Окинавского
желоба доминировали представители родов As-
pergillus, Cladosporium и Penicillium; виды родов
Mycosphaerella, Purpureocillium и Schizophyllum бы-
ли относительно редкими (Zhang et al., 2021).
Экстракты из 15 изолятов грибов проявляли био-
логическую активность против индикаторных
бактерий и личинок морских обрастателей. Так,
изоляты Cladosporium oxysporum SCSIO z001 и Peni-
cillium citrinum SCSIO z049 обладали широким
спектром биоактивности, изоляты Cladosporium
cladosporioides SCSIO z015, C. sphaerospermum SC-
SIO z030 и P. verruculosum SCSIO z007 – антибак-
териальной активностью; экстракты из изолята
P. chrysogenum SCSIO z062 препятствовали оса-
ждению морских обрастателей, что заслуживает
дальнейшего изучения этих грибов как потенци-
альных источников новых биоактивных метабо-
литов (Zhang et al., 2021).

Из морских отложений Антарктического
(Южного) океана с разных глубин методом куль-
тур выделены и идентифицированы виды грибов
Acremonium fusidioides, Pseudogymnoascus verrucosus
и 4 вида рода Penicillium: P. allii-sativi, P. chrysoge-
num, P. palitans и P. solitum (см.: Ogaki et al., 2020).
Экстракты некоторых изолятов рода Penicillium
обладают противогрибковым, трипаноцидным,
лейшманицидным, противомалярийным и нема-
тоцидным действием (Ogaki et al., 2020). При
апробации метода ДНК-метабаркодирования
(ДНК-штрихкодирования) в глубоководных от-
ложениях Южного океана (Антарктика) обнару-
жены 263 варианта последовательностей грибных
ампликонов (ASVs), относящихся преимуществен-
но к Ascomycota, Basidiomycota, Mortierellomycota,
Mucoromycota, Chytridiomycota и Rozellomycota
(Ogaki et al., 2021). Доминировали представители
родов Mortierella, Penicillium, Cladosporium, Pseudo-
gymnoascus, Phaeosphaeria и Torula. Наибольшие
показатели разнообразия отмечены в отложениях
с глубин 550 и 250 м; 49 ASVs (18%) встречались в
отложениях на всех глубинах, а 16 ASVs – в отло-
жениях, отобранных на максимальной глубине
1463 м (Ogaki et al., 2021). На основании идентич-
ности ASVs показано, что грибное сообщество
включает глобально распространенные таксоны,
зарегистрированные в наземных средах, что
предполагает перенос грибов с суши в глубоко-
водные морские отложения. Однако авторы от-
мечают, что метод ДНК-метабаркодирования сам
по себе не подтверждает присутствие живых или
жизнеспособных организмов (Ogaki et al., 2021).
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В ряде глубоководных районов наземные виды
грибов обнаружены благодаря метагеномному
анализу (Singh et al., 2012c). По приблизительной
оценке метагеномными методами из глубоковод-
ных образцов выявлены 16 таксонов, включаю-
щих грибы из 14 классов и два некультурабельных
клона (Nagahama, Nagano, 2012). Наиболее часто
обнаруживали грибы из классов Eurotiomycetes,
Saccharomycetes Dothideomycetes и Sordariomy-
cetes. Установление грибных последовательно-
стей с использованием праймеров 18S рРНК по-
казывает, что многие из этих грибов метаболиче-
ски активны и с высокой частотой встречаются в
донных отложениях (Singh et al., 2011, 2012а,
2012c).

При использовании метода культур и при ме-
тагеномном анализе наиболее часто выявляли ви-
ды, принадлежащие к родам Aspergillus и Penicilli-
um. Обнаружение метагеномными методами не-
культурабельных и новых видов грибов в
глубоководных местообитаниях чётко указывает
на то, что грибы являются коренными обитателями
этой экстремальной среды обитания (Nagano
et al., 2010; Nagahama, Nagano, 2012; Singh et al.,
2012а; Manohar, Raghukumar, 2013; Xu et al., 2014;
Wang et al., 2019; Feng et al., 2021).

Количество новых операционных таксономи-
ческих единиц (OTUs), полученных из глубоко-
водных местообитаний, выше, чем полученных
из других морских сред обитания. Например, 27
из 48 грибных филотипов, установленных в глу-
боководных отложениях Тихого океана, показали
низкое сходство (<97%) с грибными последователь-
ностями, доступными в Генбанке (Xu et al., 2014).

Исследование на основе праймеров 18S рДНК
показало, что у большинства активных грибов с
глубины от 1200 до 10000 м у Японских островов и
из Марианской впадины (в том числе из Бездны
Челленджера), присутствовали новые последова-
тельности генов внутри филума Ascomycota, ко-
торые не были тесно связаны с ранее идентифи-
цированными грибными последовательностями
в общедоступных базах данных (Nagano et al.,
2010). Недавно проведено исследование разнооб-
разия и распределения грибных сообществ в Ма-
рианской впадине на глубинах 1000–4000 м с ис-
пользованием секвенирования Illumine Hiseq с
грибоспецифичными праймерами, нацеленными
на внутреннюю транскрибируемую область спей-
сера гена рРНК (Wang et al., 2019). Глубоководные
грибные сообщества показали высокое разнооб-
разие последовательностей гена рРНК, принад-
лежащих 91 OTUs, которые охватывают 4 филума,
20 классов, 28 порядков, 37 семейств, 42 рода и
43 вида грибов. Из них 45 OTUs принадлежали As-

comycota (включая дрожжи порядка Saccharomy-
cetales), 37 – Basidiomycota (включая дрожжи поряд-
ка Sporidiobolales), 3 – Chytridiomycota, 1 – Glom-
eromycota, 1 – Cryptomycota и 4 – неизвестным
грибам (Wang et al., 2019).

Совпадение выявленных последовательностей
имело высокий аффинитет с шестью известными
классами Ascomycota (Sordariomycetes, Dothideo-
mycetes, Saccharomycetes, Eurotiomycetes, Leotio-
mycetes, Pezizomycetes) и с девятью известными
классами Basidiomycota (Malasseziomycete, Walle-
miomycetes, Exobasidiomycetes, Microbotryomy-
cetes, Cystobasidiomycetes, Ustilaginomycetes, Agar-
icomycetes, Tremellomycetes, Moniliellomycetes)
(Wang et al., 2019). Наиболее распространенными
видами оказались сумчатые грибы Aspergillus peni-
cillioides, Curvularia lunata, Cladosporium herbarum,
Emericellopsis maritima, Talaromyces purpureogenus и
Sarocladium kiliense, обнаруженные во всех 13 со-
бранных пробах (Wang et al., 2019).

Следует отметить, что криптомицеты (Crypto-
mycota), выявленные в Марианской впадине
(Wang et al., 2019), – это родственные грибам про-
тисты из группы опистоконт, облигатные внутри-
клеточные паразиты эукариотических организмов.
К криптомицетам относят также большое количе-
ство последовательностей генов рРНК, получен-
ных метагеномными методами (Lara et al., 2010).

Семь OTUs, обнаруженных с использованием
последовательностей 18S рДНК в отложениях
бассейна Центральной части Индийского океана
на глубине 5000 м, показали менее 97% сходства с
последовательностями в существующей базе дан-
ных NCBI, что предполагает наличие новых так-
сонов (Singh et al., 2012а). Две последовательно-
сти принадлежали Aspergillus sp. и дрожжевому
грибу Malassezia sp. Некоторые из новых клонов
или OTUs, описанных несколькими исследова-
тельскими группами (Lopez-Garcia et al., 2001;
Nagano et al., 2010; Singh et al., 2012а; Feng et al.,
2021) из разных глубоководных биотопов, могут
оказаться настоящими пьезофилами.

В донных отложениях каньонов Средиземного
моря на глубинах 200–1000 м обнаружено 1742
грибковых OTUs, принадлежавших ко всем из-
вестным отделам грибов; доминирующий отдел
был представлен Ascomycota. Однако только 36%
OTUs принадлежали к известным родам (Barone
et al., 2018). Биоразнообразие грибов в глубоко-
водных донных отложениях Южно-Китайского
моря, установленное молекулярно-генетически-
ми методами, включает 82.39% Ascomycota, 8.10%
Basidiomycota, 0.55% Zygomycota и 8.96% неиз-
вестных грибов (Feng et al., 2021).
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В Марианской впадине молекулярно-генети-
ческим методом обнаружены представители Chy-
tridiomycota (Wang et al., 2019), которые считаются
самыми древними среди представителей царства
Mycetae. Многие экологические последователь-
ности генов грибов из глубоководных мест обита-
ния располагаются как глубокие филогенетиче-
ские ветви в отделе Chytridiomycota и могут пред-
ставлять собой ещё более древние и неизвестные
группы грибов (Raghukumar, 2017).

Присутствие грибных гиф в глубоководных
субстратах ясно показало, что грибы активно рас-
тут и метаболизируют в этой экстремальной среде.
Грибы присутствуют в раковинах моллюсков как
в литоральных и мелководных прибрежных райо-
нах, так и в глубоководных местообитаниях
(Hwhnk, 1969). С помощью флуоресцентного кра-
сителя калькофлюора и эпифлюоресцентной
микроскопии грибные гифы обнаружены в из-
вестковых фрагментах раковин из донных отло-
жений на глубинах до 860 м в Бенгальском заливе
(Raghukumar et al., 1992; Raghukumar, Raghuku-
mar, 1998). Выделенный из таких раковин Asper-
gillus restrictus выращен в течение 25 сут на среде с
1 г известкового субстрата при давлении 100 бар
(10 МПа) (Raghukumar et al., 1992). За этот период
гриб выделил 512 мкг кальция, что свидетельству-
ет о том, что грибы в таких субстратах используют
органические компоненты раковин, приводя к вы-
щелачиванию кальция (Raghukumar et al., 1992).

Этот же метод позволил обнаружить гифы гри-
бов в глубоководных отложениях на глубине
5 тыс. м в центральном бассейне Индийского
океана (Raghukumar et al., 2004; Damare et al.,
2006). Иммунофлуоресцентные методы исследо-
вания подтвердили присутствие в донных отло-
жениях A. sydowii (см.: Damare et al., 2006) и пока-
зали, что мицелиальные грибы в глубоководных
отложениях метаболически активны и образуют
мицелий. Грибы в глубоководных отложениях
могут расти в составе гуминовых агрегатов. Пред-
варительная обработка образцов осадка EDTA
обеспечивает разрушение агрегатов и повышает
шансы обнаружения грибных гиф, позволяя бо-
лее точно оценить биомассу грибов. На основе
этого метода в сочетании с окрашиванием каль-
кофлюорохромом установлено, что биомасса
грибов в отложениях центральной части Индий-
ского бассейна на глубине 5 тыс. м составляла до
215 мкг С/г осадка (Damare, Raghukumar, 2008).

Ген рРНК экспрессируется, когда организм
метаболически активен. Амплификация большого
числа копий большой субъединицы рибосомальной
РНК (LSU rRNA) грибов − до 3.52 × 106–5.23 ×

× 107 копий гена/г сырой массы отложений, сви-
детельствует о том, что грибы могут осуществлять
важные экологические функции в данной среде
обитания (Xu et al., 2014). Известно, что грибные ги-
фы более эффективно обнаруживаются при раз-
рушении агрегатов обработкой EDTA. На основа-
нии этого высказано предположение, что грибы,
обитающие в глубоководных отложениях, участ-
вуют в агрегации осадков (Damare, Raghukumar,
2008). Эксперимент, в котором грибы, выращен-
ные в экспериментальных условиях при давлении
200 бар (20 МПа) и температуре 5°С в течение су-
ток на питательной среде с экстрактом глубоко-
водных отложений, способствовали аккреции
(наслоению) гуминовых частиц вокруг мицелия и
образованию микроагрегатов в донных отложе-
ниях, подтвердил предположение о том, что от-
ветственными за агрегацию донных осадков яв-
ляются сами грибы (Damare, Raghukumar, 2008).
Ранее было показано, что оболочки гифов часто
играют адгезивную роль в прикреплении гумино-
вых частиц к грибному мицелию (Hyde et al.,
1986). Следовательно, грибы могут способство-
вать образованию гумуса в глубоководных отло-
жениях. В почвах данные агрегаты выполняют
ряд экологических функций, например, предот-
вращают вымывание внеклеточных ферментов и
участвуют в рециркуляции органического веще-
ства. Таким образом, агрегация донных осадков
может быть важной экологической ролью глубо-
ководных грибов (Damare, Raghukumar, 2008; Ra-
ghukumar, 2017).

Дрожжи. Дрожжи, принадлежащие к отделам
Ascomycota и Basidiomycota, часто встречаются в
глубоководных районах моря (Fell, 2012; Singh,
Raghukumar, 2014). Предполагается, что базиди-
альные дрожжи в глубоководье встречаются чаще,
чем аскомицетные (Nagahama et al., 2001b; Kutty,
Philip, 2008; Singh et al., 2010). Базидиомицетные
дрожжи относятся к родам Cryptococcus, Malasse-
zia, Rhodosporidium, Rhodotorula, Sporidiobolus и
Sporobolomyces. Распространенные аскомицетные
дрожжи в глубоководных районах включают ви-
ды, принадлежащие к родам Candida, Debaryomyces,
Kluyveromyces, Kodamaea, Metschnikowia, Pichia,
Saccharomyces и Williopsis. Из 32 филотипов гри-
бов, выделенных из глубоководных образцов ат-
лантических и антарктических полярных широт,
23 принадлежали аскомицетным дрожжам из
подотдела Saccharomycotina и базидиомицетным
дрожжам из подотдела Ustilagomycotina (см.: Bass
et al., 2007).

Cryptococcus и Rhodotorula – доминирующие
глубоководные дрожжи в пробах воды из находя-
щейся у берегов Калифорнии Ломской впадины,
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где общее количество дрожжей варьировало от 0
до 1920 жизнеспособных клеток/л (Kutty, Philip,
2008). С родом Cryptococcus тесно связаны 42% по-
следовательностей рРНК из донных отложений
Перуанской впадины (Edgcomb et al., 2011). Среди
OTUs глубоководных микробных сообществ эу-
кариот из отложений у о-ва Куросима доминиро-
вал C. curvatus (см.: Takishita et al., 2006); виды
C. surugensis и C. skinneri обнаружены метагеном-
ными методами в пробах глубоководных донных
отложений на глубине 1200–10000 м у Японских
островов и в Марианской впадине (Nagahama
et al., 2003). Базидиальные дрожжи Rhodotorula
glutinis и R. mucilaginosa выделены из отложений в
северо-западной части Тихого океана (Nagahama
et al., 2001b). Из самого глубокого местообитания
Мирового океана – Марианской впадины на глу-
бине 11000 м выделены базидиомицетные дрожжи
R. mucilaginosa (см.: Takami, 1999), аскомицетные
дрожжи Candida parapsilosis и 3 вида Metschnikowia
(см.: Nagano et al., 2010). Дрожжи С. parapsilosis –
это условно-патогенный для человека микроор-
ганизм, который был также изолирован из отло-
жений центральной части Индийского бассейна
(Singh et al., 2012а).

В Марианской впадине на глубине 1000–4000 м с
помощью молекулярно-генетических методов
обнаружены сумчатые дрожжи порядка Saccharo-
mycetales и базидиальные дрожжи порядка Spo-
ridiobolales (Wang et al., 2019). Наиболее часто
встречались аскомицетные дрожжи рода Candida
(C. etchellsii) и базидиальные дрожжи родов Malasse-
zia (M. globosa), Rhodotorula (R. mucilaginosa) и Cryp-
tococcus (см.: Wang et al., 2019).

Из 515 клонов, представляющих 45 OUTs, об-
наруженных в восточной части Индийского оке-
ана на глубине около 4000 м, 227 клонов и
17 OUTs принадлежали дрожжам (Zhang et al.,
2014). Самые распространенные среди них –
представители родов Cryptococcus (63 клона) и
Candida, а также Galactomyces candidum, Sterigmato-
myces halophilus, Trichosporon moniliiforme и
Rhodotorula slooffiae (см.: Zhang et al., 2014).

Дрожжи образуют ассоциации с глубоковод-
ными донными животными. Ряд базидиомицет-
ных красных дрожжей, относящихся к родам
Rhodotorula, Sporobolomyces, Cryptococcus и др., вы-
делен из двустворчатого моллюска Calyptogena sp.
и полихеты Lamellibrachia sp., собранных в глубо-
ководных тихоокеанских экосистемах (Nagahama
et al., 2001a, 2001b; 2003), а также из многих других
морских организмов: водорослей, рыб, млекопи-
тающих и морских птиц (Kutty, Philip, 2008). Свя-
занные с животными дрожжи более обильны, так
как питательные вещества, получаемые из живот-

ных, для грибов доступнее, чем вещества из отло-
жений (Nagahama et al., 2001a). Двадцать два
штамма, идентифицированные как Rodotorula
glutinis, широко распространены в глубоководье,
а пять изолятов, идентифицированных как
R. minuta, были выделены только из донных жи-
вотных (Nagahama et al., 2001а).

Возможно, наземные грибы совершили адап-
тивный переход к существованию в глубоковод-
ных местообитаниях, где и живут как факультатив-
ные морские грибы, что подтверждается культиви-
рованием грибов in vitro, а также метагеномикой и
экспериментальными исследованиями.

Рост глубоководных грибов в условиях 
культивирования

Мицелиальные грибы и дрожжи способны
расти в глубоководных условиях при высоком
гидростатическом давлении и низкой температуре,
хотя их темпы роста могут быть медленными (Lo-
renz, Molitoris, 1997; Raghukumar, 2017). При раз-
ных комбинациях температуры и давления спо-
собность грибов к росту меняется. В модельном
эксперименте реакции грибов на высокое давле-
ние и низкие температуры могут показать, явля-
ются изолированные виды коренными глубоко-
водными формами или “пришельцами” из других
местообитаний (Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1979).

Большинство наземных видов грибов, выде-
ленных из морских глубин, лучше всего растут
при температуре 30°С и давлении 1 бар (0.1 МПа);
данное сочетание оптимально по сравнению с
другими комбинациями температуры и давления
(Damare et al., 2006; Singh et al., 2010). Если темпе-
ратура поддерживается на уровне 30°С, эти грибы
в некоторой степени могут расти и при давлении
200 бар. Многие наземные изоляты также способ-
ны к такому росту. Однако большая часть грибов,
выделенных из морских глубин, плохо растет при
давлении 200 бар и температуре 5°С, следовательно,
давление само по себе может ограничивать их
рост (как и низкая температура). При высоком
гидростатическом давлении и низкой температу-
ре для грибов создаются экстремальные условия
роста.

Показано, что некоторые грибы хорошо растут
как в условиях низкой температуры и высокого
давления, так и при давлении 1 бар и комнатной
температуре. Например, выделенные из отложе-
ний центральной части Индийского бассейна с
глубины около 5000 м глубоководные изоляты
наземных видов, принадлежащих к Aspergillus,
Sagenomella и Exophiala, одинаково хорошо росли
как при 200 бар и 5°С, так и при 1 бар и 30°С
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(Damare, Raghukumar, 2008). Несколько грибов,
включая 5 изолятов Aspergillus, при 200 бар и 5°С
росли лучше, чем при 200 бар и 30°С (Damare
et al., 2006). В другом исследовании два изолята
Tilletiopsis albescens и один изолят из рода Sageno-
mella хорошо росли при давлении 200 бар при
температуре 5 и 30°С (Singh et al., 2010). Все они –
наземные виды, выделенные из морских глубин.
Некоторые дрожжи также хорошо росли при вы-
соком давлении (до 50 MPa) и низкой температу-
ре (ZoBell, Johnson, 1949; Yamasato et al., 1974).

На прорастание спор грибов влияет низкая
температура. Споры грибов, полученные из глу-
боководных отложений и наземных сред обита-
ния, при температуре 30°С легко прорастают даже
при высоком гидростатическом давлении 200 бар.
Однако при температуре 5°С даже при давлении
1 бар они прорастают плохо или вовсе не прорас-
тают (Raghukumar, Raghukumar, 1998; Damare
et al., 2006; Singh et al., 2010). Таким образом, низ-
кая температура в бóльшей степени влияет на
прорастание спор грибов, чем высокое гидроста-
тическое давление. Исключением стал глубоко-
водный изолят Aspergillus sydowii, споры которого
прорастали при давлении 100, 300 и 500 бар даже
при температуре 5°С (Damare et al., 2006; Damare,
Raghukumar, 2008).

Возникает вопрос, как наземные грибы коло-
низируют субстраты в глубоководье, если прорас-
тание спор ингибируется низкой температурой?
Высказано предположение, что в глубоководных
районах моря наземные виды грибов более
успешны в колонизации и росте, если внедряют-
ся в эту среду в виде мицелия, а не спор. Гифы
грибов с обволакивающими их твердыми органи-
ческими частицами могут переноситься с суши в
море и опускаться на глубину, таким образом
адаптируясь к экстремальным условиям глубоко-
водных донных отложений (Damare et al., 2006).

Биомасса культурабельных грибов в эксперименте

Биомасса глубоководных мицелиальных и
дрожжевых грибов (мг сухой массы/20 мл пита-
тельной среды) оценена в лабораторных условиях,
моделировавших давление и температуру глубо-
ководной среды (Raghukumar et al., 2010). Био-
масса большинства видов мицелиальных и дрож-
жевых грибов при давлении 0.1 МПа и температуре
30°С была больше, чем в условиях повышенного
гидростатического давления (20 МПа) при темпе-
ратуре 5 и 30°С. У шести видов мицелиальных
грибов она достигала 10–15 мг сухой массы в 20 мл
питательной среды при 20 МПа/30°С и 25–30 мг
при 20 МПа/5°С (Raghukumar et al., 2010). Био-

масса пяти изолятов дрожжей при 20 МПа/30°С и
20 МПа/5°С составила 2–4 мг сухой массы. Эти
штаммы, относящиеся к пьезотолерантным (ба-
ротолерантным) микроорганизмам, росли лучше
на средах, приготовленных на морской воде, чем
на дистиллированной (Raghukumar et al., 2010).
В эксперименте с 32 изолятами мицелиальных
грибов, растущих на средах с морской и дистил-
лированной водой, максимумы биомассы отмече-
ны у равного числа изолятов, однако производство
биомассы в средах на морской воде было выше,
чем на дистиллированной. Аналогичные резуль-
таты получены и в эксперименте с глубоководны-
ми дрожжами (Singh et al., 2010). Наземные грибы
также демонстрировали рост и наращивание био-
массы при гидростатическом давлении 20 МПа
при температуре 5 и 30°С (Damare et al., 2006).

Существует мнение (Daniel et al., 2006), что
большинство, если не все, организмы могут жить
в условиях широкого диапазона гидростатиче-
ского давления. Ряд авторов считает, что, по-
скольку жизнь зародилась в глубоководной среде
при высоком давлении (например, на глубине
2 км давление эквивалентно 20 Мпа), то устойчи-
вость к повышенному гидростатическому давле-
нию является физико-химическим параметром и
встречается, если не у всех, то, по крайней мере, у
большинства микроорганизмов (Daniel et al., 2006;
Raghukumar et al., 2010).

Особенности морфологии глубоководных
грибов in vitro

Иммунофлуоресцентный метод c использова-
нием FITC-меченых поликлональных антител к
грибу Aspergillus terreus (#А 4634), выделенному в
культуру из глубоководных отложений, помог об-
наружить гифы как в отложениях, так и на твер-
дых частицах органического вещества, позволив
изучить морфологию этих гиф (Damare et al.,
2006; Damare, Raghukumar, 2008). Однако при вы-
ращивании гриба в питательной среде с солодовым
экстрактом и имитации глубоководных условий
200 бар/5°C отмечены морфологические анома-
лии грибов. Так, глубоководный изолят Aspergillus
terreus #А 4634 показал нормальный рост мицелия
при давлении 1 бар и температуре 30 и 5°С, но при
давлении 200 бар и этой же температуре гриб фор-
мировал гифы на месте метул и конидиенесущих
фиалид на поверхности конидиального вздутия
(Damare et al., 2006; Damare, Raghukumar, 2008).

Одной из причин возникновения таких анома-
лий может быть культуральная среда, состав пи-
тательных веществ которой отличается от состава
более благоприятной для нормального роста гри-



БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 48  № 3  2022

ГРИБЫ В ГЛУБОКОВОДНЫХ ЭКОСИСТЕМАХ 155

ба среды in situ. Использование экстракта глубо-
ководных отложений при культивировании глу-
боководных грибов обеспечивает нормальный
рост грибных структур. Это подтверждает роль
культуральной среды в появлении аномалий
(Damare et al., 2006; Damare, Raghukumar, 2008).
Еще одной причиной появления аномалий могут
быть глубоководные условия, воссоздаваемые в
эксперименте.

Глубинная биосфера
Благодаря Комплексной программе морского

бурения (IODP – Integrated Ocean Drilling Pro-
gram) была открыта морская “глубинная биосфера”,
где микроорганизмы живут в отложениях морско-
го дна (Wang et al., 2013). “Глубинная биосфера” об-
наружена в подповерхностных областях морских
отложений. Эти осадки образуются в результате
постоянного оседания и накопления на морском
дне в течение длительного периода геологическо-
го времени частиц из вышележащих вод. Толщина
отложений колеблется от нескольких сантимет-
ров почти до 1 км в зависимости от их близости к
океанической коре. По существующим оценкам
огромное количество углерода, эквивалентное
всей растительности на Земле, хранится в глубин-
ной биосфере (Raghukumar, 2017).

Глубинные подповерхностные слои состоят из
отложений с четко выраженными микробными
сообществами, сформировавшимися из сооб-
ществ водных масс. Температура вдоль осадочно-
го керна увеличивается на 30–50°С на 1 км. Уста-
новлено, что в толще донных отложений на 1922 м
вглубь от поверхности морского дна температура
варьирует от 60 до 100°С. Солёность в пробах от-
ложений у поверхности морского дна ниже солё-
ности морской воды на 3.3% и быстро снижается
до 3.0% на 28 м вглубь от поверхности морского
дна (Raghukumar, 2017).

Глубинная биосфера населена экстремофиль-
ными бактериями и археями (Jørgensen, Boetius,
2007). Информация о грибах в этом местообита-
нии появилась в последние годы. Так, согласно
результатам метагеномного анализа с использо-
ванием универсальных эукариотических прайме-
ров, грибы – это доминирующие эукариоты в об-
разцах осадков, взятых у берегов Перу (глубина
150 м) и в Перуанской впадине (глубина 427 м) из
толщи сульфидных отложений с 1.7 и 37.4 м от по-
верхности морского дна (Edgcomb et al., 2011).

Молекулярно-генетические исследования гри-
бов показали, что они могут быть метаболитиче-
ски активны и доминируют в эукариотических
микробных сообществах отложений глубинной

биосферы. Максимальное эукариотическое раз-
нообразие наблюдалось в пробах отложений с
глубины 1.75 м от поверхности морского дна
(Edgcomb et al., 2011). Наибольшее разнообразие
и максимальная частота встречаемости отмечены
для базидиомицетных дрожжей из родов Crypto-
coccus, Malassezia и Trichosporon, которые являются
оппорунистическими патогенами глубоководных
млекопитающих (Edgcomb et al., 2011).

Глубинная биосфера может быть хранилищем
так называемых палеобов, или древних микроор-
ганизмов (Raghukumar et al., 2004). Многие оседа-
ющие на морское дно микроорганизмы при по-
стоянном осадконакоплении постепенно погре-
баются в толще осадка. В отложениях они могут
оставаться активными или находиться в анабиозе
в течение тысяч лет. Культивирование проб из
толщи отложений позволяет их извлечь. Грибы
культивировали из проб, взятых в Чагосской впа-
дине в Индийском океане на глубине 5900 м из
толщи отложений от 10 см до 3.7 м (Raghukumar
et al., 2004). Выделен гриб Aspergillus sydowii, про-
растание спор которого при гидростатическом
давлении 100, 300 и 500 бар при температуре 5°С
подтвердило его баротолерантность и глубоко-
водное происхождение (Raghukumar et al., 2004).
Численность грибов колебалась от 69 до 2493 КОЕ
на 1 г сухой массы осадка с максимальным обили-
ем в пробе с глубины осадочного керна 160 см, что
соответствует возрасту 0.18 млн лет (Raghukumar
et al., 2004). Биостратиграфия радиолярий пока-
зала, что возраст самых глубоких образцов, из ко-
торых были выращены грибы, соответствовал
0.43 млн лет. Это, вероятно, самый старый заре-
гистрированный возраст для восстановления
жизнедеятельности культурабельных грибов (Ra-
ghukumar et al., 2004). Данные грибы могли быть
получены из гифов или спор, перенесенных с су-
ши и похороненных в донных отложениях, где
они и сохранились в течение длительного перио-
да времени. Вероятно, что палеобиологические
грибы в подповерхностных слоях отложений –
это результат непрерывного процесса отбора, на-
правленного на выживаемость в глубинных под-
поверхностных слоях отложений.

В Кентерберийском бассейне у восточной
окраины Южного острова Новой Зеландии с глу-
бины 344 м из толщи осадочных пород (4–1884 м)
выделено более 200 изолятов мицелиальных гри-
бов, относящихся к 21 роду наземных видов Asco-
mycota и Basidiomycota (Rédou et al., 2015). Грибы
представляли преимущественно мицелиальные
формы (68%) и в меньшей степени дрожжи (32%).
Максимальная численность грибов отмечена на
глубине отложений 34 м. Самыми распростра-
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ненными были виды из родов Acremonium, Asper-
gillus, Cladosporium, Fusarium и Penicillium; сумча-
тые дрожжи были представлены родом Meyerozyma,
базидиальные – родами Rhodotorula и Bullera.
Наибольшая численность отмечена у дрожжевого
гриба R. mucilaginosa. Установлено, что обработка
образцов перед культивированием под высоким
гидростатическим давлением позволяет выделить
больше культур (Rédou et al., 2015).

Таким образом, уникальная глубинная био-
сферная среда обитания толщи глубоководных
морских отложений населена грибами, в основ-
ном относящимися к наземным видам. Подпо-
верхностные слои глубоководных отложений яв-
ляются потенциальными хранилищами палеобов –
древних микрооганизмов (Raghukumar et al., 2004;
Raghukumar, 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследования глубоководных грибов, прове-
денные методами культивирования и метагеном-
ными методами, представили доказательства их
присутствия в глубоководных местообитаниях.
Большинство глубоководных культурабельных и
некультурабельных грибов показали гомологию с
видами, описанными в наземной среде, что поз-
воляет говорить о их возможном попадании (ми-
грации) в глубокое море с ветром или с наземны-
ми стоками.

В глубоководных местообитаниях Мирового
океана обнаружены представители всех отделов
царства грибов. По данным разных авторов, до
80–85% обнаруженных видов принадлежат отде-
лу Ascomycota. Среди грибов встречены как обли-
гатные, так и факультативные морские микроми-
цеты. Наряду с известными видами грибов отмече-
но наличие новых грибных последовательностей
(OTUs), сходство которых с ранее выявленными
последовательностями, зарегистрированными в
генетических базах данных, менее 97%.

Многие экологические уникальные последо-
вательности генов грибов из глубоководных ме-
стообитаний располагаются как глубокие фило-
генетические ветви в отделе Chytridiomycota,
представители которого считаются самыми
древними среди царства Mycetae. Они могут
представлять собой неизвестные и еще более
древние группы грибов.

В толще глубоководных морских отложений
уникальная глубинная биосферная среда обита-
ния населена грибами, относящимися в основ-
ном к наземным видам. Подповерхностные слои
глубоководных отложений являются потенциаль-

ными хранилищами палеобов – древних микро-
организмов.

Модельные эксперименты с глубоководными
грибами, выделенными классическими культу-
ральными методами в условиях, имитирующих
параметры глубоководной среды (высокое гидро-
статическое давление и низкая температура), вы-
явили как пьезотолерантные, так и пьезофильные
микромицеты. Показано, что изоляты глубоко-
водных грибов, например, родов Penicillium и
Cladosporium, обладают широким спектром био-
логической активности против индикаторных
бактерий и личинок морских обрастателей.

Таким образом, исследования грибов в глубо-
ководных местообитаниях Мирового океана на-
правлены на решение фундаментальных проблем
биоразнообразия, экологии и эндемизма морских
микромицетов, а также на поиск новых биологи-
чески активных метаболитов для фармацевтиче-
ских целей. Анализ состояния изученности глу-
боководных грибов является информационным
обеспечением и вектором глубоководных мико-
логических исследований, проводимых в Тихом и
Южном океанах Национальным научным цен-
тром морской биологии им. А.В. Жирмунского
ДВО РАН (Борзых, Зверева, 2019).
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Fungi in Deep-Sea Ecosystems of the World Ocean
L. V. Zverevaa and O. G. Borzykha

aA.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok 690041, Russia

An analysis of data available in literature on the taxonomic diversity, occurrence, abundance, and distribution
of microscopic fungi in deep-sea pelagic and benthic habitats of the World Ocean is provided in this review.
Of particular note is the homology of deep-sea species and those described from the terrestrial environment.
The adaptations that allow fungi to exist in extreme conditions of bottom sediments of the World Ocean are
discussed.

Keywords: deep-sea fungi, deep biosphere, extreme habitats, World Ocean
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