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Аннотация. Приведен обзор исследований низкомолекулярных соединений лишайников, обеспечива-
ющих их успешное произрастание в экстремальных условиях среды. Обсуждаются вопросы особенно-
стей физиологии лишайников с позиции адаптации к низким температурам и обезвоживанию. Рас-
смотрены существующие гипотезы о механизмах, обеспечивающих устойчивость лишайников на био-
химическом уровне. Показана степень изученности лишайниковых метаболитов с крио- и осмопротек-
торной функцией. Отмечена особая роль полиолов в формировании устойчивости лишайников при ги-
потермии и ангидрии. Актуализирована необходимость дальнейшего комплексного изучения полисаха-
ридов и низкомолекулярных соединений лишайников, что существенно обогатит знания об адаптаци-
онных механизмах лихенобиоты, внесет вклад в развитие лихенологии, криобиологии, гипобиологии.  
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Abstract. A review of studies of low-molecular weight compounds of lichens, ensuring their successful ex-

istence in extreme environmental conditions is given. The paper discusses features of lichen physiology in 
terms of adaptation to low temperatures and dehydration. Existing hypotheses about mechanisms that ensure 
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stability of lichens at the biochemical level are considered. The degree of knowledge of lichen metabolites 
with cryo- and osmoprotective function is present. The special role of polyols in the formation of lichen sta-
bility during hypothermia and anhydria was noted. The necessity for further comprehensive study of the poly-
saccharides and low-molecular weight compounds of lichens was actualized. They will significantly enrich 
the knowledge of the adaptation mechanisms of the lichen biota and contribute to the development of lichen-
ology, cryobiology and hypobiology. 
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Исследования органических метаболитов ли-

шайников, обладающих крио- и осмопротектор-
ными свойствами, и определение их пороговых 
значений для различных родов лишайников яв-
ляются на сегодняшний день актуальными 
вследствие важной роли этих организмов как 
одного из главных компонентов арктических 
биоценозов. Целью данной работы является 
обобщение имеющихся к настоящему времени 
исследований механизмов, обеспечивающих 
успешное существование лишайников в экстре-
мальных условиях, в первую очередь, низкомо-
лекулярных соединений – крио- и осмопротек-
торов. 

Талломы лишайников состоят из грибных (ми-
кобионт) и водорослевых и/или цианобактери-
альных (фотобионт) клеток во внешне кажущем-
ся однородном организме. Вследствие того, что 
лишайники представлены несколькими разными 
компонентами и обладают специфическими осо-
бенностями морфологии, анатомии и физиоло-
гии, они отличаются большей устойчивостью к 
неблагоприятным условиям среды по сравнению 
с высшими растениями, причем могут существо-
вать там, где не выживают другие фотосинтези-
рующие организмы. В связи с этим биогеохими-
ческая роль лишайников имеет существенное 
значение при биогенезе в арктических сообще-
ствах, равнинных и горных тундрах. 

Хорошо известна устойчивость лишайников к 
низким температурам, обусловленная наличием 
криопротекторов в их талломах. Криопротекто-
ры – вещества, защищающие клетки живых ор-
ганизмов от повреждающего действия замора-
живания. При замораживании на живые объек-
ты воздействуют два повреждающих фактора: 
формирование внутриклеточного льда и обез-
воживание. Существует большое количество 
веществ, обладающих криопротекторными 
свойствами [1]. 

Морозоустойчивость лишайников проявляет-
ся, в частности, в том, что у них активно проте-
кают метаболические процессы даже при очень 
низких температурах. Произрастающим в по-
лярных районах Земли лишайникам необходима 
способность противостоять замораживанию. 
Так показано, что процессы дыхания и фотосин-
теза у некоторых видов лишайников могут про-
текать при температурах –12 °С и –24 °С соот-
ветственно [2]. Кроме того, у арктических видов 
лишайников обнаружена способность восста-
навливать фотосинтетические свойства даже 
после замораживания до –196 °С [3]. 

Интересные результаты были получены при 
исследовании жизнеспособности лишайников 
вида Circinaria gyrosa Sohrabi, Sipman, V. John & 
Rico в условиях атмосферы Марса. Показано, что 
при инкубации лишайников в камере, имитиру-
ющей условия Марса (температура, давление, 
УФ-условия), на протяжении 120 ч, а в более 
поздних исследованиях в течение 30 дней после 
регидратации наблюдалось полное восстановле-
ние их физиологической активности [4,5]. 

Лишайники выживают в экстремальных 
условиях в местах обитания, где они подверга-
ются действию то обезвоживания, то регидрата-
ции. Устойчивость большинства лишайников к 
таким условиям обеспечивается наличием 
осмопротекторов в их талломах. Осмопротекто-
ры или осмолиты – низкомолекулярные поляр-
ные, относительно химически инертные соеди-
нения, накапливающиеся в цитоплазме в кон-
центрациях до 1 М для защиты клетки от чрез-
мерной дегидратации и поддержания внутри-
клеточной активности биомолекул. Высокие 
концентрации осмолитов в цитоплазме вызыва-
ют рост осмотического давления в клетках, тем 
самым повышая эффективность адсорбции воды 
из окружающей среды. К осмопротекторным 
соединениям, в частности, относятся различные 



АДАПТАЦИОННЫЕ БИОХИМИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ, ОБЕСПЕЧИВАЮЩИЕ УСТОЙЧИВОСТЬ ЛИШАЙНИКОВ 

111 

олигосахариды, полиолы, свободные аминокис-
лоты. Осмопротекторы эффективны за счет спо-
собности перемещения молекул воды, вовле-
ченных в поддержание третичной структуры 
белков, через систему водородных связей [6]. 
Осмолиты играют ключевую роль в поддержа-
нии жизнеспособности пойкилогидрических 
организмов, у которых количество воды в тка-
нях непостоянно и зависит от условий влажно-
сти среды. 

Выживание лишайников в условиях обезво-
живания обусловлено способностью находиться 
в течение продолжительного периода в метабо-
лически неактивном состоянии, когда содержа-
ние воды в их талломах снижается до значений, 
составляющих менее 10 % по отношению к су-
хой массе [7]. В стрессовых обстоятельствах 
лишайники быстро теряют влагу и прекращают 
главные процессы жизнедеятельности, а при 
наступлении благоприятных условий вновь 
накапливают влагу и начинают функциониро-
вать. Лишайники с готовностью используют 
самые разнообразные питательные вещества: 
как добытые фотобионтом в процессах фото-
синтеза и азотфиксации, так и растворенные в 
окружающей почвенной и дождевой влаге. Од-
нако расходуются эти ресурсы очень экономно. 
Синтез белков и их распад протекают в слоеви-
ще крайне медленно, а неизбежные потери 
энергии компенсируются метаболизацией запа-
сов растворимых углеводов [8]. 

Ввиду ряда перечисленных выше особенно-
стей физиологии лишайников, изучение некото-
рых аспектов протекания физиологических про-
цессов в их талломах и их биохимической со-
ставляющей играет важную роль в понимании 
механизмов адаптации, формирования устойчи-
вости и продуктивности живых организмов в 
сообществах Арктики и Субарктики. Следует 
добавить, что лишайники по их разнообразию и 
продуктивности являются основными компо-
нентами многих арктических и субарктических 
сообществ именно вследствие особенностей 
своей организации. 

Лишайники производят общие внутриклеточ-
ные продукты, включая протеины, аминокисло-
ты, полиолы, каротиноиды, полисахариды и ви-
тамины. Вторичные метаболиты, обнаруженные 
в лишайниках, являются фенольными соедине-
ниями, которые накапливаются как в коровом 
слое, так и в сердцевине таллома на клеточных 
стенках гиф, и служат, в основном, продуктами 
ацетил-полималонилового пути биосинтеза. По-
лисахариды, белки и вторичные метаболиты, 
вырабатываемые лишайниками, привлекают 
внимание исследователей и биотехнологов бла-
годаря своей биологической активности [9]. 

Большая часть лишайников может длитель-
ные периоды находиться в метаболически неак-
тивном состоянии. Устойчивость многих ли-
шайников к высушиванию усиливают дополни-
тельные факторы. Например, в клетках сим-
бионтов часто содержатся соединения, которые 
могут заместить воду и стабилизировать белки и 
клеточные мембраны в сухих условиях. Это – 
полиолы рибит, арабит и маннит, а также не-
редуцирующие сахара трегалоза и сахароза, ко-
торые являются основными низкомолекуляр-
ными метаболитами лишайников [10] (рисунок 
[11]). 

Устойчивость к обезвоживанию лишайников 
Pseudevernia furfuracea (L.) Zopf и Ramalina far-
inacea (L.) Ach. была изучена группой ученых 
Эгейского университета (Измир, Турция) [7]. 
Действие полиаминов и абсцизовой кислоты 
при водном стрессе было ранее исследовано у 
высших растений, роль этих соединений у ли-
шайников практически не изучалась. Авторы 
пришли к выводу, что содержание полиаминов 
у P. furfuracea возрастало после регидратации, в 
то время как высокий уровень абсцизовой кис-
лоты оставался почти постоянным. В талломах 
R. farinacea после регидратации содержание по-
лиаминов резко снижалось, а уровень абсцизо-
вой кислоты возрастал. Это свидетельствует о 
возможной конкуренции или же об ингибиру-
ющем влиянии, которые оказывают друг на дру-
га абсцизовая кислота и полиамины. 

Известно, что свободные аминокислоты, в 
первую очередь пролин, играют важную роль в 
формировании устойчивости растений к обез-
воживанию [12]. В работе H.J. Weigel и H.J. Jä-
ger [13] не было обнаружено значимой связи 
между содержанием свободных аминокислот, в 
том числе пролина, и ростом водного потенциа-
ла клеток лишайника Pseudevernia furfuracea 
при обезвоживании. Авторы заключили, что 
пролин вместе с другими аминокислотами не 
играет особой роли в осмотической регуляции 
лишайников. 

Важное место в жизнедеятельности лишай-
ников занимают полиолы. В случае если фото-
бионтом является зеленая водоросль Trebouxia, 
основным продуктом фотосинтеза, передавае-
мым микобионту, является пятиатомный полиол 
рибитол, который затем трансформируется гри-
бом в арабитол. Далее, в клетках микобионта 
арбитол через ксилозу-5-фосфат и пентозофос-
фатный путь превращается в маннитол – основ-
ное запасное вещество для грибного компонента 
[14]. 

Криопротекторная роль рибитола в Xan-
thoparmelia stenophylla (Ach.) Ahti & D. Hawksw 
была изучена группой ученых из Чехии [15]. 
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Природные концентрации полиолов в талломах 
лишайников видоспецифичны и зависят от мно-
гих факторов. Концентрации рибитола и манни-
та достигают 10 % и 19 % соответственно от 
общего количества растворимых сахаров в тал-
ломах антарктических видов лишайников, со-
бранных на разных участках [16]. Концентрация 
полиолов в лишайниках также зависит от ори-
ентации таллома [17], сезона [18, 19], времени 
суток [20], а также от частоты циклов гидрата-
ции/дегидратации [21]. 

Влиянию арабитола, синтезированного гриб-
ным компонентом, на фотобионт Trebouxia в 
слоевищах Ramalina yasudae Räsänen в условиях 
высушивания посвящена работа японских уче-
ных [22]. Арабитол необходим лишайнику для 
рассеивания избыточно захваченной световой 
энергии в тепло, при этом происходит защита 
фотобионта от фотоингибирования. 

Меланинам отводится роль клеточных фото- 
и радиопротекторов, эндогенных регуляторов 
окислительно-восстановительных потенциалов 
в адаптации лишайников к экстремальным фак-
торам [23]. 

Помимо полиолов и сахаров важную роль в 
криорезистентности некоторых лишайников 
играют антифризные белки [24]. Данный тип 
белков способен подавлять рекристаллизацию 
льда в клетках, тем самым защищая внутрикле-
точные структуры от повреждений [25]. Моле-
кулярная масса выделенных из лишайников ан-
тифризных белков находилась в диапазоне 20 – 
28 кДа [26]. Предполагается, что механизм по-
давления рекристаллизации льда антифризными 
белками заключается в их необратимой адсорб-
ции на призматических поверхностях зароды-
шевых кристаллов льда, что препятствует при-
соединению дополнительных молекул воды из 
жидкой фазы [27]. 

Роль полисахаридов клеточной стенки при 
замораживании заключается в обеспечении вне-
клеточного буферного слоя между протопла-
стом и кристаллами льда, тем самым происхо-
дит защита клетки от деформации, вызванной 
механическим напряжением, возникающим при 
образовании кристаллов воды в межклеточном 
пространстве [28]. Клетки микобионтов лишай-
ников обладают толстыми многослойными 
стенками, основными структурными компонен-
тами которых являются полисахариды лихенин, 
изолихенин, пустулан и гемицеллюлоза, содер-
жание которых может доходить до 70–80 % от 
массы лишайника [14, 29]. 

Важную роль при замораживании бактерий, 
грибов и растений играют льдонуклеирующие 
агенты, функция которых заключается в смеще-
нии температуры замерзания воды в область 

околонулевых температур и инициировании об-
разования наноразмерных кристалликов льда в 
межклеточной среде, что приводит к обезвожи-
ванию клеток и снижению вероятности образо-
вания крупных внутриклеточных кристаллов 
льда [25]. Показано, что в лишайниках льдо-
нуклеирующая активность присуща только 
грибному компоненту [30]. Так, микобионты 
лишайников могли вызвать образование льда 
уже при температурах около –6 °C и выше. 
Природа льдонуклеирующих агентов лишайни-
ков до сих пор не до конца понятна. Есть пред-
положение, что это могут быть связанные с 
мембраной специфические белковые молекулы, 
либо локализованные на поверхности клеточ-
ных стенок вторичные метаболиты [31]. 

Актуальны исследования в области криобио-
логии, в том числе лишайников, на территории, 
где находится так называемый «полюс холода». 
Республика Саха (Якутия) расположена в высо-
ких широтах, на крайнем северо-востоке Евра-
зии. Климат Якутии суровый, резко континен-
тальный. Это подтверждается большой, нигде в 
мире не встречающейся годовой амплитудой 
средних температур воздуха самого холодного и 
теплого месяцев, которая достигает 64,6 °С. Го-
довая амплитуда максимальной и минимальной 
температуры воздуха достигает 101 °С [32]. 

Изучены структура, свойства, практическое 
применение лишайниковых амино-ß-олигосаха-
ридов [33]. Известен широкий спектр фармако-
логической активности лишайниковых лихена-
нов. Исследованиям биологически активных 
природных соединений субарктических видов 
растений, лишайников (19 видов) и мхов по-
священа совместная работа коллектива авторов 
из Якутии (Институт биологических проблем 
криолитозоны СО РАН) и Кореи (Korea Polar 
Research Institute, KOPRI) [34]. Наблюдаемые 
экспериментальные данные свидетельствуют о 
том, что большинство образцов, собранных в 
Оймяконе, показали мощный антиоксидантный 
эффект in vitro. 

Были изучены биологически активные веще-
ства, в том числе комплекс углеводов (без кон-
кретизации), в лишайниках рода Cladonia, про-
израстающих в Центральной Якутии [35]. В ра-
боте по исследованию микроэлементов и поли-
сахаридов в талломах Cladonia rangiferina (L.) 
F.H. Wigg. [36] было показано, что количе-
ственное содержание комплекса полисахаридов 
в C. rangiferina Северной Якутии увеличено на 
12,73 % по сравнению со слоевищами лишайни-
ков Центральной Якутии. 

В Институте биологических проблем криоли-
тозоны СО РАН (г. Якутск) начато изучение 
количественных характеристик некоторых вто-
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ричных метаболитов лишайников в разных 
условиях произрастания. Показано, что содер-
жание усниновой кислоты в талломах Flavoce-
traria cucullata (Bellardi) Kärnefelt & Thell, ото-
бранных в северной (арктической) части Яку-
тии, статистически достоверно выше, чем в тал-
ломах из Центральной и Южной Якутии. 
Наибольшая доля (+)-энантиомера усниновой 
кислоты в талломах изученного вида отмечена в 
образцах, собранных в арктической части Яку-
тии, наименьшая – в образцах из Южной Якутии. 
В целом географическая изменчивость содержа-
ния усниновой кислоты в талломах F. cucullata и 
соотношение двух ее энантиомерных форм, ве-
роятно, имеют определенное значение при фор-
мировании адаптационных механизмов, способ-
ствующих произрастанию данного вида в раз-
личных климатических условиях Якутии [37].  

Выявленные вторичные метаболиты эпи-
гейных кустистых лишайников Cladonia amauro-
craea (Flörke) Schaer., C. arbuscula (Wallr.) 
Rabenh., C. stellaris (Opiz) Pouzar & Vězda, C. 
rangiferina и Flavocetraria cucullata, произрас-
тавших в сосновых лесах Центральной Якутии, 
были идентифицированы как лишайниковые 

кислоты (дибензофураны, депсиды и α-метилен 
γ-лактоны). Показано, что содержание лишай-
никовых кислот в талломах лишайников зависе-
ло от типа соснового леса, из которого они были 
отобраны. Предположено, что различное содер-
жание вторичных метаболитов в лишайниках, 
произрастающих в изученных типах лесных со-
обществ Центральной Якутии, может быть обу-
словлено как действием абиотических факторов 
среды (свет, температура, влажность), так и 
конкуренцией со стороны других видов расте-
ний [38]. 

Резюмируя обзор научных работ о физиоло-
го-биохимических механизмах устойчивости 
лишайников к условиям обитания, следует от-
метить, что на сегодняшний день исследования 
криопротекторного и осмопротекторного значе-
ния органических метаболитов лишайников не 
имеют системного характера. Активно изучают-
ся лишайниковые вещества в отношении их 
фармакологического применения, особенностей 
процесса фотосинтеза в лишайниках; значения 
лишайниковых веществ для физиологии компо-
нентов лишайников, в то время как раскрытию 
адаптационных механизмов лишайников как 

 
Хроматограмма основных метаболитов в метанольном экстракте Cladonia stellaris: 1 – глицерол; 2 – янтарная кислота;
3 – арабитол; 4 – рибоновая кислота; 5 – маннит; 6 – пальмитиновая кислота; 7 – внутренний стандарт С23; 8 – сахароза; 9 –
неидентифицированное соединение (основной ион m/z 345); 10 – фрагмент перлатоловой кислоты (по данным [11]). 
По горизонтали – время удерживания, мин; по вертикали – интенсивность полного ионного тока (×106) 
 

Chromatogram of major metabolites in methanol extract of Cladonia stellaris: 1 – glycerol; 2 – succinic acid; 3 – arabitol; 4 – ribonic 
acid; 5 – mannitol; 6 – palmitic acid; 7 – internal standard С23; 8 – sucrose; 9 – unidentified compound (principal ion m/z 345); 10 –
perlatolic acid fragment). According to [11]. 
X-axis – retention time, min; y-axis – total ion current (×106) 
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комплексных биосистем организмов-экстремо-
филов уделяется недостаточное внимание. 

Перспективным является всестороннее изучение 
полисахаридов и низкомолекулярных соединений 
как крио- и осмопротекторов лишайников, что су-
щественно обогатит знания об адаптационных ме-
ханизмах лихенобиоты, внесет вклад в развитие 
лихенологии, криобиологии, гипобиологии. Иссле-
дования основных процессов, происходящих в ли-
шайниковых биосистемах, могут стать базой для 
мониторинговых исследований изменения клима-
тических условий в Арктике и Субарктике. 
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