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СУКЦЕССИИ ЦИАНОБАКТЕРИЙ В ВОДОЕМАХ БОРЕАЛЬНОЙ ЗОНЫ

Московский государственный университет имени М.В.Ломоносова

В экспериментах in situ исследовались сезонные сукцессии цианобактерий, вызы-
вающих «цветение» воды в водоемах бореальной зоны в зависимости от экологических 
факторов. Установлено, в планктонную стадию развития основными факторами, обус-
ловливающими рост и смену доминирующих форм цианобактерий, являются температура 
воды, уровень солнечной радиации и выделяемые метаболиты. Наиболее выраженные 
«цветения» воды с высоким накоплением биомассы и вторичных токсичных метаболитов 
цианобактерий наблюдаются в годы с антициклональным типом погоды. В такие годы 
цианобактерии проявляют максимальный рост благодаря выработанному в процессе эво-
люции сочетанию адаптивных признаков, комбинации которых отсутствуют у партнеров 
по планктонному сообществу или встречаются лишь по отдельности. Вероятно, что спо-
собность цианобактерий занимать различные биотопы в результате высокой устойчивости 
к климатическим факторам и ожидаемое глобальное потепление будут стимулировать 
более продолжительные и токсичные «цветения» воды в водоемах бореальной зоны.
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SUCCESSION OF CYANOBACTERIA IN BOREAL WATERS

Lomonosov Moscow State University, Russia

The in situ investigation of cyanobacterial seasonal succession, causing algal «blooms» in 

boreal waters, and its dependence on ecological factors was fulfilled. It was revealed that the most 

important abiotic factors promoting the growth and changes of dominant species in populations 

are the water temperature, the level of solar radiation and content of cyanobacterial metabolites. 

The most profound «blooming» with highest biomass and toxic metabolites accumulation occurs 

during anticyclone type of weather. During such periods cyanobacteria are the most prevalent 
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cultures due to the combination of adaptive mechanisms acquired in evolutionary process which 

other partners of planktonic community lacked or deprived. It was hypotized that the global 

warming and cyanobacteria ability to inhabit different biotopes due to environmental tolerance 

would result in more profound and prolonged «blooming» of boreal waters.

Zh. Mikrobiol. (Moscow), No. 4, P. 100—107

Key words: cyanobacteria, algal blooms, succession, ecological factors, metabolites, global 

warming

В В Е Д Е Н И Е

В водоемах бореальной зоны наблюдаются повторяющиеся из года в год 
сезонные сукцессии планктона, которые выражаются в появлении, кроме 
весеннего и осеннего, летнего максимума за счет массового развития циа-
нобактерий (Цб) родов Dolichospermum (=Anabaena) — Aphanizomenon —
Microcystis.В годы с антициклональным типом погоды при повышенном 
уровне солнечной радиации существенно увеличивается биомасса популя-
ций Цб и доля токсичных «цветений» воды [21]. Резкие «вспышки» числен-
ности и доминирование Цб в эвфотической зоне сопровождается снижением 
видового разнообразия планктонного сообщества.

Планктонные стадии развития Цб привлекают внимание исследователей в 
связи с участившимися в последнее время случаями отравления водной среды 
токсичными метаболитами, выделяемыми Цб прижизненно и после разру-
шения клеток [7, 14]. Следует подчеркнуть, что «цветение» вызывают обычно 
нитчатые или колониальные формы с высокой удельной поверхностью клеток 
(S/V), с хорошо развитыми поверхностными структурами (слизистые чехлы, 
капсулы). Обычно это теплолюбивые организмы, более требовательные к тем-
пературе воды, чем к уровню освещенности, с относительно высокой скоро-
стью деления клеток, устойчивые к поеданию организмами зоопланктона из-за 
слизистых поверхностных структур, с большим запасом фосфора в клетках, ак-
кумулированного во время бентосной стадии развития и потенциальной спо-
собностью увеличивать рост популяции за счет покоящих вегетативных спор.

К числу наиболее распространенных видов, вызывающих токсичные 
«цветения» относятся Dolichospermum flos-aquae (Lyngb.) Breb.ex Born.et Flah. 
Wackl.Hoffm. (Syn.: Anabaena flos-aquae Elenk.), Aphanizomenon flos-aquae 
(L.) Ralfs, Microcystis aeruginosa f. aeruginosa Elenk. и M.aeruginosa f.flos-aquae 
(Wittr.) Elenk. Среди вторичных метаболитов, продуцируемых этими вида-
ми наиболее опасными для гидробионтов и человека являются алкалоиды-
нейротоксины (анатоксин-а, анатоксин-а(s), гомоанатоксин-а) ингибиторы 
ацетихолинэстеразы и сакситоксин — блокатор натриевых каналов клетки. 
Не меньшую опасность представляют циклические пептиды — гепатоток-
сины (микроистины) — ингибиторы протеинфосфатаз и обладающие также 
канцерогенными свойствами. Некоторые Цб синтезируют низкомолеку-
лярные физиологически активные вещества: криптофицин, микровиридин, 
эругинозин, анабенопептины, микрогинины и другие метаболиты, которые 
регулируют рост собственной популяции во время «цветения», а также инги-
бируют развитие водорослей, беспозвоночных и рыб [10, 19].

Планктонные Цб демонстрируют широкую экофизиологическую адапта-
цию к изменяющимся условиям среды и способность давать «вспышку» чис-
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ленности практически во всех водных экосистемах. Они заняли практически 

все экотопы, вступая в симбиотические отношения с микро- и макроводо-

рослями, беспозвоночными животными, грибами и высшими растениями.

В свою очередь, в клетках Цб обитают цианофаги, а на поверхности гетеро-

цист — бактерии [15]. Максимальный рост Цб в водоемах, вызывающих «цве-

тение» воды, осуществляют в составе альгобактериальных ассоциаций [18].

До настоящего времени остаются неясными основные экологические 

факторы, обусловливающие активный рост Цб во время «цветения» водо-

емов. Поэтому выяснение особенностей развития потенциально токсичных 

Цб в природных экосистемах будет способствовать выяснению роли приори-

тетных экологических факторов, влияющих на уровень «цветения» и, соот-

ветственно, на синтез метаболитов с различной физиологической активнос-

тью. Эксперименты in situ помогут разработать также способы управления 

ростом популяций Цб как в условиях естественного местообитания, так и 

при использовании их в лабораторных опытах.

В этой связи, нами была предпринята попытка исследования цикла раз-

вития и структуры популяции возбудителей «цветения» воды D. flos-aquae, 

Aph. flos-aquae и Microcystis aeruginosa в водоемах бореальной зоны в зависи-

мости от основных экологических факторов, определяющих массовое разви-

тие этой ЦБ в планктонном сообществе.

М А Т Е Р И А Л  И  М Е Т О Д Ы

Исследования проводили на водохранилищах Можайском (55°02’18” с.ш., 

37°45’20” в.д.) и Canyon Ferry Lake (46°30’23” с.ш., 111°36’24” з.д., Montana, 

USA) летом 2010-2014 годов. Пробы планктона отбирали в полдень батомет-

ром Рутнера объемом 2 л с различных горизонтов в разных точках водоема 

в течение вегетационного периода. Часть пробы фиксировали раствором 

Люголя с добавлением формалина и ледяной уксусной кислоты и концен-

трировали методом обратной фильтрации. Вторую часть пробы последова-

тельно фильтровали чрез мембранные фильтры с диаметром пор 5 и 1,2 мкм 

для последующего измерения линейных параметров клеток. Количество ЦБ 

в пробах просчитывали под микроскопом в камере Нажотта объемом 0,05 

см3. Биомассу находили расчетным методом, приравнивая форму клеток к 

объему соответствующей геометрической фигуры и принимая в расчет, что 

103 мк3 составляет 0,001 мг сырой массы. Биомассу мелких колониальных ви-

дов определяли по количеству хлорофилла, принимая в расчет содержание 

хлорофилла «а» в сухом веществе равным 2,5% [9]. Пигменты экстрагировали 

90% водным раствором ацетона при 4 °С в условиях затемнения после разру-

шения клеток в стеклянном гомогенизаторе. Содержание феофитина «а» оп-

ределяли по изменению оптической плотности вытяжки пигментов при 430, 

665 и 750 нм, добавляя в кювету 0,1 мл 0,1 N соляной кислоты после измере-

ния хлорофилла. Концентрацию фосфатов и нитратов в воде определяли ме-

тодом ионной хроматографии высокого разрешения (HPIC). Электронные 

импульсы регистрировали с помощью интегратора Perkin Elmer LCI-100. 

Температуру воды на разных глубинах водоема измеряли с использовани-

ем электродных датчиков. Прозрачность воды определяли по диску Секки. 

Статистическую обработку данных проводили с использованием программ 

«Microsoft Exel» и «STATISTICA» 5.0 for Windows.
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Р Е З У Л Ь Т А Т Ы  И  О Б С У Ж Д Е Н И Е

Цианобактериальному «цветению» изученных водоемов всегда предшест-
вовало доминирование в планктоне эвфотической зоны диатомовых водорос-
лей Asterionella formosa Hass., Fragilaria crotonensis Ritt. Navicula digitoradiata 
(Greg.) A.S., развитие которых приводило к существенному снижению запа-
сов в воде основных биогенных элементов, особенно азота и фосфора.

В период весенней гомотермии поднятые со дна конвективными пото-
ками проросшие акинеты и гетероцистосодержащие трихомы Цб длиной 
50-70 мк в большом количестве обнаруживались в планктонных пробах. 
Интенсивный рост численности и прирост биомассы D. flos-aquae наблю-
дался в начале лета с прогревом поверхностного слоя воды до 16-18 °С и сни-
жением в ней концентрации нитратов в 2, а фосфатов — в 1,5 раза (табл. 1).

На фоне лимитированного содержания в воде азота и фосфора преимущес-
тво в росте получали популяции диазотрофных миксотрофных Цб с высокой 
скоростью деления клеток в трихомах. Высокая степень приспособленности 
к дефициту биогенных элементов у Цб IV субсекции связана со способностью 
использовать для роста как накопленный клетками в виде цианофициновых 
гранул (сополимер аргинина и аспарагиновой кислоты) резервный азот, так 
и фиксировать его в аэробных условиях специализированными клетками ге-
тероцистами. Установлено, что для Цб характерно видовое предпочтение к 
определенным формам азота, что обеспечивает им последовательное доми-
нирование при развитии в планктоне. Следует отметить, что при переходе с 
нитратного на аммонийный азот у Aph. flos-aquae возрастает эффективность 
использования энергии клетками [13]. Так, массовое развитие D. flos-aquae 
в водоеме сопровождается использованием нитратного азота, а рост Aph. 
flos-aquae — аммонийного азота. Эти виды Цб в цикле развития формируют 
специализированные спороподобные клетки акинеты, которые позволяют 
переживать им неблагоприятные условия. Акинеты являются транзиторной 
формой дифференциации клеток у Цб, и процесс их образования сопровож-
дается накоплением большого количество связанного азота (цианофицино-
вых гранул), фосфора в виде полифосфатов и гликогена. В связи с этим при 
благоприятной температуре они быстро могут перейти к массовому развитию. 
Определяющими в этом случае факторами массового развития Цб становятся 
абиотические факторы — температура воды и уровень солнечной радиации.

В стратифицированном водоёме в эвфотической зоне Цб получают конку-
рентное преимущество в росте по сравнению с другими организмами планктон-
ного сообщества. Поэтому в начале лета в планктоне доминирует D. flos-aquae 
с невысоким требованием к интенсивности света и оптимальной температурой 
роста 16-18 °С. «Цветение» водоема, вызванное D. flos-aquae, продолжается

Та б л и ц а  1. Содержание соединений азота и фосфора в эвфотической зоне Canyon Ferry Lake (мкг/л) 
летом 2010 года

Биогенные элементы
Время отбора проб воды

20.04 20.05 20.06 20.07 20.08

NO3
- 520,3±61,4 280,4±39,6 161,5±21,4 153,8±25,7 96,7±14,8

NH4
+ 240,5±32,3 210,4±30,4 375,6±41,5 563,1±71,4 190,8±28,6

PO4
3- 61,8±11,3 50,7± 9,8 41,3± 8,5 35,5± 6,2 27,6± 5,4

P общий 168,4±22,5 152,2±23,1 136,8±18,0 120,7±16,3 128,6±15,7
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около трех недель и заканчивается быстрым, в течение нескольких часов лизи-
сом клеток. Причиной лизиса, по-видимому, является наличие в клетках фер-
ментного комплекса, способного расщеплять пептидогликан клеточной стен-
ки, который выделяется в среду во время разрушения клеточных оболочек [4], 
или наличием в составе популяции видоспецифического цианофага.

При старении популяции Цб в конце «цветения» одним из процессов 
автолиза клеток может быть также фотоокисление, которое сенсибилизиру-
ется хлорофиллом, поэтому на стадии стационарной фазы роста популяции, 
когда происходит деградация хлорофилла, сопровождающаяся разрушением 
мембран тилакоидов, происходит автолиз клеток [8]. Анализ проб на содер-
жание фотосинтетических пигментов в конце фазы «цветения», когда био-
масса фитопланктона на 85-90% была представлена Цб, показал уменьшение 
концентрации хлорофилла «а» в 3 раза по сравнению с пиком «цветения» на 
фоне увеличения доли феофитина «а» [5].

Некоторые вещества, выделяемые в среду после лизиса клеток доминиру-
ющего вида, могут быть использованы в качестве источника питания видами 
Цб, способными к мезотрофному типу обмена. В результате в планктонном 
сообществе создаются благоприятные условия для асинхронных сезонных 
сукцессий планктонных стадий Цб, когда лизис клеток одного вида создает 
среду для роста других Цб, которые приходят на смену ранее доминирующе-
му «цветущему» виду.

 С ростом солнечной радиации и дальнейшим прогревом воды до 20-22 °С 
преимущество в развитии получает Aph.flos-aquae, для роста которой необхо-
дима высокая интенсивность солнечного света, поскольку в процессе роста 
прямые или изогнутые длинные трихомы данной Цб собираются в довольно 
крупные пучки или клубки. Необходимо отметить, что период «цветения» 
воды, обусловленный интенсивным развитием Aph. flos-aquae, совпадает 
с началом развития одноклеточной Цб I субсекции условно токсичной Цб
M. aeruginosa, колонии которой постоянно присутствовали в планктонном 
сообществе. Однако интенсивный рост популяции M. aeruginosa начинался 
лишь после спада развития Aph. flos-
aquae. «Вспышка» численности M. 
aeruginosa приходится на начало ав-
густа, когда температура воды дости-
гает 24-25 °С, а инсаляция начинает 
снижаться. Развитие популяций M. 
aeruginosa, как правило, сопровож-
далось подавлением роста Aph. flos-
aquae, что, по-видимому, связано с 
выделением в среду M. aeruginosa 
метаболитов, подавляющих развитие 
Aph. flos-aquae (табл.2). Аналогичные 
сукцессии планктонных стадий 
развития Цб наблюдались во вре-
мя «цветения» воды в Можайском, 
Рыбинском, Горьковском и других 
водохранилищах бореальной зоны, 
особенно в годы с антициклональ-
ным типом погоды [6, 7].

Та б л и ц а  2. Изменение биомассы ЦБ в период
«цветения» воды в Canyon Ferry Lake в 2010 г.
(мкг/м3 сух. в-ва)

Время

отбора

проб

Dolichospermum 

flos-aquae
Aphanizomenon

flos-aquae

Microcystis 

aeruginosa

15.06 270,2±24,7 — —

20.06 632,4±51,6 — —

25.06 941,6±62,3 80,5±9,6 —

30.06 1240,5±115,4 187,7±16,4 —

05.07 652,3±49,0 306,9±27,5 110,7±11,8

10.07 106,0±12,5 710,3±53,2 214,3±19,5

15.07 — 1130,4±120,0 253,1±21,4

20.07 — 1390,0±146,2 398,6±43,2

25.07 — 1505,6±138,8 593,5±54,0

30.07 — 1218,2±110,0 817,2±63,5

05.08 — 704,5±55,4 1045,3±82,4

10.08 — 275,8±26,3 1152,0±89,6

15.08 — 195,2±18,7 1230,5±120,8

Примечание. — Менее 50 мкг/м3
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Данные виды Цб относятся к условно токсичным видам и способны синтези-
ровать и накапливать в клетках разные группы токсических метаболитов. У Aph.
flos-aquae обнаружен гепатотоксин — цилиндроспермозин и два нейротоксина: 
анатоксин-а и гомоанатоксин-а; у M. aeruginosa из гепатотоксинов выявлены 
микроцистины и не обнаружен ни один из структурных вариантов нейроток-
синов. Наиболее полный набор токсичных метабролитов синтезирует D. flos-
aquae: гепатотоксины — микроцистин и цилиндроспермозин, а среди нейро-
токсинов — анатоксин-а, гомоанатоксин-а, анатоксин-а (с) и сакситоксины [2].

При смене доминирующего вида происходит деградация клеток ранее 
«цветущего» вида, и в окружающую среду вместе с токсичными метаболита-
ми выделяются соединения азота, фосфора и других биогенных элементов, 
которые служат питательными веществами для популяции следующего за 
ним вида Цб. Поэтому даже во время пика «цветения» воды в планктонном 
сообществе на протяжении сукцессии присутствовали другие виды, в том 
числе Цб, диатомовые водоросли и простейшие.

В это же время наблюдалось интенсивное спорообразование и переход 
«цветущего» вида Цб к бентосной стадии развития в иловых отложениях во-
доема, где акинеты могут находиться несколько месяцев и даже лет [9]. Таким 
образом, развитие планктонных стадий Цб в сообществе регулируется сово-
купностью абиотических и биотических факторов, каждый из которых по-
пуляция стремится использовать, регулируя рост собственной численности, 
поскольку каждая популяция в составе сообщества всегда стремится подде-
рживать оптимальную плотность, обеспечивающую существование вида в 
среде, созданной и партнерами по биотическому сообществу.

При этом три основные группы экологических факторов обусловливают 
эффективный рост популяций Цб, вызывающих «цветение» воды в планк-
тонном сообществе. К первой группе относится антропогенное увеличение 
концентрации биогенных элементов, способствующее интенсивному «цве-
тению» воды, повторяющееся из года в год в водоемах умеренной зоны в 
результате интенсивного роста Цб. Массовому развитию Цб способствуют 
также различные потребности планктонных стадий в разных формах азота 
и фосфора, а также способность D.flos-aquae к азотфиксации атмосферного 
азота и запасам в клетках полифосфатов [16, 20].

Вторая группа абиотических факторов, обусловливающая активный рост 
Цб, связана с высоким уровнем геомагнитной активности и солнечной радиа-
ции в годы с антициклональным типом погоды [3]. В такие годы существенно 
возрастает частота «вспышек» численности Цб на фоне резкого увеличения ток-
сичных «цветений». При высоком уровне солнечной активности рост биомассы 
Цб сопровождается увеличением биосинтеза токсичных метаболитов [11, 12, 17].

Особый интерес представляет третья группа факторов, связанная с выде-
ляемыми Цб во внешнюю среду метаболитами, которые выполняют в планк-
тонном сообществе специфические функции: регулируют клеточный цикл и 
рост собственной популяции, особенно на конечной стадии «цветения», ин-
гибируют развитие партнеров по сообществу, вызывая элиминацию чувстви-
тельных видов. Поскольку в водных экосистемах обмен информацией между 
особями популяции и межпопуляционные взаимоотношения происходят 
посредством метаболитов, выделяемых в окружающую среду, то рост чис-
ленности отдельного вида Цб и последующее отмирание в конце «цветения» 
сопровождается резким выбросом в среду высоких концентраций вторичных 
токсичных соединений. В результате в планктонном сообществе происходит 
нарушение информационного поля, которое приводит к разбалансировке 
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связей между партнерами и последующему изменению структуры биотичес-
кого сообщества и смене доминирующего вида [1, 6].

Доминирование отдельных видов в летнем комплексе планктонного со-
общества происходит благодаря способности Цб осуществлять максималь-
ный рост и обусловлено тем, что в процессе эволюции при формировании 
жизненных стратегий у них появились свойства, которые сложились в слож-
ную комбинацию приспособительных признаков, каждый из которых у дру-
гих видов в сообществе присутствует лишь по отдельности. В то же время, 
резкое увеличение численности и биомассы «цветущего» вида Цб наруша-
ет функциональное равновесие в планктонном сообществе и упрощает его 
структуру, что вызывает обострение конкуренции между партнерами за ре-
сурс в результате доминирования отдельных популяций.

Можно предположить, что прогнозируемое изменение климата в сторо-
ну глобального потепления будет способствовать более продолжительным и 
токсичным «цветениям» воды планктонными стадиями развития эндемных и 
космополитных видов Цб, включая и теплолюбивые виды Цб, ранее массово
не развивавшихся в исследуемых регионах, таких, как Cylindrospermopsis 
raciborskii (Wolozynska) Seenaya et Subba Raju в результате инвазии из южных 
регионов, как это происходит в годы с антициклональным типом погоды в 
водоемах бореальной зоны.

Работа выполнена при финансовой поддержке Министерства образования и науки 
России (соглашение № 14.616.21.0080).
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Из реактивного топлива ТС-1 выделен консорциум микроорганизмов, каждый член 

которого способен последовательно деградировать разные фракции углеводородов. 

Изолировано и идентифицировано 5 штаммов окисляющих углеводород бактерий 

(УОБ). Определены их физиолого-биохимические особенности. Все штаммы проявляют 

положительную каталазную активность. Установлено, что все штаммы УОБ, продуциру-

ющие экзогенные и эндогенные поверхностно активные вещества, способны к росту на 

средах с разными фракциями углеводородов. Изучение подобных ассоциаций позволя-

ет создавать эффективные препараты для биоремедиации при ликвидации аварийных 

разливов нефти и нефтепродуктов.
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A consortium of microorganisms were isolated from TC-1 fuel form, each member of which 

is capable of consistently degrade hydrocarbons’ different fractions. The 5 strains of hydrocarbon-

oxidizing bacteria (PSB) were identified and isolated from TS-1 jet fuel. Their physiological and 

biochemical features are defined. All strains exhibit positive catalase activity. It is determined that all 

UOB strains, producing exogenous and endogenous surfactants, are capable to growth on media with 


