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В связи с чутким откликом полярных экосистем на глобальное изменение климата стали особенно ак-
туальны исследования микроорганизмов Антарктиды. Суровые климатические условия материка при-
вели к формированию уникальных биогеоценозов без цветковых растений, но с доминированием ми-
кобиоты в почвах. Антарктические грибы выполняют не только свои классические экосистемные
функции, но и являются основой существования местных сообществ, представленных эндолитами,
микробными матами и т.д. Кроме того, антарктические грибы – ведущая сила в преобразовании гор-
ных пород in situ и переводе биоэлементов в доступную для других организмов форму. Поэтому мико-
биота играет решающую роль для поддержания равновесия экосистем в Антарктиде. Среди грибов ма-
терика доминирует Ascomycota (77.1%), а не Basidiomycota (9.1%), как на других континентах. По ряду
причин в некоторых биотопах Антарктиды дрожжи и дрожжеподобные микромицеты (преимуще-
ственно базидиального аффинитета) являются более устойчивой к экстремальным воздействиям груп-
пой микобиоты, чем мицелиальные грибы. Есть ряд предпосылок считать, что мицелиальные грибы и
дрожжи адаптированы к существованию в биогеоценозах с чрезвычайно низкой температурой лучше,
чем другие микроорганизмы. Поскольку Антарктида длительное время была изолирована от других
континентов, эволюция здесь шла особым путем, приведшим к появлению многих эндемичных таксо-
нов грибов. Присутствие эвритопов на материке связывают с глобальным потеплением климата и уси-
ленным антропогенным воздействием. В обзоре рассмотрено современное состояние исследований
структуры сообществ микобиоты антарктических субаэральных и субаквальных биотопов, экологиче-
ская роль мицелиально-дрожжевого диморфизма для грибов Антарктиды, проблема эндемизма мико-
биоты материка, экологические и физиологические адаптации грибов к низким температурам, обосно-
вана необходимость поиска вторичных метаболитов у психрофильных микромицетов.

Ключевые слова: биомасса, грибы, дрожжи, криоконит, метаболическая активность, психрофилия, су-
прагляциальные органоминеральные системы, таксономическое разнообразие, экстремальные экоси-
стемы, экология
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ВВЕДЕНИЕ

В связи с чутким откликом полярных экоси-
стем на глобальное изменение климата стали осо-
бенно актуальны исследования микрооганизмов
Антарктиды (Rosa et al., 2019). Биогеоценозы ма-
терика уникальны, поскольку характеризуются
чрезвычайно суровым климатом и, как следствие,
практически полным отсутствием цветковых рас-
тений (Singh et al., 2018; Schultz, Rosado, 2019).
Установлено, что по показателю биомассы в ан-
тарктических почвах и грунтах преобладают грибы
(Selbmann et al., 2014; Lysak et al., 2018; Gomes et al.,
2019), изучению которых в этом регионе уделено
пока значительно меньше внимания, чем прока-
риотам. Микобиота Антарктиды выполняет не
только свои классические экосистемные функции –
разложение органического вещества любой слож-

ности и происхождения – но является основой су-
ществования для других организмов и даже сооб-
ществ, представленных лишайниками, эндолита-
ми, микробными матами и т.д. (Brunati et al., 2009;
Furbino et al., 2014; Archer et al., 2017; Coleine et al.,
2018, 2020; Meslier, DiRuggiero, 2019). Антарктиче-
ские грибы выполняют функцию ранней колони-
зации скальных обнажений, переводят биоэле-
менты горных пород в доступную для других орга-
низмов форму, способствуют структурированию
местных почв со слаборазвитым профилем (Mer-
gelov et al., 2012; Onofri et al., 2014; Yeager, 2019).
Поэтому грибы имеют решающее значение для
поддержания равновесия экосистем в Антарктиде
(Arenz et al., 2014; Rosa et al., 2019). Особенности
метаболизма антарктических штаммов грибов
позволяют им быть устойчивыми к широкому
спектру стрессов местных условий и колонизиро-
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вать все доступные экологические ниши (Ruisi et al.,
2007; Coleine et al., 2018; da Silva et al., 2019; Coleine
et al., 2020). Для Антарктиды характерно широкое
распространение грибов с мицелиально-дрожже-
вым диморфизмом, что, видимо, также служит
для их лучшей адаптации к экстремальным усло-
виям (Gorbushina et al., 2003; Boyce, Andrianopou-
los, 2015; Rosa et al, 2019). До настоящего времени
исследования микобиоты касались преимуще-
ственно разнообразия микромицетов на различ-
ных субстратах материка (Marfenina et al., 2016;
Gomes et al., 2019; de Carvalho et al., 2019; Oliveira et al.,
2019; da Silva et al., 2019; Gomes et al., 2019; Kochki-
na et al., 2019) в то время, как экологической и
функциональной структуры микоценозов уделя-
лось меньше внимания.

КАЧЕСТВЕННЫЕ И КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ 
ХАРАКТЕРИСТИКИ МИКОБИОТЫ 

АНТАРКТИДЫ

Изучение микобиоты Антарктиды началось в
1960-х гг. (Ruisi et al., 2007; Kochkina et al., 2014;
Rosa et al., 2019), а прокариот – с начала XX века
(Bratchkova, Ivanova, 2011), поэтому грибы матери-
ка менее исследованы. Наибольшее внимание
уделялось изучению лихенезированной и лихено-
фильной микобиоты Антарктиды (Santiago et al.,
2015; de Carvalho et al., 2019). Большинство работ
по свободноживущей (не связянной с лишайни-
ками) микобиоте сделано с помощью метода мик-
робиологического посева, зачастую, с молекуляр-
ной идентификацией культур (табл. 1). К настоя-
щему времени в Антарктиде выявлены следующие
таксоны микобиоты: Ascomycota, Basidiomycota,
Mucoromycota, Chytridiomycota и Glomeromycota, а
также отмечены грибоподобные Oomycota и Myce-
tozoa (Kirk et al, 2008; Arenz, Blanchette, 2011; Puda-
saini et al, 2017; Duarte et al., 2019; Rosa et al, 2019).
Преобладают Ascomycota (77.1%); значительно
меньше Basidiomycota (9.1%); совсем мало Mucoro-
mycota и др. (Rosa et al, 2019). В первую очередь,
это связано с практически полным отсутствием
сосудистых растений, с которыми обычно форми-
руют симбиозы, в том числе микоризы (Ludleya,
Robinson, 2008; Frisvad, 2008; Smith, Read, 2010).
Наблюдения показывают, что в высоких широтах
доминирует Ascomycota, а в умеренном климате –
Basidiomycota (Zumsteg et al., 2012). В континен-
тальной Антарктиде из базидиомицетов присут-
ствуют только дрожжи (Onofri et al., 2007) и нет
микоризных грибов (Smith, Read 2002; Harrington,
Mitchell, 2002; Cripps, Eddington 2005). Низкое
разнообразие и численность Mucoromycota воз-
можно связано со строением их ценоцитного ми-
целия, где редкие септы не могут обеспечить
устойчивость организма к разрыву клеток при от-
рицательных температурах (Frisvad, 2008; Maggi et al.,
2013).

Отдел Ascomycota в Антарктиде представлен
12 семействами: Arthrodermataceae, Chaetomiaceae,
Hypocreaceae, Lasiosphariaceae, Microascaceae, Myx-
otriaceae, Orbiliaceae, Saccharomycetaceae, Sclerotini-
aceae, Thelobolaceae, Trichocomaceae, Trichosphearia-
ceae. И порядками Eurotiales, Hypocreales, Leotiales,
Microascales, Onygenales, Pezizales, Saccharomy-
cetales, Sordariales и Trichosphaeriales (Frisvad, 2008).
В отделе Basidiomycota преобладают 2 класса –
Tremellomycetes и Cystobasidiomycetes (Hassan et al.,
2016), а в Mucoromycota – Mortierellaceae (Onori et al.,
2007). Наиболее распространенные порядки гри-
бов в Антарктиде: Onygenales, Eurotiales, Mortierel-
lales, Mucorales, Saccharomycetales, Thelebolales и
Helotiales (Newsham et al., 2018). Характерными ви-
дами антарктических субстратов являются: Antarc-
tomyces pellizariae, Antarctomyces psychrotrophicus, As-
pergillus niger, A. versicolor, Aureobasidium pullulans,
Cadophora fastigiata, C. luteo-olivacea, Cadophora
malorum, Cladosporium herbarum, C. sphaerospermum,
Cryptococcus albidus, C. antarcticus, C. friedmannii,
C. victoriae, C. vishniacii, C. wieringae, Glaciozyma
watsonii, Goffeauzyma gilvescens, Mortierella amoe-
boidea, M. antarctica, M. alpina, Mrakia frigida, Para-
phoma fimeti, Phoma herbarum, Penicillium antarcti-
cum, P. funiculosum, P. chrysogenum, P. roqueforti,
P. verrucosum, Pseudogymnoascus panorrum, Rhodotor-
ula mucilaginosa, Thelebolus globosus, Th. microsporus
(Arenz, Blanchette 2011; Alias et al., 2013; Arenz et al.,
2014; Marfenina et al., 2016; Gomes et al., 2019; Koch-
kina et al., 2019; Rosa et al., 2019). Самым распро-
страненным родом в Антарктиде является аско-
мицет Thelebolus и его анаморфа Hyphozyma
(Brunati et al., 2009). С экологической точки зре-
ния, для антарктических изолятов микромицетов
отмечают приуроченность к тем или иным биото-
пам. Так, в донных осадках морей Антарктиды ос-
новные роды – Cylindrocarpon, Glomerella, Golovino-
myces, Penicillium, Phoma (Lai et al., 2007; Singh et al.,
2014;); в озерах материка доминирующие виды –
Cadophora luteo-olivacea, C. malorum, Geomyces pan-
norum, Thelebolus spp. (Brunati et al., 2009; Gon-
çalves et al., 2012); на морских водорослях (Adeno-
cystis utricularis, Desmarestia anceps, Palmaria decipi-
ens) – Antarctomyces psychrotrophicus, Geomyces pan-
norum, Metschnikowia australis (Loque et al., 2010;
Furbino et al., 2014); на лишайниках – Antarctomyces
psychrotrophicus, Pseudogymnoascus sp., Thelebolus sp.,
(Santiago et al., 2015); во мхах – Сadophora malorum,
Geomyces pannorum, Phoma herbarum (Tosi et al.,
2002; Frisvad, 2008); на цветковых растениях – Al-
ternaria spp., Phaeoshaeria spp. (Rosa et al., 2009); в
почвах – Antarctomyces psychrotrophicus, Phoma spр.,
Thelebolus microsporus (Arenz et al., 2006; Connell et al.,
2006; Loque et al., 2010; Arenz, Blanchette 2011); на
птичьих базарах – Thelebolus globosus, Th. ellipsoide-
us, Th. microsporus (Alias et al., 2013), а также Apio-
sordaria antarctica, Thielavia antarctica, Hypocrea psy-
chrophila, Microascus caviariformis, Myriosclerotinia
borealis (Frisvad, 2008); на скалах и камнях – чер-
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ные меристематические грибы родов Friedmanno-
myces и Dioszegia (Connell et al., 2006; Selbmann et al.,
2014) (Табл. 2).

В Антарктиде отмечена географическая зо-
нальность микобиоты. Так, в Субантарктике
(табл. 2) доминантами среди микромицетов явля-
ются Antarctomyces psychrotrophicus, Geomyces panno-
rum, Exophiala sp. (Rosa et al., 2019); на Антарктиче-
ском полуострове – Geomyces pannorum, Thelebolus
microsporus и Mortierella spp. (Arenz, Blanchette,
2011; Gonçalves et al., 2012); в одних из самых суро-
вых по климатическим условиям районов Антарк-
тиды Земле Виктории и в сухих долинах МакМер-

до преобладают Cadophora luteo-olivacea, C. malo-
rum, Dioszegia sp., Geomyces pannorum, Mortierella
alpina, Phoma herbarum, Thelebolus microsporus
(Arenz, Blanchette, 2011) (табл. 2). Тем не менее,
несмотря на разный таксономический состав
группировок микромицетов в разных районах,
есть общие тенденции для Антарктиды в целом.
Повсюду на материке велика численность и оби-
лие Geomyces pannorum, характерного для экстре-
мально холодных местообитаний (Ozerskaya et al.,
2009; Cox et al., 2019); Thelebolus microsporus часто
встречается на птичьих базарах побережья и ост-
ровах у материка; Antarctomyces psychrotrophicus от-
мечают, в основном, для Субантарктики, а в се-

Таблица 2. Таксономическое разнообразие микобиоты различных биотопов Антарктиды

Таксон Биотоп Библиографическая ссылка

Cylindrocarpon, Glomerella, Golovinomyces, Penicillium, 
Phoma

моря и их донные 
осадки

Lai et al. (2007); Singh et al. (2014)

Cadophora luteoolivacea, C. malorum, Geomyces pannorum, 
Thelebolus globosus и T. ellipsoideus

озера, альгобактери-
альные маты

Ruisi et al. (2007); Brunati et al. 
(2009); Goncalves et al. (2012)

Antarctomyces psychrotrophicus, Geomyces pannorum, Met-
schnikowia australis

морские макроводо-
росли

Loque et al. (2010); Furbino et al. (2014)

Antarctomyces psychrotrophicus, Pseudogymnoascus sp., 
Thelebolus sp.

лишайники Santiago et al. (2015)

Cadophora malorum, Geomyces pannorum, Phoma herbarum мхи Tosi et al. (2002); Frisvad (2008)
Alternaria, Phaeoshaeria цветковые растения 

(Deschampsia antarc-
tica и Colobanthus 
quitensis)

Rosa et al. (2009)

Alternaria, Botrytis, Cladosporium, Fusarium, Penicillium, 
Phaeosphaeria, Phoma

растения (мохообраз-
ные и цветковые) и 
лишайники

Rosa et al. (2019)

Apiosordaria antarctica, Thielavia antarctica, Hypocrea psy-
chrophila, Microascus caviariformis, Myriosclerotinia borea-
lis, Thelebolus globosus, T. ellipsoideus, T. microsporus

птичьи базары Alias et al. (2013); Frisvad (2008)

Antarctomyces psychrotrophicus, Phoma spр., Thelebolus 
microsporus

почвы Arenz et al. (2006); Connell et al. 
(2006); Loque et al. (2010); Arenz, 
Blanchette (2011)

Friedmannomyces endolithicus, Cryomyces spp., Dioszegia spp. скалы, эндолиты Connell et al. (2006); Ruisi et al. 
(2007); Selbmann et al. (2014)

Metschnikowia australis, Antarctomyces psychrotrophicus, 
A. pellizariae, Cryomyces antarcticus, Friedmanniomyces 
simplex, F. endolithicus, Mortierella antarctica, Penicil-
lium antarcticum, P. tardochrysogenum, Thelebolus glo-
bosus, T. ellipsoideus, T. balaustiformis, T. spongiae

разнообразные суб-
страты Антарктиды

Rosa et al. (2019)

Aspergillus, Cryptococcus, Paramicrosporidium, Penicillium снег Antony et al. (2016)
Leucosporidium, Curvibasidium криокониты Sanyal et al. (2018)
A. pellizariae, Bannozyma yamatoana, Cryptococcus spp., Cys-

tobasidium pallidum, Glaciozyma antarctica, Hamamotoa 
singularis, Holtermanniella nyarrowii, Leucosporidium spp., 
Phenoliferia spp., Phaeococcomyces sp., Rhodotorula muci-
laginosa, Vishniacozyma victoriae, Mrakia frigida

снег Thomas-Hall, Watson (2002); Guffogg 
et al. (2004); Thomas-Hall et al. 
(2010); de Menezes et al. (2017, 2019)
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верных широтах (кроме высокой Арктики) и в
континентальной части Антарктиды этот вид ре-
док (Cox et al., 2019).

Численность КОЕ грибов в полярных почвах
уменьшается лишь на порядок по сравнению с зо-
нальными почвами умеренного и даже тропиче-
ского климата (Timling et al., 2014). Так, значения
этого показателя для культивируемых микроми-
цетов в почвах Антарктиды колеблются от 102 до
105 КОЕ/г почвы, и лишь в некоторых антропо-
генных субстратах возрастают до 106 КОЕ/г суб-
страта (Arenz, Blanchette, 2011; Cowan, 2014).
В арктических почвах численность обычно такая
же, и лишь редко на порядок больше (Cox et al.,
2016). С одной стороны, эти факты могут доказы-
вать высокий адаптивный потенциал микобиоты
полярных регионов. Однако многие из прораста-
ющих на питательных средах клеток находятся в
антарктических субстратах в покоящемся состоя-
нии (Kochkina et al., 2014). Значительная часть та-
ких пропагул относится к термотолерантным и
термофильным видам, способным расти при
45°С, и потенциально опасным для животных и
человека (например, Acremonium spp., Aspergillus fu-
migatus, Debaryomyces hansenii, Penicillium chrysogenum,
P. citrinum, P. tardochrysogenum и Rhodotorula muci-
laginosa), вероятно, занесенным в Антарктиду из
других регионов и не приспособленным к сурово-
му климату (Vlasov et al., 2012; Vincent, 2000;
Gonçalves et al., 2015; de Sousa et al., 2017; Alves et al.,
2019). Большая часть термофильных штаммов вы-
деляют из орнитогенных почв птичьих базаров
(Roser et al., 1993, 2012), температура которых ча-
сто выше, чем для оркужающих грунтов. Поэтому
вопрос о жизнеспособности конкретных грибных
таксонов в антарктических субстратах пока оста-
ется открытым. В полярных биотопах часто отме-
чают супердоминантность одного или малого ко-
личества видов (Kirtsideli, 2010; Matveeva et al.,
2015), что подтверждает гипотезу о структурной
примитивности сообществ этих местообитаний.
Если численность грибов небольшая, то выражен-
ной доминантности нет – всех видов очень мало
(Kochkina et al., 2011). Часто для субстратов экс-
тремально холодных местообитаний выявляется
тенденция к микроочаговости развития микроми-
цетов, которая обычно приурочена к наличию ор-
ганики в конкретном локусе (Kochkina et al., 2011).

Большинство микологических исследований в
Антарктиде сделано методами микробиологиче-
ского посева (Rosa et al., 2009, 2019; Arenz, Blanch-
ette, 2011; Godinho et al., 2013; Connell et al., 2018) с
целью выявления таксономического разнообра-
зия и выделения штаммов, продуцирующих цен-
ные метаболиты. Несмотря на совершенствова-
ние методов культивирования, ими выделяется
10–30% всей микобиоты (Magnuson, Lasure 2002),
поэтому наши знания об экологии микобиоты Ан-
тарктиды остаются недостаточным (Duarte et al.,

2019; Pulschen et al., 2017). Значительная часть
грибных пропагул в экстремально холодных эко-
системах находится в покоящемся и трудно-/не-
культивируемом состоянии (Frisvad, 2008; Duarte
et al., 2019). Поэтому антарктическую микобиоту
стали исследовать другими методами, включая
прямую (Coleine et al., 2018a), сканирующую элек-
тронную (Yung et al., 2014; Archer et al., 2017) и лю-
минесцентную микроскопию (Wierzchos et al.,
2004; D’elia et al., 2009; Marfenina et al., 2016; Niki-
tin et al., 2017; Lysak et al., 2018), анализ микрочи-
пов (Chan et al., 2013; Wei et al., 2016) и количе-
ственное определение фосфолипидов по эргосте-
ролу методом высокоэффективной жидкостной
хроматографии – ВЭЖХ (Velázquez et al., 2016).
В последние десятилетия разработка новых моле-
кулярных методов, таких как ПЦР-амплифика-
ция областей гена рРНК в сочетании с методами
“Finger-print” (Lawley et al., 2004; Yergeau et al.,
2007; Rao et al., 2012; Kochkina et al., 2012; Dreesens
et al., 2014; Selbmann et al., 2017), библиотеки кло-
нов (Lawley et al., 2004; Antony et al., 2016), количе-
ственной ПЦР (Ji et al., 2016) РНК экстракция с
последующим секвенированием рДНК (Rao et al.,
2012), позволили получать информацию о некуль-
тивируемой микобиоте Антарктиды (Duarte et al.,
2019). Поэтому в настоящее время эти подходы ак-
тивнее (по сравнению с классическими методами)
используются для изучения микобиоты материка.
Недавно подходы секвенирования следующего
поколения (NGS) стали доступнее и широко ис-
пользуются в исследованиях грибов Антарктиды
(Dreesens et al., 2014; Newsham et al., 2018; Baeza et al.,
2017; Borruso et al., 2018). Изучение разнообразия
микобиоты материка на основе NGS проводились
с использованием платформ секвенирования Ti-
tan 454 FLX (Dreesens et al., 2014; Newsham et al.,
2018; Ji et al., 2016; Pudasaini et al., 2017; Brady et al.,
2018), Illumina MiSeq (Czechowski et al., 2016; Rojas-
Jimenez et al., 2017; Borruso et al., 2018; Coleine et al.,
2018) и Ion Torrent (Baeza et al., 2017). В результате
применения классических и молекулярно-биоло-
гических методов для антарктических почв уда-
лось показать соотношение долей родов микобиоты
(Pudasaini et al., 2017) (рис. 1). Несмотря на разли-
чия в результатах по разным методам, некоторые
роды одинаковые, а работ с применением методов
метабаркодинга по микобиоте Антарктиды пока
очень мало. В связи с этим, пока не стоит экстра-
полировать результаты по данному методу на весь
материк. Справедливости ради отметим, что до-
минирующие роды грибов в Антарктиде (Antarcto-
myces, Aureobasidium, Cadophora, Cladosporium,
Cryptococcus, Exophiala, Geomyces, Phoma, Rhodotorula,
Thelebolus) культивируемы, поэтому хорошо выяв-
ляются не только с помощью метабаркодинга, но
и при использовании микробиологического посе-
ва (Cowan, 2014; Marfenina et al., 2016; Pudasaini et al.,
2017). Однако, практически все молекулярно-био-
логические исследования Антарктиды посвяще-
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ны изучению состава микобиоты снега, льдов и
многолетнемерзлых пород (Knowlton et al., 2013;
Choudhari et al., 2014; Cameron et al., 2015; Simon et al.,
2009; Michaud et al., 2015; Rivkina et al., 2016), а не
почвы – одному из наиболее богатых грибами суб-
страту.

Ввиду относительной дороговизны молекуляр-
ных методов и невозможности выявления ими
структуры биомассы (соотношения: живые/мерт-
вые, мицелий/споры и др.), важную для характе-
ристики активности микобиоты in situ, наиболее
актуальным методом изучения грибов Антаркти-
ды стала люминесцентная микроскопия (Marfeni-
na et al., 2016; Nikitin et al., 2017; Lysak et al., 2018).
Нам удалось найти показательную работу по
оценке грибной биомассы методом люминесцент-
ной микроскопии для оазисов Холмы Ларсеманн
и Холмы Тала (Marfenina et al., 2016; Nikitin et al.,
2017; Lysak et al., 2019). Более масштабные по охва-
ту территории исследования запасов грибной био-
массы в Антарктиде проводились только в Субан-
тарктике, где климат значительно мягче, а почвы,
преимущественно, орнитогенные (Abakumov,
2014; de Sousa et al., 2017). Так, на островах Винд-
милл были попытки оценить общую микробную
биомассу (в том числе и микобиоты) по субстрат
индуцированному дыханию, содержанию адено-
зин трифосфата (АТФ) и активности ферментов
группы эстераз – ФДА (Roser et al., 1993). Однако
авторам не удалось увидеть практически ни одной
грибной гифы при использовании метода люми-
несцентной микроскопии, что ставит под сомне-
ние точность результатов работы. Кроме того,
почвы, сформированные под птичьими базарами,
весьма специфичны и не являются типичными
для материка (Goryachkin et al., 2012). В другой
статье (Malosso et al., 2004) анализировали гриб-
ную биомассу в почвах Субантарктики по содер-
жанию специфических нейтральных фракций
фосфолипидов и эргостеролу. Работа проводилась
в “оживляемых” образцах, в условиях микробной
сукцессии при 4°С. В нативных же образцах эти

показатели не оценивались. Важно отметить, что в
данной статье результаты оказались сопоставимы
с погрешностями приборов, что отмечают и дру-
гие микологи, использующие эти методы для бес-
плодных почв с низкой биологической активно-
стью (Gutarowska, Żakowska, 2009). Таким обра-
зом, поскольку данный метод низкочувствителен,
а обилие грибов в субстратх Антарктиды относи-
тельно низко, очевидно, что по эргостеролу и ли-
пидным фракциям запасы биомассы микобиоты в
Антарктиде анализировать не корректно. Уровень
биомассы микробиоты континентальных антарк-
тических почв по эмиссии CO2 оценивался только в
двух работах: в долине МакМердо – 47 мкмоль/м2 ×
× мин (Gregorich et al., 2006) и оазиса Холмы Лар-
семанн – 0.470–2.90 ммоль/м2×час (Ding et al.,
2013).

ДРОЖЖИ И ДРОЖЖЕПОДОБНЫЕ
ГРИБЫ АНТАРКТИДЫ

Дрожжи – жизненная форма грибов, преиму-
щественно с одноклеточным строением, у кото-
рых при бесполом размножении преобладает поч-
кование, а при половом не формируются плодо-
вые тела (Kurtzman et al., 2011). Дрожжи в
антарктических субстратах в основном представ-
лены базидиомицетовым, а не аскомицетовым
аффинитетом (Shivaji, Prasad, 2009; Connell et al.,
2014). К 2012 г. в Антарктиде обнаружено 70 видов
дрожжей – 13 аскомицетов и 57 базидиомицетов
(Buzzini et al., 2012). Наиболее обильными для ан-
тарктических субстратов являются роды Bullera,
Bulleromyces, Candida, Cryptococcus, Cystofilobasidi-
um, Dioszegia, Hyphozyma, Leucosporidiella, Leuco-
sporidium, Mrakia, Rhodotorula, Sporobolomyces и
Trichosporon (Frisvad, 2008; Shivaji, Prasad, 2009;
Connell et al., 2014; Buzzini et al., 2012; Zhang et al.,
2013). Особенно часто в экстремально холодных
экосистемах доминируют (до 30% обилия) пред-
ставители рода Cryptococcus: C. albidus, C. antarcti-
cus, C. consortionis, C. friedmannii, C. laurentii, C. lupi,

Рис. 1. Доли доминантных таксонов микобиоты Антарктиды различными методами: а – молекулярно-биологическими
(Pudasaini et al., 2017); б – микробиологическим посевом (Arenz et al., 2014; Ruisi et al., 2017).
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C. socialis и C. vishniacii (Buzzini et al., 2012; Frisvad,
2008), а также Candida (С. frigida, C. gelida и C. niva-
lis). Сходное по сравнению с антарктическими
экосистемами разнообразие дрожжей отмечают в
высокой Арктике (Butinar et al., 2007; Shivaji,
Prasad, 2009), ледниках Европы (Branda et al., 2010;
Turchetti et al., 2011), горах и высокогорьях (Tur-
chetti et al., 2010), а также в глубоководных морях
(Nagano et al., 2014). Численность дрожжей в Ан-
тарктиде очень высока для большинства исследо-
ванных биотопов – до 105 КОЕ/г и они, преиму-
щественно, приурочены к аквальным экосисте-
мам или растительности (табл. 3).

Большинство работ по дрожжам в Антарктиде
посвящено их разнообразию на различных суб-
стратах: морской воде (Singh, Raghukumar, 2014;
Nagano et al., 2014), макроводорослям (Loque et al.,
2010), цветковым растениям (Zhang et al., 2013),

мхам (Tosi et al., 2002; Zhang et al., 2013). Почвен-
ным антарктическим дрожжам уделялось меньше
внимания (Arenz, Blanchette, 2011; Connell et al.,
2014). За последние годы в Антарктиде обнаруже-
но несколько новых видов дрожжей – Cryptococcus
adeliensis (Scorzetti et al., 2000), C. antarcticus (Vish-
niac, Onofri, 2002), Glaciozyma antarctica, Mrakia
robertii (Turchetti et al., 2011). Географическая изо-
ляция и суровый климат обуславливают особый
ход эволюции организмов на материке, поэтому
вероятно обнаружение и других, ранее не извест-
ных, таксонов микобиоты (Gostinčar et al., 2010).

В экстремально холодных экосистемах дрожжи
могут являться самой устойчивой группой мико-
биоты (Margesin, Miteva 2011). Во-первых, у них
есть широкий спектр ферментов для разложения
разнообразных субстратов (Vaz et al., 2011; Carras-
co et al., 2012), поэтому они могут существовать да-

Таблица 3. Таксономическое разнообразие дрожжей различных биотопов Антарктиды

Таксон Биотоп Библиографическая ссылка

Candida frigida, C. gelida, C. nivali, Cryptococcus albidus, C. antarcti-
cus, C. consortionis, C. friedmannii, C. laurentii, C. lupi, C. socialis, 
C. vishniacii

моря и их донные 
осадки

Lai et al. (2007); Singh et al. 
(2014); Singh, Raghukumar 
(2014); Nagano et al. (2014)

Aureobasidium pullulans, Cryptococcus carnescens, Leucosporidium, 
Metschnikowia australis, Rhodotorula mucilaginosa

морские макрово-
доросли

Loque et al. (2010)

Bensingtonia yamatoana, Candida davisiana, Candida parapsilosis, Crypto-
coccus antarcticus, C. aquaticus, C. friedmannii, C. gilvescens, C. lauren-
tii, C. terricola, C. victoriae, Debaryomyces hansenii, Exophiala sp., 
Friedmanniomyces endolithicus, Goffeauzyma gilvescens, Leucosporidiella 
creatinivora, Mrakia frigid, Mrakiella aquatica, Naganishia friedmannii, 
Rhodotorula arctica, Rh. glacialis, Rh. laryngis, Rh. mucilaginosa, Soli-
coccozyma terricola, Vishniacozyma victoriae, Yarrowia lipolytica

лишайники Santiago et al. (2015); Rosa et 
al. (2019)

Candida oleophila, Cryptococcus albidus, C. fildesensis, C. humicolus, C. 
laurentii, Cystobasidium laryngis, Epicoccum nigrum, Mrakia sp., 
Naganishia albida, Papiliotrema laurentii, Rhodotorula minuta, Rh. 
mucilaginosa, Sporidiobolales sp., Zygosaccharomyces sp.

мхи Tosi et al. (2002); Zhang et al. 
(2013b); Rosa et al. (2019)

Cystobasidium laryngis, Leucosporidium aff. golubevii, Rhodotorula 
mucilaginosa, Vishniacozyma victoriae

цветковые расте-
ния (Deschamp-
sia antarctica и 
Colobanthus 
quitensis)

Rosa et al. (2009, 2019)

Cryptococcus curvatus, C. arrabidensis почвы Fell et al. (2006); Arenz, 
Blanchette (2011); Connell 
et al. (2014)

представители родов Aureobasidium, Dioszegia, Exophiala, Fried-
manniomyces, Hortaea

скалы, эндолиты Selbmann et al. (2014); 
Meslier, DiRuggiero (2019); 
Oliveira et al. (2019); Cole-
ine et al. (2020)

Bannozyma yamatoana, Cystobasidium pallidum, Glaciozyma antarc-
tica, Hamamotoa singularis, Holtermanniella nyarrowii, Leucosporid-
ium fragarium, L. golubevii, Mrakia frigida, Phenoliferia glacialis, P. 
psychrophenolica, Phaeococcomyces sp., Rhodotorula mucilaginosa, 
Vishniacozyma victoriae

снег Thomas-Hall, Watson (2002); 
Thomas-Hall et al. (2010); 
de Menezes et al. (2019)
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же в олиготрофных условиях (Buzzini et al., 2012;
Maggi et al., 2013; Nagano et al., 2014; Godinho et al.,
2015). Во-вторых, большинство дрожжей относи-
тельно быстро растет при низких температурах
(Mazur, 1980; Nagano et al., 2014; Panikov, 2014). У
них есть ряд криопротекторов, накапливающихся
в значительных количествах (Maggi et al., 2013;
Panikov, 2014). В дрожжевых клетках, зачастую,
более высокое по сравнению с мицелиальными
грибами содержание насыщенных жирных кислот
и трегалозы – основных агентов, препятствующих
замерзанию клеток (Buzzini et al., 2012; Gupta et al.,
2015). Дрожжи могут быстрее регулировать содер-

жание этих веществ в клетках, чем мицелиальные
грибы, поэтому они лучше адаптированы к резким
перепадам температуры (Buzzini et al., 2012; Maggi
et al., 2013; Boyce, Andrianopoulos, 2015). В-тре-
тьих, многие дрожжи являются осмофилами и га-
лофилами, что позволяет им легче переносить
низкую активность воды в Антарктиде (Roth-
schild, Mancinell, 2001; Connell et al., 2014). В-чет-
вертых, некоторые дрожжи устойчивы к ультра-
фиолетовому излучению за счет синтеза и накоп-
ления каротиноидов и меланинов (Selbmann et al.,
2014; Villarreal et al., 2016). Кроме того, у многих
психрофильных видов дрожжей одновременно
действуют все механизмы адаптаций к суровому
климату Антарктиды (рис. 2): они обладают белка-
ми-антифризами, ферментами, активными при
низких температурах (Vaz et al., 2011; Carrasco et al.,
2012), повышенным содержанием насыщенных
жирных кислот и липидов для понижения темпе-
ратуры замерзания клеток и т.п. (Connell et al.,
2014; Boyce, Andrianopoulos, 2015; Villarreal et al.,
2016). Также необходимо отметить, что часть изо-
лятов антарктических дрожжей при определенных
условиях формируют мицелий (явление мицели-
ально-дрожжевого диморфизма), с помощью ко-
торого им легче колонизировать доступные орга-
нические вещества (Branda et al., 2010; Buzzini et al.,
2012; Boyce, Andrianopoulos, 2015). Причины ми-
целиально-дрожжевого диморфизма не ясны. Не-
которые исследования показали прямую зависи-
мость между содержанием рамнозы в клетках и их
переходом в дрожжевую фазу у микромицетов с
бластическим конидиогенезом (Boyce, Andrianopou-
los, 2015). Вероятно, экологическая значимость
этого феномена значительно больше, чем мы
предполагаем (Branda et al., 2010). Ведь при иссле-
довании грибного пула различных экосистем
обычно применяют методы, не выявляющие фор-
му жизни микромицета (находится он в природе в
виде мицелия, спор или дрожжей). Множество
дрожжеподобных грибов обнаружено в экстре-
мальных местообитаниях – скалах, эндолитах, по-
лярных пустынях Арктики и Антарктики (Merge-
lov et al., 2012; Onofri et al., 2014; Selbmann et al.,
2014; Meslier, DiRuggiero, 2019; Oliveira et al., 2019;
Coleine et al., 2020). Однако появляется все больше
данных о находках этих организмов в биотопах с
умеренным климатом (Wei et al., 2015).

В высоких широтах дрожжи наземных экоси-
стем, по-видимому, могут применять одну из двух
стратегий выживания. Либо являться эфемерами,
быстро развивающимися на легкодоступных суб-
стратах (обычно на мхах или высших растениях) в
летний сезон при оттаивании верхних слоев поч-
вы, или продолжать медленный рост круглогодич-
но (Chernov, Marfenina, 2010; da Silva et al., 2019).
Это приемлемо для дрожжей, поскольку они од-
ноклеточны, что позволяет уменьшить, по сравне-
нию с мицелиальными формами, вероятность

Рис. 2. Мицелиально-дрожжевой диморфизм Cryomy-
ces antarcticus по Selbmann et al. (2014). Буквами на ри-
сунке обозначены: а – Cryomyces antarcticus, растущий
на различных средах; б – дрожжеподобная организа-
ция; в – монилиоидные гифы.
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разрыва клеток при отрицательных температурах
(Maggi et al., 2013; Boyce, Andrianopoulos, 2015).

В последнее время выделена специфическая
экологическая группа “черных дрожжей”, харак-
терная исключительно для экстремальных место-
обитаний и открытая совсем недавно (Selbmann et al.,
2013, 2014; Onofri et al., 2014). У “черных дрожжей”
есть ряд специфических признаков, характерных
только для этой группы. Они одновременно фор-
мируют как мицелий, так и дрожжеподобные
клетки (рис. 2); имеют меристематический (деле-
ние клеток в разных плоскостях) мицелий; часто
не образуют ни бесполых (конидиеносные струк-
туры), ни половых (аски) органов размножения;
синтезируют много меланинов; олиготрофны, мо-
гут достаточно долго жить в среде, содержащей
мало азота, за счет накопленных запасов; синтези-
руют широкий набор ферментов, чтобы потреб-
лять трудно разлагаемые субстраты; накапливают
высокий уровень трегалозы, многоатомных спир-
тов и сахаров, как осмопротекторов для пережива-
ния засушливых условий; выдерживают высокие
и низкие температуры, а также резкие перепады
температур, метаболизируя даже при –17°С (Selb-
mann et al., 2014; Onofri et al., 2014). Черные лито-
бионтные грибы – экстремотолерантная группа
организмов, часто встречающихся в высокого-
рьях, пустынях, полярных областях, на бесплод-
ных горных породах. Они являются одними из
“пионерных организмов”, участвующих в форми-
ровании первичных почв (Мергелов и др., 2012;
Onofri et al., 2014). Эта группа микромицетов в Ан-
тарктиде распространена в почвах сухих долин и
горных породах, представлена родами Aureobasidi-
um, Dioszegia, Exophiala, Friedmanniomyces, Hortaea
и др. (Connell et al., 2006; Selbmann et al., 2013).
“Черные дрожжи” переходят в дрожжевую или в
мицелиальную стадию в зависимости от условий
среды – при резком изменении температуры или
рН, при сильном облучении УФ или другой иони-
зирующей радиацией. Среди черных литобионт-
ных грибов много психро- и термотолерантов.
Предположительная экологическая роль “черных
дрожжей” состоит в защите других членов эндо-
литных сообществ от негативных факторов – пе-
репады температур, УФ, высыхание и др.) (Selb-
mann et al., 2014; Meslier, DiRuggiero, 2019; Oliveira
et al., 2019; Coleine et al., 2020). Часто они являются
основной составной частью эндолитных сооб-
ществ, формируя мутуалистические связи с бакте-
риями и водорослями (Wei et al., 2015; Meslier, Di-
Ruggiero, 2019; Oliveira et al., 2019; Coleine et al.,
2020).

ПРОБЛЕМА ЭНДЕМИЗМА
МИКОБИОТЫ АНТАРКТИДЫ

Поиск новых для науки микроорганизмов в
Антарктиде вполне обоснован, так как материк

длительное время был изолирован от других кон-
тинентов, имеет чрезвычайно суровые климатиче-
ские условия, и эволюция здесь шла особым путем
(Vincent, 2000; Onofri et al., 2007; Brunati et al.,
2009; Hassan et al., 2016; Cox et al., 2019). В Палео-
зое и Мезозое, когда Антарктида была близка к эк-
ватору, разнообразие грибов материка, по-види-
мому, было значительно выше, чем сейчас и мак-
симально за всю историю Земли (Arenz et al.,
2014). Согласно сегодняшним прогнозам, в связи
с глобальным потеплением климата, разнообра-
зие микобиоты в Антарктиде возрастет на 20–27%
(Newsham et al., 2015). В последнее время молеку-
лярными методами подтверждено наличие в Ан-
тарктиде новых эндемичных видов и даже родов
микобиоты (рис. 3): Antarctomyces pellizariae, A. psy-
chrotrophicus, Cryomyces antarcticus, Friedmanniomy-
ces simplex, F. endolithicus, Metschnikowia australis,
Mortierella antarctica, Penicillium antarcticum, P. tar-
dochrysogenum, Thelebolus balaustiformis, T. ellipsoide-
us, T. globosus, и T. spongiae (Rosa et al, 2019).

В то же время недавно появились данные об об-
наружении многих антарктических эндемиков в
удаленных друг от друга регионах мира с очень хо-
лодным климатом (Арктике, высокогорьях и т.д.)
(Vincent, 2000). Так, из субстратов Гималаев выде-
лены: Penicillium antarcticum, P. luteum, P. olivaceum,
Thelebolus ellipsoideus, T. globosum, T. microsporus,
T. psychrophilum (Anupama et al., 2011; Hassan et al.,
2016); из Тибета и высокогорий Китая – Cadophora
luteo-olivacea, Psychrophila antarctica (Wang et al.,
2015); из льдов Шпицбергена – Cryptococcus ade-
liensis (Butinar et al., 2007), а из морских вод у Ко-
реи – Penicillium antarcticum (Park et al., 2014). По-
этому эндемичными эти виды формально назы-

Рис. 3. Грибы – эндемики Антарктиды: а – Antarctomy-
ces pellizariae по de Menezes et al. (2017); б – Friedman-
niomyces simplex по Selbmann et al. (2014); в – Thelebolus
microsporus по Anupama et al. (2011); г – Penicillium ant-
arcticum по Park et al. (2014).
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вать уже нельзя. С другой стороны, есть факты,
свидетельствующие об ограниченности ареалов
распространения многих психротолерантных
микроорганизмов (Taylor et al., 2006; Adams et al.,
2013). Часть микробиологов полагают лимитиро-
вать их полярными областями, поэтому в послед-
нее время формулируется концепция “биполярно-
го эндемизма” (Cox et al., 2016, 2019). Исследование
таксономического разнообразия микроорганиз-
мов, обитающих в изолированных друг от друга,
но имеющих сходный климат регионах (напри-
мер, Арктики и Антарктики) поможет выявить
наиболее интересные и простые закономерности
их биогеографии (Cowan Don, 2014; Cox et al.,
2016; Pinseel et al., 2017). Подобие структуры по-
лярных экосистем и колоссальные расстояния
между ними обеспечат возможность проверить
эффекты экологической фильтрации и ограниче-
ние распространения микроорганизмов в природе
(Cox et al., 2016), а также выявить сходство или
различия микробных сообществ (Ricklefs, 2004).

В связи с изменением климата, ветры и тече-
ния, а также пути миграции птиц, морских млеко-
питающих и рыб становятся другими (Vincent,
2000; Furbino et al., 2014; Cox et al., 2019; Kochkina
et al., 2019). Кроме того, влияние людей на Ан-
тарктиду год от года все интенсивней и шире. Вме-
сте с ними на континент заносятся инвазивные
виды (Vincent, 2000; Kochkina et al., 2019). Так, в
последние годы в составе грибных сообществ ма-
терика, преимущественно, в антропогенных суб-
стратах, выявляют все большее количество космо-
политных таксонов (Власов и др., 2012; Kochkina
et al., 2019; Cox et al., 2019). Aspergillus обнаружива-
ют на материке в орнитогенных почвах и на расте-
ниях (Arenz et al. 2014; Godinho et al., 2015); Clado-
sporium – в почвах сухих долин Мак-Мердо (Arenz
et al., 2014); Mortierella – приурочены к антаркти-
ческим мхам (Tosi et al., 2002; Melo et al., 2014) и
ризосфере единственных цветковых растений
(Gomes et al., 2019); Pseudogymnoascus – имеет ши-
рокое географическое распространение в холод-
ных экосистемах, включая антарктические почвы
(Arenz, Blanchette, 2011; Godinho et al., 2015;
Gonçalves et al., 2015; Gomes et al., 2019). Однако,
ввиду преобладания низких температур, факт об-
наружения еще не доказывает развитие космопо-
литных микромицетов в Антарктиде in situ. Впол-
не возможно, что на материке происходит лишь
сохранение жизнеспособности пропагул занос-
ных видов. Это предположение основано на двух
фактах. Во-первых, существуют работы (Adams et al.,
2013), показывающие возможность длительного
сохранения в воздухе пропагул мелкоспоровых
грибов, которые, зачастую и являются эвритоп-
ными. Во-вторых, температурные оптимумы по-
чти всех инвазивных видов, которые часто мелко-
споровые, обычно не ниже 20°С (Vincent, 2000;
Kochkina et al., 2014). В Антарктиде же такие тем-

пературы встречаются достаточно редко и их про-
должительность невелика (Abramov et al., 2011).
Поэтому мы можем допустить, что заносные мик-
ромицеты, в отличие от психротолерантных сте-
нотопных видов, не являются активным компо-
нентом ценозов материка.

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ И ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ 
АДАПТАЦИИ ГРИБОВ К НИЗКИМ 

ТЕМПЕРАТУРАМ
Существование микроорганизмов при отрица-

тельных температурах не лабораторный феномен,
а обычное природное явление (Panikov, 2014).
В ходе длительной эволюции они, и грибы, в част-
ности, смогли выработать ряд адаптаций к этим
условиям. Такие адаптации можно разделить на
экологические и физиологические (рис. 4). К эко-
логическим адаптациям можно отнести одну из
стратегий развития: эфемерный или сбалансиро-
ванный (экономный) рост. Какой-то промежу-
точный вариант существования микобиоты в
условиях чрезвычайно короткого полярного лета,
скорее всего, невозможен. При сбалансирован-
ном развитии грибы, вероятно, вынуждены расти
в олиготрофных условиях, не выдерживая конку-
ренции за субстрат с эфемерами. Таким олиго-
трофных субстратом зачастую становятся мест-
ные горные породы, для колонизации которых
литобионтной микобиоте приходится использо-
вать меристематический и дрожжеподобный рост
(Selbmann et al., 2013). Ввиду того, что все грибы
являются гетеротрофами, в Антарктиде им прихо-
дится входить в лишайниковый и эндолитный
симбиозы, где микобота выполняет важные эко-
логические функции, необходимые для выжива-
ния всего сообщества в целом (Yung et al., 2014; Ar-
cher et al., 2017; Coleine et al., 2018, 2020). Обилие
ионизирующего излучения в полярных широтах и
высокогорьях лимитирует жизнедеятельность
многих групп местных микроорганизмов (Singh et
al., 2011; Villarreal et al., 2016). Однако в таких эко-
системах преобладают меланизированные грибы,
пигменты которых эффективно поглощают опас-
ное ультрафиолетовое излучение (Singh et al., 2011;
Selbmann et al., 2013, 2014). До сих пор точно не из-
вестно, почему в экстремальных экосистемах рас-
пространено олиго- и монодоминирование тех
или иных микроорганизмов. Это можно объяс-
нить, в том числе, синтезом антагонистических
веществ, подавляющих жизнедеятельность кон-
курентов (Wei et al., 2015). В то же время пока не
доказан синтез антиметаболитов in situ в субстра-
тах Антарктики. Многие авторы отмечают, что для
выживания в экстремально холодных экосистемах
микроорганизмам приходится быть одновремен-
но не только психрофилами, но и осмофилами,
галофилами и олиготрофами (Gostinčar et al.,
2009). Это обусловлено низкой активностью воды
при вымораживании, часто высоким содержани-
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ем легкорастворимых солей и малым (иногда сле-
довым) количеством органики в оркужающей сре-
де. Кроме того, микроорганизмы экстремально
холодных экосистем для успешного выживания
должны обладать широким спектром ферментов
для извлечения питательных элементов практиче-
ски из любого субстрата (Panikov et al., 2006) и
иметь ряд криопротекторов – сахароспирты, мно-
гоатомные спирты, белки-антифризы и т.д.)
(Fenice et al., 1997; Gesheva, 2010; Mojib et al., 2011;
Dolev et al., 2016). Только при соблюдении всех
этих условий возможно обеспечение выживания
микроорганизмов полярных и высокогорных био-
топов (Maggi et al., 2013).

При небольших отрицательных температурах в
почвах доминируют микромицеты (обычно Geo-
myces pannorum) и дрожжи (представители родов
Leucosporidium, Cryptococcus, Mrakia), а не бакте-
рии (Panikov, 2014). Есть исследования, посвя-
щенные измерению эмиссии СО2 (обусловленная
в основном деятельностью грибов) из почв под
снежным покровом, имеющих температуру до –
39°С (Oechel et al., 1997, Panikov et al., 2006). Для
некоторых чистых культур из экстремально хо-
лодных местообитаний достоверно показан мета-
болизм при отрицательных температурах при –2°С
для Cladosporium cladosporioides, C. herbarum, Cado-
phora sp., Penicicllium crustosum, P. brevicompactum, –
6°С для C. herbarum, –10°С для C. cladosporioides
(Onofri et al., 2004) и даже при –12°С (Mazur, 1980).
У таких штаммов иногда обнаруживают специфи-
ческие метаболиты – ферменты, активные при
низких температурах; белки-антифризы и др.,
иногда и морфологические отличия – дрожжепо-
добный рост; обильные синнемы и др. (Gostinčar,
2012). Часть таких штаммов может продуцировать
ценные для биотехнологии физиологически ак-
тивные вещества и антибиотики (Gupta et al., 2015;
Rosa et al, 2019).

Многие микроорганизмы холодных экосистем
являются психротолерантными и психрофильны-
ми. К последним относятся организмы, способ-
ные метаболизировать при температурах не выше
20°С и имеющих оптимум роста при 15°С или ни-
же (Cavicchioli et al., 2002; Bratchkova, Ivanova,
2011). Для психротолерантов верхняя температур-
ная граница жизни и оптимальная температура на
пять градусов выше, чем у психрофилов. Как ни
странно, даже в экстремально холодных экосисте-
мах много не психрофилов, а психротолерантов
(Кочкина и др., 2011). Вероятно, такие данные
связаны с тем, что на искусственных питательных
средах физиология микроорганизмов меняется по
сравнению с той, какой они обладают в природ-
ных местообитаниях (Buzzini et al., 2012; Maggi
et al., 2013). В умеренных и тропических широтах
психрофилы также встречаются, хотя являются
минорным компонентом микробоценозов (Buzzi-
ni et al., 2012) в связи с тем, что имеют более низ-
кую ферментативную и транспортную активность
(Fenice et al., 1997; Gesheva, 2010; Buzzini et al.,
2012).

Многие грибы экстремально холодных экоси-
стем могут легко преодолевать такие неблагоприят-
ные факторы, губительные для других организмов,
как быстрые циклы замораживания-оттаивания,
низкие отрицательные температуры, повышен-
ный уровень УФ, иссушение, и засоление (Robin-
son, 2001; Onofri et al., 2004; Selbmann et al., 2014).
Механизмы адаптаций психрофилии до конца
еще не раскрыты, хотя известно, что у психрото-
лерантных штаммов всегда много сахаро-спиртов,
многоатомных спиртов, белков-антифризов и
ферментов, работающих при низких температурах
(Weinstein et al., 2000; Robinson, 2001). Одна из
адаптаций психрофильных грибов, дающих воз-
можность роста при отрицательных температурах
– накопление насыщенных жирных кислот в
клетке, которые увеличивают текучесть цитоплаз-

Рис. 4. Адаптации микобиоты Антарктиды к экстремальным условиям.
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мы. Например, антарктические штаммы Cadopho-
ra fastigiata, Geomyces pannorum, Mortierella alpina и
M. antarctica синтезируют значительное количе-
ство арахидониковой и линолиевой жирных кис-
лот (Maggi et al., 2013). У микобиоты холодных ме-
стообитаний накапливаются специфические фос-
фолипиды и липиды в клеточных мембранах,
действующие как антифризы (Weinstein et al.,
2000; Maggi et al., 2013; Gupta et al., 2015). Значи-
тельная часть авторов считает основным криопро-
тектором у грибов трегалозу (Kochkina et al., 2011).

Есть ряд предпосылок считать, что мицелиаль-
ные грибы и дрожжи лучше, чем другие сапротро-
фы адаптированы к существованию в экстремаль-
но холодных биогеоценозах (Panikov, 2014). Во-
первых, у грибов есть мицелий (а у некоторых
дрожжей – псевдомицелий), с помощью которого
они могут искать благоприятные микрозоны в та-
ких субстратах, как почвы и грунты. Грибы успеш-
нее и быстрее бактерий осваивают указанные ге-
терогенные среды. Во-вторых, микобиота дает
резкий и быстрый экспоненциальный рост (по
сравнению с бактериями и археями) при неболь-
ших отрицательных температурах, а также лучше
бактерий переживают частые циклы заморажива-
ния и оттаивания (Sharma et al., 2006). В-третьих,
обычно грибы хорошо адаптированы сразу ко
многим стрессам (низкие температуры, влажность
и количество органики, высокие дозы УФ и т.п.),
а бактерии – более узкоспециализированны по
отношению к стрессам (например, только к высо-
кому содержанию солей; только к низкому pH и
т.д.), чем грибы (Panikov, 2014). Поскольку при от-
рицательных температурах резко снижается до-
ступность воды для организмов (осмотический
стресс), велика роль ксерофилии для психрофи-
лов. Среди антарктической микобиоты много ксе-
рофитных штаммов, адаптированных к низкой
активности воды (Frisvad, 2008): оптимум аw для
Aspergillus sydowii и A. versicolor – 0.78, для Penicilli-
um aurantiogriseum – 0.79, для Geomyces pannorum –
0.89 (Onofri et al., 2004). В-четвертых, рост, разви-
тие и обмен веществ грибов (в особенности, дрож-
жей) при низких температурах более сбалансиро-
ван, чем у бактерий. Эта адаптация позволяет гри-
бам более экономно потреблять энергию из
бедных субстратов, которые преобладают в холод-
ных ценозах (Panikov, 2014). Кроме того, микоби-
ота экстремально холодных местообитаний, в от-
личие от ряда бактерий, часто имеет ряд фермен-
тов, активно работающих и при околонулевых
температурах. Поэтому именно грибы и дрожжи
наиболее важны в круговороте углерода низко-
температурных экосистем (Singh et al., 2014; Gupta
et al., 2015). Еще одним преимуществом психро-
фильных грибов перед бактериями является син-
тез микоспоринов, играющих важную роль в за-
щите от УФ-излучения и иссушения (Gorbushina
et al., 2003; Kogej et al., 2006). Например, много

микоспоринов обнаружено у антарктических
штаммов Trichothecium roseum и Rhodotorula sp.
(Hassan et al., 2016). У психрофильных штаммов
часто отмечают увеличение количества суперок-
сиддисмутазы, уменьшающей окислительный
стресс при низких температурах (Maggi et al.,
2013).

БИОТЕХНОЛОГИЧЕСКИЙ ПОТЕНЦИАЛ 
ШТАММОВ ГРИБОВ ЭКСТРЕМАЛЬНО 

ХОЛОДНЫХ ЭКОСИСТЕМ

Штаммы микромицетов из экстремальных ме-
стообитаний часто синтезируют метаболиты (фер-
менты, антибиотики, пептиды, токсины и др.),
представляющие большой интерес для биотехно-
логии (Brunati et al., 2009; Bratchkova, Ivanova,
2011; Pudasaini et al., 2017). Наибольший биотехно-
логический потенциал среди изолятов экстре-
мальных экосистем, вероятно, имеют полярные
штаммы (Fenice et al., 1997, 2012; Tscherko et al.,
2003; Gesheva, 2010; Tosi et al., 2010; Bratchkova,
Ivanova, 2011; Vaz et al., 2011; Buzzini et al., 2012;
Carrasco et al., 2012; Loperena et al., 2012). Напри-
мер, антарктический штамм Cladosporium cladospo-
rioides продуцирует такие ингибиторы протеинки-
наз, как кальфостины и изокладоспорины; Penicil-
lium islandicum может синтезировать исландицин,
эмодин, эндокроцин, скайрин, а также множество
токсинов; гренландский штамм P. griseofulvum
продуцирует гризеофульвин, роквифортин и ча-
ноклавин; P. coprobium из Арктики имеет следую-
щие ценные вторичные метаболиты: стирены, пату-
лин, циклопиамин, неоксалин (Bratchkova, Ivanova,
2011). Из-за изолированности Антарктиды от других
материков и чрезвычайно суровых климатических
условий, биотехнологический потенциал микро-
мицетов раскрыт здесь не полностью (Gonçalves
et al., 2015).

Большинство работ по анализу ферментатив-
ной активности микобиоты Антарктиды проведе-
но в отношении экзоферментов. Статей по их ка-
чественной оценке непосредственно в почвах ма-
терика – единицы (Tscherko et al., 2003), а по
чистым культурам – десятки (табл. 4). Особенно
подробно проанализированы культуральные ли-
пазы и амилазы (Loperena et al., 2012; Carrasco et al.,
2012), причем, преимущественно, для дрожжей, а
не мицелиальных форм (Tanino et al., 2009). Thele-
bolus microsporus, Rhodotorula glacialis, Rh. psychro-
phenolica имеют альфа-амилазы, работающие в
диапазоне от 4 до 20°С (Singh et al., 2014). Значи-
тельная часть психротолерантных дрожжей имеет
высокую липазную активность при низких темпе-
ратурах (Tanino et al., 2009), а антарктический
штамм Cryptococcus gilvescens – амилазную актив-
ность при низких температурах. Много ценных
для промышленности липаз у высокоширотных
штаммов Aspergillus versicolor, Alternaria sp., Clado-
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sporium cladosporioides и Phoma sp. (Fenice et al.,
1997). Нередко изучается и фосфатазная актив-
ность дрожжей экстремально холодных биотопов.
Например, антарктический штамм Mrakia sp. по-
казал высокие значения по этому параметру при
температурах от 4 до 15°С (Gupta et al., 2015), а у
психротолерантных Aspergillus niger и Penicillium ci-
trinum выявлена работа фосфатаз даже при около-
нулевых температурах (Singh et al., 2011, Gawas-
Sakhalkar et al., 2012). Относительно часто изуча-
лись хитиназы и гемицеллюлазы – манназы и кси-
ланазы (Bradner et al., 1999; Fenice et al., 2012). Кро-
ме того, есть данные о термостабильных ксилана-
зах у микобиоты холодных биотопов (Scorzetti et al.,
2000). Очень мало исследований посвящено таким
важным для функционирования экосистем экзо-
ферментам полярных штаммов грибов, как целлю-
лазы и эстеразы (Vaz et al., 2011). Так, Cladosporium
oxysporum и Geomyces sp. из сухих долин МакМердо
(Антаркида) имеют целлюлазы, хорошо работаю-
щие при 4°С (Duncan et al., 2008). В значительной
части этих работ результаты оценены лишь каче-
ственно на питательных средах, а не количествен-
но (Krishnan et al., 2019; Duncan et al., 2006). Важно
также иметь сведения о разложении сложного по
строению, но распространенного в мире полиме-
ра – лигнина, в экстремально холодных экосисте-
мах. Сейчас нет данных, подтверждающих нали-
чие лигнинолитической активности у штаммов
микромицетов и дрожжей, выделенных из Ан-
тарктиды (Loperena et al., 2012). Это, вероятно,
связано с отсутствием нативной древесины на
континенте. Известно, что часть ферментов, по-
лученных из психротолерантов и психрофилов,
могут быть активны в широком диапазоне темпе-
ратур. Например, у выделенной с ледников мико-
биоты (Aspergillus ustus, Cryptococcus gilvescens, Mra-
kia gelida и Rhodotorula laryngis) отмечены проте-
азы, активные в диапазоне от 4 до 50°С (Turchetti
et al., 2011). В то же время, по эндоферментам ан-
тарктических штаммов микобиоты опубликовано
мало статей. Изучались, в первую очередь, анти-
оксидантные (супероксиддисмутазы и каталазы)
энзимы (Gocheva et al., 2009; Tosi et al., 2010), име-
ющие важное значение в стрессорных условиях с
чрезвычайно низкими температурами и высоким
уровнем УФ-излучения, резко повышающие ко-
личество активных форм кислорода в клетке.

Исследователи все чаще ищут продуцентов ан-
тибиотиков в экстремальных местообитаниях, по-
скольку у таких штаммов часто обнаруживают
отличные от обычных, пути метаболизма и, в ко-
нечном итоге, новые биологически активные эле-
менты (Santiago et al., 2015). Большинство анти-
биотиков получено из почвенных штаммов мик-
ромицетов полярных экосистем (Kawaguchi et al.,
2013). Поэтому для поиска новых веществ данного
класса, изоляты этой среды обитания наиболее
перспективны. Возможности синтеза антибиоти-

ков у микромицетов с пониженным температур-
ным оптимумом плохо изучены, поскольку тесты
на такую способность проводят с термотолерант-
ными культурами. Несмотря на это, изоляты мик-
роорганизмов чрезвычайно холодных экосистем
являются объектами поиска новых антибиотиков
(Tosi et al., 2010). Такие исследования проведены,
в основном, в отношении антарктических штам-
мов бактерий (Gesheva, 2010; Tomova et al., 2015), в
то время как микромицетам субстратов Антаркти-
ды до последних лет почти не уделялось внимания
(Wei et al., 2015). Кроме того, значительная часть
работ посвящена изучению антагонистической
активности микромицетов морских, а не более
перспективных в данном ракурсе, наземных эко-
систем (Furbino et al., 2014; Henríquez et al., 2014).

На настоящий момент выделено немного чи-
стых антибиотиков и токсинов из полярных
штаммов микромицетов. Большинство из них от-
носятся к роду Penicillium (Brunati et al., 2009). На-
пример, субантарктический изолят P. nalgiovense
синтезировал противогрибное соединение полие-
нолового ряда “амфотерицин B” (Svahn et al.,
2015), а Geomyces sp. 2481 – антимикотик “геоми-
цин B” и противобактериальный “геомицин C”
(Li et al., 2008). P. islandicum из антарктических
биотопов продуцирует целый ряд биохимически
ценных антиметаболитов: исландицин, эмодин,
эндокроцин, скайрин, флавоскайрин, руброскай-
рин, хризофанол, розеоскайрин, иридискайрин
(Bratchkova, Ivanova, 2011). Считается, что анти-
биотики, полученные из психрофильных и пси-
хротолерантных штаммов, несколько отличаются
от продуцируемых аналогов мезофильными
штаммами (Sánchez et al., 2008). Этот факт, без-
условно, важен в борьбе с толерантными формами
патогенных микроорганизмов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, микобиота Антарктиды имеет
свои экологические особенности. Грибы матери-
ка являются основой существования местных эн-
долитных сообществ и альгобактериальных ма-
тов. В Антарктиде преобладают не Basidiomycota,
как на остальных континентах, а Ascomycota. По
молекулярно-биологическим методам в Антарк-
тиде доминируют роды: Aureobasidium (32%), Clad-
osporium (15%), Malassezia (10%), Exophiala (10%),
Nigrospora (6%), Cadophora (6%), Hortaea (4%),
Rhodotorula (4%), Toxicocladosporium (2%), а соглас-
но классическому микробиологическому соотно-
шению иные: Geomyces (29%), Thelebolus (24%),
Cladosporium (12%), Cadophora (9%), Phoma (7%),
Penicillium (6%), Antarctomyces (5%), Cryptococcus
(4%), Rhodotorula (2%), Mrakia (2%). Для некото-
рых аквальных и скальных биотопов Антарктиды
характерно преобладание дрожжей и грибов с ми-
целиально-дрожжевым диморфизмом (предста-
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вители родов Bullera, Bulleromyces, Candida, Crypto-
coccus, Cystofilobasidium, Dioszegia, Hyphozyma, Leu-
cosporidiella, Leucosporidium, Mrakia, Rhodotorula,
Sporobolomyces и Trichosporon, а также группа “чер-
ных дрожжей”, в том числе родов Exophiala, Fried-
manniomyces, Hortaea). В Антарктиде выявлен ряд
эндемичных видов микобиоты: Antarctomyces pelli-
zariae, A. psychrotrophicus, Cryomyces antarcticus,
Friedmanniomyces simplex, F. endolithicus, Metschniko-
wia australis, Mortierella antarctica, Penicillium ant-
arcticum, P. tardochrysogenum, Thelebolus balausti-
formis, T. ellipsoideus, T. globosus, и T. spongiae. Одна-
ко в последние годы имелись единичные находки
эндемиков материка в Арктике, поэтому некото-
рые исследователи предложили термин “биполяр-
ный эндемизм”. Микобиота Антарктиды имеет
широкий спектр экологических (пигментация,
мицелиально-дрожжевой диморфизм, меристе-
матический рост, эфемерность/сбалансирован-
ное развитие, вхождение в лишайниковый и эндо-
литные симбиозы и др.) и физиологических (оли-
готрофия, психрофилия, осмофилия, спектр
ферментов окислительного стресса, белки-анти-
фризы, повышенное содержание сахаро-спиртов,
многоатомных спиртов, микоспоринов, насы-
щенных жирных кислот и др.) адаптаций к суро-
вым полярным условиям. Вероятно, по этой при-
чине многие антарктические штаммы микроми-
цетов и дрожжей способны синтезировать
метаболиты, ценные для биотехнологии.

Исследование выполнено при поддержке про-
екта РФФИ № 20-04-00328 (“Экологические и
физиологические адаптации грибов к низким
температурам; биотехнологический потенциал
штаммов грибов экстремально холодных экоси-
стем”), а также при поддержке проекта РНФ
№ 20-17-00212 (“Oбобщение материала по грибам
в супрагляциальной зоне ледников”).
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In connection with the sensitive response of polar ecosystems to global climate change, research on the micro-
organisms of Antarctica has become especially relevant. The harsh climatic conditions of the continent led to the
formation of unique biogeocenoses without f lowering plants, but with the dominance of mycobiota in soils. Ant-
arctic fungi perform not only their classic ecosystem functions, but are the basis for the existence of local com-
munities represented by endoliths, microbial mats, etc. In addition, Antarctic fungi are a leading force in the
transformation of rocks in situ and the conversion of bioelements into a form accessible to other organisms.
Therefore, mycobiota plays a crucial role in maintaining the balance of ecosystems in Antarctica. Among the
mainland fungi, Ascomycota (77.1%) dominates, but not Basidiomycota (9.1%), like on other continents. For a
number of reasons, in some biotopes of Antarctica, yeast and yeast-like micromycetes (mainly basidial affinity)
are a more successful mycobiota group than mycelial fungi. There are a number of prerequisites to consider that
mycelial fungi and yeast are better adapted to exist in extremely cold biogeocenoses than other microorganisms.
Since Antarctica was isolated for a long time from other continents, evolution here followed a special path leading
to the emergence of many endemic fungal taxa. The presence of eurytopts on the mainland is associated with
global warming and increased anthropogenic impact. This review examines the current state of research on the
structure of the mycobiota communities of Antarctic subaerial and subaquatic biotopes, the ecological role of
mycelial-yeast dimorphism for Antarctic fungi, the problem of endemicity of the continent mycobiota, ecologi-
cal and physiological adaptation of fungi to low temperatures, and substantiates the need to search for secondary
metabolites in psychrophilic micromycetes.

Keywords: biomass, cryoconite, ecology, extreme ecosystems, fungi, metabolic activity, psychrophilia, supragla-
cial organomineral systems, taxonomic diversity, yeast
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