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фотосинтетиков, азотфиксаторов и продуцентов биологически активных веществ, а также сведения
о распространении этих микроорганизмов в различных морских экосистемах. Обсуждается суще-
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Цианобактерии (ЦБ), ранее называвшиеся си-
незелеными водорослями, сине-зелеными бакте-
риями или Cyanophyta, – это тип бактерий, полу-
чающих энергию посредством фотосинтеза.
В эволюции жизни на Земле ЦБ сыграли особую
роль как первичные продуценты атмосферного
кислорода. Полагают, что первые на Земле (до-
кембрийские) экосистемы состояли только из
прокариотических организмов, в том числе ЦБ.
Вероятно, благодаря их интенсивному развитию в
этот период произошло так называемое Великое
кислородное событие (или кислородная катастро-
фа), которое имело огромное значение для эволю-
ции живых организмов (Schopf, 2012; Lyons et al.,
2014). В это же время ЦБ активно участвовали в
создании известковых пород (строматолитов).
В результате деятельности ЦБ, а в дальнейшем и
эукариотических фотосинтетиков сформирова-
лась современная система океан–атмосфера (But-
terfield, 2015). Как показали исследования, эта
группа микроорганизмов является предшествен-
ником хлоропластов, присутствующих у всех пред-
ставителей растительного царства. Предполагается,
что до позднего неопротерозоя хлоропласты бы-
ли самостоятельными фикобионтами (Butterfield,
2015). В настоящее время ЦБ активно влияют на
жизнь на Земле как производители кислорода на
планете, эффективные фиксаторы атмосферного
азота и основные производители органического
вещества в экосистемах (Gaysina et al., 2019). Бла-

годаря широким адаптивным возможностям они
распространены практически во всех экологиче-
ских нишах и формируют разнообразные эндо-
фитные и симбиотические ассоциации (Cyano-
bacteria …, 2003). В морских экосистемах ЦБ со-
ставляют значительную часть океанического
фитопланктона, образуют пленки на камнях в ли-
торальной зоне (Lee, 2008), обнаружены также в
донных отложениях и в симбиозе с другими гид-
робионтами (Cyanobacteria …, 2003; Gaysina et al.,
2019), являясь неотъемлемой частью биотопов
Мирового океана. Однако, несмотря на экологи-
ческое значение, ЦБ недостаточно учитываются
или вовсе игнорируются во многих исследовани-
ях по биоразнообразию (Rejmánková et al., 2004).

Цель настоящего обзора ‒ обобщить опубли-
кованные данные о распространении и биологи-
ческом разнообразии ЦБ в морских экосистемах
(в том числе полуискусственных) и симбиотиче-
ских ассоциациях, а также отметить особенности
биологии и физиологии этих организмов, опреде-
ляющие характер их взаимодействия с отдельными
компонентами экосистем и роль в экосистемах в
целом. Данная информация позволит привлечь
более пристальное внимание к ЦБ как к одной из
основных и важнейших составляющих морской
биоты.
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Происхождение, систематика и особенности 
биологии цианобактерий

ЦБ представляют собой группу чрезвычайно
разнообразных грамотрицательных прокариот,
появившихся на Земле в архейскую эру предпо-
ложительно 2.7–3.5 млрд лет назад, а возможно, и
в более ранний период (Саут, Уиттик, 1990;
Schopf, 2012). Таксономические критерии для ЦБ
были существенно изменены с появлением элек-
тронной микроскопии и молекулярного анализа.
В настоящее время предлагается называть ЦБ ци-
анопрокариотами (Komárek, 2018) и для понима-
ния их классификации использовать “полифазный
подход”, включающий все критерии, полученные в
результате морфологических, биохимических, мо-
лекулярных и филогенетических исследований.
Микроорганизмы, входящие в группу цианопро-
кариот, отнесены к восьми порядкам: Gloeobacte-
riales, Synechococcales, Oscillatoriales, Chroococ-
cales, Pleurocapsales, Spirulinales, Chroococcidiop-
sidales и Nostocales (Komárek et al., 2014). К концу
прошлого века было известно около 2000 видов
ЦБ (Вассер и др., 1989; Громов, 1996), а за послед-
ние десятилетия описано более 50 новых родов
(Komárek et al., 2014).

ЦБ характеризуются рядом уникальных осо-
бенностей. Это прокариоты, не имеющие клеточ-
ных органелл и способные размножаться бинар-
ным делением; их клеточная стенка состоит из
пептидогликана (муреина); многие виды имеют
слизистую капсулу вокруг клеточной стенки; со-
держат хлорофилл а, по строению сходный с хло-
рофиллом эукариотических растений, а также
фикобилиновые пигменты (голубой – фикоциа-
нин и красный – фикоэритрин) и каротиноиды;
выделяют кислород при фотосинтезе. Многие
представители этой группы при освещении ближ-
ним инфракрасным светом могут синтезировать
хлорофиллы d и f (Chen et al., 2010; Аллахвердиев
и др., 2016). В сублиторальной зоне морей ЦБ на-
ходили на глубине нескольких десятков метров,
где они существовали благодаря способности к
хроматической адаптации (Ефимова и др., 2018).
В качестве источника углерода для синтеза необ-
ходимых углеводородов ЦБ могут использовать
СО2, запасая его в виде гликопротеида, сходного
с гликогеном. Фототрофный тип питания являет-
ся для ЦБ основным, но не единственным. Кроме
настоящего фотосинтеза ЦБ способны к фоторе-
дукции, фотогетеротрофии, автогетеротрофии,
гетероавтотрофии и даже к полной гетеротрофии
(Cohen, Gurevitz, 2006; Пиневич, 2006). При на-
личии в среде органических веществ ЦБ исполь-
зуют их в качестве дополнительных источников
энергии. Считается, что практически все виды
ЦБ – потенциальные миксотрофы (Сиваш и др.,
2004; Абдуллин и др., 2016). Благодаря способно-
сти к смешанному питанию они могут жить и

быть активными в экстремальных для фотоавто-
трофной жизни условиях, например, в строго
анаэробных условиях и в атмосфере сероводорода
(сероводородный слой Черного моря). В таких
экологических нишах почти отсутствует конку-
ренция, что позволяет им доминировать (Zubkov,
2009; Hess et al., 2016). Некоторые ЦБ могут фик-
сировать атмосферный азот, включать его в био-
молекулы протеинов и нуклеиновых кислот. Дан-
ные микроорганизмы способствуют накоплению
азота: до 10% от общего баланса в мезотрофных
водоемах и до 80% – в эвтрофных. Фиксация азо-
та характерна для всех гетероцистных форм, а
также отмечена у не имеющих гетероцисты
планктонных видов, образующих большие коло-
нии, например, у Trichodesmium Ehrenberg ex Go-
mont 1892 и некоторых других колониальных ЦБ
с очень мелкими одиночными клетками (Carpen-
ter, Price, 1976; Bryceson, Fay, 1981). Для Атланти-
ческого океана биологическая фиксация азота
оценивается в 14 Тг (1 тераграмм, Тг = 1012 г или
1 млн тонн) за год (Großkopf et al., 2012). Извест-
но, что клетки ЦБ могут быстро поглощать фос-
фор (как минеральный, так и органический). Это
имеет значение при переносе в эвфотическую зону
запасов фосфора, аккумулированных в донных
отложениях или поступающих из других источ-
ников (Pentecost, Witton, 2012). ЦБ способны ак-
тивно развиваться даже в таких неблагоприятных
условиях, как, например, морские донные осадки
из мест захоронения токсических веществ. Ис-
следование образцов морских грунтов, отобран-
ных в местах захоронения химического оружия в
Керченском проливе, показало, что здесь доми-
нировали ЦБ из порядков Oscillatoriales и Nosto-
cales, включающих несколько родов: Lyngbya
Agardh ex Gomont 1892, Gloeothrichia Agardh ex
Bornet et Flahault 1886, Microcystis Kützing 1833,
Phormidium Kützing ex Gomont 1892, Calothrix Bor-
net et Flahault 1886, Tolypothrix Kützing ex Bornet et
Flahault 1888, Nostoc Vaucher ex Bornet et Flahaul
1888 и Anabaena Bory de Saint-Vincent ex Bornet et
Flahault 1886 (Андреева, 2007; Андреева и др.,
2008). В то же время в условно чистых морских
грунтах ЦБ отсутствовали, что указывает на воз-
можность их использования в качестве индикато-
ров загрязнения морских донных отложений
(Смирнова, 2013).

В процессе жизнедеятельности ЦБ выделяют в
окружающую среду до 40% ассимилированного
ими углерода в виде аминокислот и их амидов, а
также большое количество разнообразных вто-
ричных метаболитов, относящихся к биологиче-
ски активным соединениям (белковые вещества,
углеводы, липиды, органические кислоты, стери-
ны, изопреноиды, фитогормоны, экомоны, фе-
нольные соединения, витамины). У некоторых
метаболитов обнаружены потенциально полез-
ные фармацевтические свойства, такие как про-
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тивоопухолевое, антибактериальное (антибиоти-
ческое широкого спектра действия), противови-
русное и др. (Сиренко, Козицкая, 1988; Nagarkar,
2002; Yadav et al., 2012; Гольдин, 2013). Некоторые
представители этой группы обладают фунгицид-
ным и антигельминтным свойствами (Gupta et al.,
2013). Благодаря образованию разных химиче-
ских соединений ЦБ могут вступать в разнооб-
разные аллелопатические взаимоотношения в
альгоценозах. Причем в морской среде аллелопа-
тический эффект имеет более специфический ха-
рактер, чем в пресной. Это связано с высоким фо-
ном галогенов в морской воде и с их включением
в синтез биологически активных соединений во-
дорослей (Suikkanen, 2008; Żak et al., 2012; Голь-
дин, 2013). Особой группой веществ, образуемой
многими видами ЦБ, являются токсические ме-
таболиты (Сиренко, Козицкая, 1988; Поляк, Су-
харевич, 2017), которые не только определяют ка-
чество воды, но и формируют водные биоценозы
в результате подавления и отмирания отдельных
их компонентов.

Распространение и экологическая роль 
цианобактерий в морских экосистемах

ЦБ обнаружены во всех океанах и представле-
ны разными морфологическими формами, спо-
собными варьировать в зависимости от сезона и
географической локализации. Они входят в со-
став планктона и бентоса пресных вод и морей.
Находясь в начале большей части пищевых це-
пей, ЦБ производят биологически активные ве-
щества и значимую долю кислорода, поступающе-
го в атмосферу. Большинство видов ЦБ являются
убиквистами и космополитами, т.е. формами,
приуроченными к широкому спектру экологиче-
ских ниш. Особый интерес представляют морские
ЦБ. В океаническом фитопланктоне они немно-
гочисленны, но в акваториях внутренних морей с
повышенной степенью эвтрофикации количе-
ство одновременно встречающихся видов может
быть больше 20. Особенно многочисленны ЦБ
порядка Oscillatoriales (см.: Paerl, 2012).

Фитопланктон. Считается, что с открытием в
конце 1970-х и 1980-х гг. одноклеточных ци-
анобактерий в составе морской микробиоты ра-
дикально изменился взгляд на функционирова-
ние и структуру морских экосистем. Основные
представители этой экологической группы – кок-
коидные цианобактерии родов Synechococcus
Nägeli 1849, Synechocystis Sauvageau 1892 и Prochlo-
rococcus Chisholm et al., 1992 (см.: Ferris, Palenik,
1998; Scanlan, 2001). Фотоавтотрофный пико-
планктон доминирует на обширном простран-
стве Мирового океана и занимает ключевое поло-
жение в начале морских пищевых цепей, являясь
потенциальным поставщиком углерода. Домини-
рование очень мелкого (диаметр 0.6 мкм) Prochlo-

rococcus в центральной части Тихого океана (рай-
он Гавайских островов) может привносить 40%
хлорофилла и 30% живого углерода, при этом об-
разуется “микробиальная петля”, которая очень
эффективна при рециркуляции минеральных
элементов. Продукция более крупного Synechoc-
occus в Саргассовом море оценивается в 5–30%;
его доминирование может приводить к образова-
нию относительно крупных гранул, способствую-
щих эффективному экспорту углерода на более
высокие трофические уровни. Подсчитано, что
20% фотосинтетической продукции океанов про-
изводят планктонные ЦБ (Белякова и др., 2006).
Предполагается, что наряду с бактериями они иг-
рают ключевую роль в “микробиальной петле”
(Голубков, 2013). В Тихом океане в массовом ко-
личестве развивается нитчатая азотфиксирующая
форма Trichodesmium (см.: Lee, 2008). В поверх-
ностных водах южной части океана между Австра-
лией и Антарктидой в летнее время 1985‒1986 гг. в
большом количестве обнаружены фикоэритрин-
содержащие хроококкоидные ЦБ (Marchant et al.,
1987). Основной детерминантой их численности
была температура, с которой было экспоненци-
ально связано число клеток. Иногда потенциаль-
ным барьером для роста и распространения ЦБ
являлось повышение солености. Однако некото-
рые аборигенные формы проявляют толерант-
ность к колебаниям этого показателя, поэтому
чувствительность или адаптивность к повышен-
ной солености может быть использована в каче-
стве одного из таксономических критериев для
ЦБ (Paerl, 2012). Из образцов воды, отобранных в
северной части Ионического моря (Caroppo et al.,
2006), выделены ЦБ, принадлежащие к родам St-
anieria Komárek et Anagnostidis 1986, Geitlerinema
(Anagnostidis et Komárek) Anagnostidis 1989, Leiblenia
(Gomont) Hoffmann 1985, Leptolyngbya Anagnos-
tidis et Komárek 1988, Oscillatoria Vaucher ex Go-
mont 1822, Pseudanabaena Lauterborn 1915 и Spiru-
lina Turpin ex Gomont 1892. Отмечены высокая
пространственная изменчивость численности и
биомассы фитопланктона и его развитие в зависи-
мости от температуры и наличия в среде биогенов.
В образцах, собранных у побережья Северного
Кипра (Ulcay et al., 2015), выявлено 47 таксонов
ЦБ: Chroococcales ‒ 15, Oscillatoriales ‒ 20 и Nosto-
cales ‒ 12. Из них в Средиземном море впервые об-
наружены Aphanocapsa litoralis (Hansgirg) Komárek et
Anagnostidis 1890, Coelosphaerium minutissimum Lem-
mermann, 1900, Chroococcus cf. turicensis (Nägeli)
Hansgirg 1887, Chroococcus varius A. Braun in Raben-
horst 1876, Spirulina tenerrima Kützing ex Gomont
1892, Calothrix fuscoviolacea P. Crouan et H. Crouan ex
Bornet et Flahault 1886, Rivularia nitida C. Agardh ex
Bornet et Flahault 1886 и Scytonematopsis pilosa (Har-
vey ex Bornet et Flahault) I. Umezaki et M. Watanabe
1994. В прибрежных водах Индии зарегистриро-
вано 240 видов морских ЦБ из 50 родов, принад-
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лежащих к 14 семействам, из которых только 34
вида были гетероцистными (Thajuddin, Subramani-
an, 1992; Thajuddin et al., 2000). Отмечено, что в
1991–2003 гг. в этом регионе наблюдалось сокра-
щение биоразнообразия ЦБ на 30 видов (Thajud-
din et al., 2000). В фитопланктоне Балтийского
моря (Stal et al., 2003), характеризующегося низ-
кой соленостью, распространены виды Synechoc-
occus spp., Nodularia spumigena Mertens ex Bornet et
Flahault 1886, Aphanizomenon flos-aquae (Linnaeus)
Ralfs ex Bornet et Flahault 1888, Microcystis и
Anabaena spp. (см.: Mazur-Marzec, Pliński, 2009).
В Прибалтике N. spumigena является основным
токсичным видом, продуцирующим гепатотоксин
нодуларин. Здесь же обнаружена Anabaena sp., про-
дуцирующая гепатотоксин микроцистин (O’Neil
et al., 2012). В разных районах Балтийского моря
значения биомассы азотфиксирующих родов ЦБ
Aphanizomenon A. Morren ex Bornet et Flahault 1888,
Nodularia Mertens 1822 и Dolichospermum (Ralfs ex
Bornet et Flahault) Wacklin, Hoffmann et Komárek
2009 заметно различались (Wasmund et al., 2017).
Род Nodularia, образующий поверхностные скоп-
ления, чаще встречался в центральной и южной
частях Балтийского моря, в северной части доми-
нировал род Aphanizomenon. По данным Ковале-
вой (2006), в планктоне прибрежной части Азов-
ского моря встречались виды ЦБ из порядков Ch-
roococcales (роды Merismopedia Meyen 1839,
Synechocystis, Gomphosphaeria Kützing 1836, Coelos-
phaerium Nägeli 1849, Microcystis) и Oscillatoriales
(Planktolyngbya Anagnostidis et Komárek 1988, Plank-
tothrix Anagnostidis et Komárek 1988, Phormidium,
Lyngbya). В летний сезон Aphanizomenon flos-aquae,
Nodularia spumigena (Nostocales) и Microcystis aerugi-
nosa Kützing 1846 (Chroococcales) часто вызывали
“цветение” в Таганрогском заливе. Обширная се-
роводородная зона в Черном море, вероятно,
определяет своеобразие черноморских альгоце-
нозов.

При исследовании пространственного распре-
деления одноклеточных ЦБ рода Synechococcus в
Черном, Мраморном, Эгейском и Средиземном
морях выявлены значительные различия в коли-
честве клеток как по вертикали, так и по горизон-
тали (Uysal, 2006). В поверхностном слое Черного
моря на неоднородность распределения клеток
основное влияние оказывала соленость. При
этом наблюдалось уменьшение размеров клеток от
поверхности к глубине (Uysal, 2006). С помощью
спектрометрии, эпифлуоресцентной микроско-
пии и проточной цитометрии были определены
пигментный состав, размер, а также количество
фикоэритринсодержащих одноклеточных ЦБ
Synechococcus spp. в зависимости от глубины и вы-
явлена значительная корреляция между числен-
ностью клеток и физико-химическими парамет-
рами окружающей среды (Uysal, 2001). В подпо-
верхностном слое, содержащем максимальное

количество хлорофилла, клетки флуоресцирова-
ли ярче и дольше, чем клетки с поверхностного
слоя и с бóльшей глубины; они также были круп-
нее, чем клетки из глубинных слоев. В связи с
разной интенсивностью флуоресценции изоляты
значительно различались по скорости роста при
их акклиматизации к разной глубине. Четко вы-
раженный пик обилия этих организмов, приходя-
щийся на горизонты 25–35 м, выявлен на глубо-
ководных станциях Черного моря (Шалапенок,
1991), здесь количество ЦБ было максимальным
для Мирового океана. Максимумы обилия были
приурочены к градиентным температурным зонам.
На станциях в северо-западной части Черного моря
распределение ЦБ носило иной характер. По дан-
ным Гольдина (2012), в Азово-Черноморском
бассейне в последние годы увеличивается число
массовых видов из родов Lyngbya, Microcystis, Aph-
anizomenon, Limnothrix Meffert 1987, Anabaena и
Gloeocapsa Kützing 1843. Предполагается, что рост
видового разнообразия могли вызвать эвтрофи-
кация и повышенная температура. Так, в Одес-
ском заливе Черного моря при аномальном темпе-
ратурном режиме летом 2010 г. впервые отмечено
массовое развитие нитчатой гетероцистной ЦБ
Nodularia spumigena и в составе фитопланктона
обнаружены скопления ЦБ Anabaena flos-aquae
(Lyngbye) Brebisson ex Bornet et Flauhault 1886
(Александров и др., 2012), вызвавшие “цветение”
воды в данном регионе. В фитопланктоне аквато-
рии прибрежной зоны четырех различающихся
по степени антропогенного воздействия бухт Се-
вастополя (Мартынова, Карантинная, Артилле-
рийская и Южная) среди ЦБ доминировали пред-
ставители осцилляториевых и порядка Nostocales,
относящиеся к родам Spirulina, Oscillatoria, Lyngbya
(порядок Oscillatoriales), а также Anabaena, Calo-
thrix, Tolypothrix (порядок Nostocales) и род Micro-
cystis (порядок Chroococcales) (см.: Андреева,
2017а).

В литературе рассматриваются разные аспекты
экологических последствий глобального потеп-
ления и его влияние на развитие ЦБ, а также дру-
гих представителей фитопланктона в пресновод-
ной, эстуарной и морской среде (Paerl, Paul, 2012).
ЦБ обычно “предпочитают” теплую воду и высо-
кую освещенность, поэтому в субтропических эс-
туариях они доминируют в теплое время года.
Предполагается, что изменение температуры воз-
духа и количества осадков в результате глобально-
го потепления, колебания уровня Тихого океана,
происходящие каждые 10 лет, и южное изменение
Эль-Ниньо могут повлиять на первичную продук-
тивность в планктонных сообществах, например,
способствовать размножению токсичных ЦБ, ко-
торые заметно изменяют химизм окружающей
среды (Глобальное потепление…, 2012). Однако
потепление океанических вод может значительно
ограничить рост и разнообразие видов микрово-
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дорослей и ЦБ, что, в свою очередь, повлияет на
глобальный углеродный цикл (Маленькие орга-
низмы…, 2012). Канадские ученые установили,
что в результате потепления океана количество
фитопланктона снижается на 1% в год (Темпера-
тура…, 2010). Показано, что морской фитопланк-
тон также может регулировать температуру атмо-
сферы (Большая Энциклопедия…, 2016).

Перифитон. Данных о встречаемости ЦБ в
морских сообществах в качестве обрастателей
сравнительно немного. Исследование численно-
сти пикоцианобактерий в перифитонных микро-
ценозах Кольского залива Баренцева моря показа-
ло, что их количество было на один-три порядка
ниже, чем в умеренных и тропических районах
Мирового океана, и настолько же выше, чем в от-
крытых водах Баренцева моря и некоторых дру-
гих северных морей (Мирошниченко, 2016). В пе-
рифитоне Кольского залива обнаружено от 55 до
65 видов цианопрокариот, относящихся к семей-
ствам Pseudanabaenaceae, Phormidiaceae и Xeno-
coccaceae (Луценко и др., 2013; Мирошниченко,
2016). Здесь доминировали Leibleinia nordgaardii
Anagnostidis et Komárek 1988, L. epiphytica (Hieron-
ymus) Compère 1985, Gloeocapsopsis crepidinum
(Thuret) Geitler ex Komárek 1993, Calothrix scopulo-
rum J. Agardh ex Bornet et Flahault 1886, Pseudophor-
midium battersii (Gomont) Anagnostidis 2001 и Lep-
tolyngbya fragilis (Gomont) Anagnostidis et Komárek
1988. Большинство перифитонных видов были
обрастателями неживых субстратов, эпифитами
или аллохтонными формами. В донных осадках
сероводородной зоны Черного моря обнаружено
17 видов водорослей, относящихся к шести отде-
лам, причем наибольшим разнообразием (6 видов)
характеризовались ЦБ Anabaena spiroides Klebahn
1895, Gleocapsa sp. и другие (Нестерова, Теренько,
2012). Авторы высказали предположение, что в
глубоководных осадках сероводородной зоны мо-
гут сохраняться цисты и споры некоторых видов
планктонных водорослей. В литоральной зоне у
побережья Шотландии ЦБ были представлены
видами родов Calothrix, Phormidium, Nodularia,
Gloeothece Nägeli 1849 и Rivularia C. Agardh ex Bor-
net et Flahault 1886 (Little, 1973), которые встреча-
лись в виде черной пленки, покрывающей камни
у верхнего предела прилива. Большинство ЦБ,
обнаруженных в литоральной зоне, являются
фиксаторами азота и вносят значительный вклад
в продуктивность скалистых берегов и коралло-
вых рифов (Mague, Holm-Hansen, 1975). ЦБ часто
доминируют в океанах после массового вымира-
ния других гидробионтов. Данные организмы
эволюционировали в условиях древней Земли,
когда наряду с повышенным ультрафиолетовым
(УФ) облучением на них влияли такие факторы,
как гипоксия, высокая температура, высокие
концентрации железа, сульфидов и метана. Это
позволило ЦБ выработать ряд адаптаций к “жест-

ким” условиям окружающей среды. Именно по-
этому ЦБ способны развиваться даже в условиях
экологического стресса, вытесняя или заменяя
другие организмы. В качестве защиты от неблаго-
приятных факторов многие ЦБ обладают УФ-по-
глощающими пигментами. Другие механизмы за-
щиты от УФ-стресса включают антиокислитель-
ные ферменты супероксиддисмутазу, каталазу и
глутатионпероксидазу, а также антиоксидантные
вещества аскорбат, каротиноиды и токоферолы
(Paerl, 2012; Pathak et al., 2019).

“Цветение” воды, вызываемое ЦБ, представля-
ет большую опасность для других гидробионтов,
ограничивая им доступ к свету и усиливая гипо-
ксию среды обитания, что в дальнейшем приводит
к изменению пищевых цепей (Paerl, 2012; Cepoi,
2019). Однако особо опасно токсическое “цвете-
ние” воды. По сравнению с другими таксономи-
ческими группами организмов, среди ЦБ обнару-
жено наибольшее число видов, продуцирующих
токсины (Биргер, 1979; Поляк, Сухаревич, 2017),
преимущественно гепатотоксины, нейротоксины
и раздражающие токсины, которые относятся к
алкалоидам, фенольным соединениям и пепти-
дам, а также к веществам неизвестной природы
(Metcalf, Codd, 2009). Некоторые очищенные ци-
анотоксины классифицируются как химическое
оружие наряду с наиболее токсичными природ-
ными соединениями, известными в настоящее
время. Метаболиты, обладающие токсичным
действием, способны продуцировать такие мор-
ские ЦБ, как Nodularia, Lyngbya и Trichodesmium.
У животных и человека, соприкоснувшихся с
этими организмами, существенно изменяются и
нарушаются жизненно важные внутриклеточные
процессы (Сиренко, Козицкая, 1988; Mazur-
Marzec, 2006). У Lyngbya majuscula Harvey ex Go-
mont 1892, распространенной в морских тропиче-
ских районах, выявлено наибольшее количество
токсинов, вызывающих поражение кожи, глаз и
верхних дыхательных путей у купающихся людей
(Oceans and health…, 2005). В солоноватых водах
(Балтийское море, водоемы Австралии, Новой
Зеландии) опасность для животных и человека
связана с токсинами, образуемыми Nodularia spu-
migena (см.: Pattanaik et al., 2010).

Полуискусственные экосистемы. ЦБ широко
распространены в полуискусственных экосисте-
мах, например, в морских прибрежных вольерах
для содержания дельфинов, где наблюдается по-
вышенная эвтрофикация. Наиболее разнообра-
зен фитопланктон в местах, плотно населенных
морскими животными (Смирнова и др., 1999).
В прибрежных вольерах с дельфинами выявлено
более 20 родов ЦБ из порядков Chroococcales,
Pleurocapsales, Oscillatoriales, Nostocales и Stigone-
matales (Андреева, 2015; Андреева и др., 2015). Са-
мыми многочисленными были представители
порядков Oscillatoriales (Oscillatoria, Phormidium,
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Lyngbya, Leptolyngbya, Spirulina и др.) и Chroococ-
cales (Aphanocapsa Nägeli 1849, Cyanothece Komárek
1976, Microcystis, Gloeocapsa). В микроальгоцено-
зах перифитона (обрастаний) вольеров также
присутствовали ЦБ, принадлежавшие к пяти по-
рядкам, среди которых доминировали представи-
тели осцилляториевых и порядка Nostocales (более
26 родов) (Андреева, 2017а, 2017б; 2018). В пери-
фитоне также часто встречались представители
родов Microcystis (порядок Chroococcales), Spirulina
(порядок Oscillatoriales) и Calothrix (порядок Nosto-
cales). В донных отложениях прибрежных волье-
ров с дельфинами обнаружено несколько родов
осцилляториевых, нитчатые гетероцистные
(Anabaena), которые не были найдены в фито-
планктоне, и некоторые другие формы ЦБ (Mi-
crocystis, Gloeocapsa, Chroococcopsis Geitler 1925)
(Андреева, 2015).

Особое место занимают ЦБ, поселяющиеся на
кожных покровах млекопитающих (Гольдин,
2010, 2013; Андреева и др., 2015). На кожных по-
кровах дельфинов, содержавшихся в дельфина-
риях, обнаружено 24 вида микроводорослей (в
том числе ЦБ). Отмечено, что их видовое разнооб-
разие возрастало при ухудшении здоровья живот-
ных, однако не удалось проследить какую-либо
взаимосвязь между частотой встречаемости кон-
кретных видов-эпибионтов на коже животных и в
окружающей среде (Гольдин, 2009). Нами в аль-
гоценозах кожных покровов дельфинов обнаруже-
но от 1 до 5 видов ЦБ, в основном представителей
порядка Oscillatoriales (родов Oscillatoria, Phormid-
ium, Lyngbya, Leptolyngbya, Spirulina), а также ро-
дов Chroococcus, Microcystis, Merismopedia, Cyano-
sarcina Kováčik 1988, Myxosarcina Printz 1921,
Gloeocapsa, Pleurocapsa Thuret 1885 и Chroococcopsis
(см.: Андреева и др., 2015). Роль ЦБ, обитающих
на коже дельфинов, как непосредственных возбу-
дителей заболеваний в литературе практически
не освещена, хотя указывается на их возможное
участие в патологических процессах у животных
(Биркун, Гольдин, 1997). Предполагают, что, на-
ходясь в сообществе с бактериями, грибами и
простейшими в местах кожных поражений, они
могут способствовать внедрению патогенных мик-
роорганизмов и препятствовать репаративным
процессам (Гольдин, 2013). Микроводоросли и
ЦБ, составляющие фитопланктон, выявлены так-
же в аквакультурах морских моллюсков, креветок
и рыб, где в качестве корма используются ЦБ ро-
да Arthrospira (см.: Muller-Feuga et al., 2003). При
культивировании моллюсков в содержимом их
желудков и в псевдофекалиях наряду с эукарио-
тическими водорослями присутствуют ЦБ (По-
спелова, 2015). Однако вторичные метаболиты ЦБ
могут придавать продукции аквакультуры нежела-
тельный вкус и запах, ухудшая ее питательный ста-
тус. Кроме этого, цианотоксины некоторых ви-
дов являются причиной гибели культивируемых

гидробионтов или накапливаются в продукте, что
опасно для потребителя (Smith et al., 2008). В то
же время количество питательных веществ в ЦБ
может быть выше, чем в эукариотических водо-
рослях; ЦБ способны развиваться при низком со-
держании в среде кислорода и более эффективно
фотосинтезировать при слабом освещении. Ци-
анобактерии меньше реагируют на мутность, вы-
сокую концентрацию аммиака и повышенную
температуру, поэтому не исключена возможность
использования их в эвтрофных условиях аква-
культуры (Rodgers, 2008).

Симбиоз. В литературе имеются сведения о
широком распространении симбиоза ЦБ и раз-
личных морских гидробионтов, причем наиболее
часто симбиоз встречается в олиготрофных зонах
(Carpenter, Foster, 2003). Формирование подоб-
ных симбиотических ассоциаций может иметь
большое значение при химической защите, а так-
же обеспечении партнеров энергией и органиче-
скими продуктами фиксации углерода или азота.
Между симбионтами существует тесная метаболи-
ческая связь. Симбиотические ассоциации между
диатомовыми водорослями и нитчатыми азотфик-
сирующими ЦБ отмечены в тропических и суб-
тропических водах (Marine Pelagic…, 1992).
В планктоне теплых морей нитчатая ЦБ Richelia
intracellularis J. Schmidt 1901 часто встречалась как
свободноживущая и в симбиозе с диатомеями
Rhizosolenia Brightwell 1858 и Chaetoceros Ehrenberg
1844 (см.: Киселев, 1969). Здесь были обнаружены
и цианобактерии-эпибионты, которые поселя-
лись в слизи других планктонных ЦБ, например,
Phormidium muscicola Naumann et Huber-Pestalozzi
1929 и Lyngbya endophytica Elenkin et Hollerbach
1938. Азотфиксирующая ассоциация Rhizosole-
nia‒Richelia была распространена преимуще-
ственно в центральной части Тихого океана; в
олиготрофных морях встречались симбиозы ЦБ и
диатомовых Hemiaulus spp. (Marine Pelagic…,
1992). В морской среде образуются симбиозы ЦБ
и других эукариотических организмов, включая
растения, грибы, губки и протисты (Adams, 2000;
Rai et al., 2000; Carpenter, 2002; Carpenter, Foster,
2003; Bergman et al., 2007). Эти симбиозы могут
иметь значение в биогеохимических процессах
прибрежных и открытых океанических районов.
Являясь фотоавтотрофами, а в большинстве слу-
чаев факультативными гетеротрофами и фикса-
торами азота, ЦБ могут обеспечивать нефотосин-
тезирующих хозяев необходимыми элементами
питания. В свою очередь, хозяева защищают их от
хищничества и таких экстремальных условий
окружающей среды, как высокая интенсивность
света и высыхание (The Prokaryotes, V. 1…, 2006).
Симбиозы азотфиксирующих ЦБ и фотосинтези-
рующих эукариот особенно важны в лимитиро-
ванной по азоту среде. Недавно было обнаружено,
что широко распространённая планктонная азот-



БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 46  № 3  2020

РОЛЬ ЦИАНОБАКТЕРИЙ В МОРСКИХ ЭКОСИСТЕМАХ 167

фиксирующая ЦБ образует ассоциацию с одно-
клеточным представителем Prymnesiophyta, близ-
кородственным к таксону, выявленному в окаме-
нелостях (Thompson et al., 2012). Предполагается,
что это партнерство носит взаимовыгодный ха-
рактер. При изучении нескольких родов дино-
флагеллят было выявлено как минимум 3 (воз-
можно, 4) формы симбиотических ЦБ и 2 вида
симбиотических отношений этих организмов.
В качестве эктосимбионтов ЦБ обнаружены у ди-
нофитовых из родов Ornithocercus Stein 1883, His-
toneis и Citharistes Stein 1883. При этом ЦБ распо-
лагались в районе клеточного пояска (Carpenter,
Foster, 2003; Not et al., 2016). У рода Amphisolenia Stein
1883 цианобактериальные клетки находились в ци-
топлазме хозяина (Carpenter, Foster, 2003). В симби-
озе с динофлагеллятами ЦБ могли осуществлять
азотфиксацию, но теряли эту способность после
выделения из хозяев в культуру.

В морской среде широко распространены эпи-
фитные ЦБ, обитающие на макроводорослях. Так, у
зеленой сифоновой водоросли Codium Stackhouse
1797, встречающейся в европейских и американ-
ских прибрежных водах, на концах тонких пере-
плетенных нитей образуется слой крупных про-
долговатых пузырей, содержащих хлоропласты.
Между этими пузырями концентрация кислорода
понижена, поэтому присутствующие там ЦБ спо-
собны к фиксации азота (Carpenter, Foster, 2003).
Эпифитные ЦБ, обитающие на бурой водоросли
Fucus vesiculosus Linnaeus 1753, в загрязненной
нефтепродуктами акватории Кольского залива
представлены одиночными клетками, а также нит-
чатыми и колониальными формами с мелкими
клетками (Lyngbya, Plectonema Thuret ex Gomont
1892, Phormidium) (см.: Пуговкин и др., 2018).
В прибрежных районах Пакистана зарегистриро-
вано 66 видов ЦБ, прикрепленных к поверхности
семи видов красных водорослей. ЦБ относились
к порядкам Nostocales (41 вид), Chroococcales
(17 видов), Chamaesiphonales (6 видов) и Pleuro-
capsales (2 вида). С водорослью Hypnea pannosa
J. Agardh 1847 было связано наибольшее число
видов ЦБ (23), а с Calliblepharis fimbriata (Greville)
Kützing 1843 – наименьшее (6) (Bano, Siddiqui,
2017). В западной части Индийского океана ис-
следованы биоразнообразие и диазотрофная спо-
собность различных цианобактериальных эпи-
фитов, колонизирующих морские травы вида Cy-
modocea rotundata Ascherson et Schweinfurth 1870.
Высказано предположение, что ЦБ могут быть
полезными партнерами морских трав в истощен-
ных азотом водах (Hamisi et al., 2013).

Исследование эпифитов, обитающих на пнев-
мофоре Avicennia marina (Forssk.) Vierh. (мангровое
дерево), позволило выявить 9 родов ЦБ: Chroococcus
Nägeli 1849, Aphanothece Nägeli 1849, Aphanocapsa,
Myxosarcina, Oscillatoria, Microcoleus Desmazières ex
Gomont 1892, Lyngbya, Phormidium и Calothrix. Они

принадлежали к трем порядкам негетероцистных
форм: Chroococcales, Pleurocapsales и Oscillatoria-
les, а также к порядку Nostocales, включающему ге-
тероцистные ЦБ (Fatimahsari et al., 2014). Интерес-
ные данные получены при изучении симбиозов
грибов и ЦБ: в морской среде грибы и микроскопи-
ческие водоросли могут образовывать примитив-
ные морские лишайники и лишайникоподобные
симбиозы, встречающиеся на литорали многих мо-
рей. У морских лишайников видов Lichina confinis
(O.F. Müller) C. Agardh 1821 и L. pygmaea (Light-
foot) C. Agardh 1820 в качестве цианобактериаль-
ных фотобионтов чаще всего выступали штаммы
рода Rivularia (см.: West et al., 2018). Карпентер и
Фостер (Carpenter, Foster, 2003) указывают на су-
ществование, по меньшей мере, семи видов дей-
ствительно водных лишайников, и некоторые из
них имели такие цианобактериальные симбионты,
как Chroococcus sp. и Hyella caespitosa Bornet et Fla-
hault 1888. В олиготрофных водах открытого оке-
ана обнаружена диатомовая водоросль Leptocylin-
drus mediterraneus (H. Peragallo) Hasle 1975, форми-
рующая цепочки клеток, на поверхности которых
обитает гетеротрофный жгутиконосец Solenicola
setigera Pavillard 1916. Внутри него находятся од-
ноклеточные ЦБ рода Synechococcus sp., и хотя о
природе их симбиоза практически ничего неиз-
вестно, считают, что ЦБ могут участвовать в фик-
сации азота (Carpenter, Foster, 2003). В тропиче-
ских олиготрофных водах обитает радиолярия
Dictyocoryne truncatum (Ehrenberg) Nigrini et Moore
1979, предполагается, что в цитоплазме ее клеток
присутствуют кокковидные ЦБ. Об их высокой
плотности свидетельствует значительное количе-
ство фикобилипротеинов, определяемое флуо-
ресцентным методом (Carpenter, Foster, 2003).

Симбиотические отношения ЦБ с морскими
губками привлекают исследовательский интерес
экологов, эволюционистов и биотехнологов.
В ходе изучения симбиозов ЦБ и губок (18 видов)
из ранее не исследованного восточного средизем-
номорского экорегиона Эгейского моря было об-
наружено, что изолированные ЦБ представляли
собой новые таксоны рода Synechococcus, а также
семейств Leptolyngbyaceae, Pseudanabaenaceae и
Schizotrichaceae, причем симбиоз Schizotrichaceae
и губок отмечен впервые (Konstantinou et al.,
2018). К настоящему времени известно около 320
видов губок с ЦБ в качестве симбионта, однако
сведений о биоразнообразии ЦБ недостаточно
(Konstantinou et al., 2018). Симбиотические ЦБ
часто обнаруживают у губок, обитающих в Индо-
Тихоокеанском регионе, причем биомасса ЦБ
может равняться биомассе губки-хозяина (Car-
penter, Foster, 2003). Здесь обнаружены симбиозы
ЦБ родов Aphanocapsa, Synechocystis, Oscillatoria и
Phormidium, включающих 12 видов, и 38 родов гу-
бок, относящихся к классам Calcarea и Desmo-
spongia. ЦБ, как правило, встречались внеклеточно.
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Отмечено, что губки, в которых обнаружены фо-
тотрофные симбионты, обычно имели сплюсну-
тую форму, которая позволяла ЦБ максимально
поглощать солнечный свет. В этих условиях ЦБ
снабжали губок азотом (Li, 2009). Исследование
цианобактериальных симбионтов губки Diacarnus
erythraenus из Красного моря с помощью секвени-
рования 16S рДНК показало, что ЦБ присутство-
вали как у взрослых особей, так и у личинок (Oren
et al., 2005). Использование молекулярных мето-
дов позволило получить интересные данные о
распределении цианобионтов у губки Hymeniac-
idon perlevis, широко распространенной в морской
литорали вдоль Атлантического побережья Пор-
тугалии. Описаны новые Xenococcus-подобные
морфотипы ЦБ, выявлены ЦБ Acaryochloris sp. и
Synechococcus sp., а также некультивируемые мор-
ские формы ЦБ. Отмечено, что количество циано-
бионтов в сообществе с губками варьирует незави-
симо от географического положения и, вероятно,
связано с сезонными колебаниями (Alex et al.,
2012). Симбиотические ЦБ могут участвовать в
синтезе токсичных вторичных метаболитов гу-
бок, тем самым защищая их от выедания рыбами
(Белякова и др., 2006). Опубликована информация
о присутствии ЦБ в клетках субэпидермальной со-
единительной ткани морских червей Ikedosoma
gogoshimense Ikeda 1904 и Bonellia fuliginosa Roland
1822 (Carpenter, Foster, 2003), однако о системати-
ческом положении этих микроорганизмов и сим-
биотических отношениях авторы не сообщают.

Цианобактерии играют важную роль в совре-
менных экосистемах коралловых рифов, являясь
основным компонентом эпифитных, эпилитиче-
ских и эндолитических сообществ, а также мик-
робных матов. Они служат пищей для рифовых
организмов и обеспечивают азотом экосистему
кораллового рифа. Кроме этого, ЦБ принимают
участие в процессах кальцификации и декальци-
фикации (Charpy et al., 2012). В условиях рифов
наиболее распространенными хозяевами ци-
анобактериальных симбионтов являются губки и
асцидии. Образуя ассоциации с асцидиями из се-
мейства Didemnidae, ЦБ, возможно, снабжают их
углеродом и азотом (Carpenter, Foster, 2003). На
живых тканях кораллов ЦБ могут входить в пато-
генные микробные консорциумы, которые в со-
четании с другими микроорганизмами вызывают
лизис и смерть кораллов, нанося значительный
вред сообществам коралловых рифов (Charpy et al.,
2012). Установлено, что ЦБ Phormidium corallyti-
cum Rützler et Santavy 1983 в микробной ассоциа-
ции с серобактерией Beggiatoa Trevisan 1842 вызы-
вает заболевание (болезнь “черная подвязка”),
что приводит к гибели кораллов в результате со-
здания анаэробных условий и образования серо-
водорода (Белякова и др., 2006). На коралловых
рифах Мирового океана распространены ци-
анобактериальные маты ‒ сложные сообщества

микроорганизмов, в которых доминируют ЦБ.
Они выглядят как слоистые пленки толщиной от
нескольких миллиметров до двух сантиметров,
покрывающие субстрат. ЦБ обычно образуют
верхний слой таких сообществ. В морской среде
цианобактериальные маты состоят в основном из
нитчатых ЦБ Microcoleus chthonoplastes Thuret ex
Gomont 1892, Oscillatoria limnetica Lemmermann
1900, видов родов Phormidium, Oscillatoria, Lyngbia,
Calothrix, Spirulina и Scytonema C. Agardh ex Bornet et
Flahault 1886, а также из одноклеточных ЦБ, при-
надлежащих к родам Synechococcus, Synechocystis,
Pleurocapsa и Dermocarpa P. Crouan et H. Crouan
1858 (The Prokaryotes, V. 4…, 2006). В состав ци-
анобактериальных матов могут входить различ-
ные азотфиксирующие ЦБ. Исследования матов
в мелководных системах коралловых рифов, рас-
положенных в юго-западной и в северо-западной
частях Тихого океана, показали, что таксономи-
ческий состав сообществ этих регионов практи-
чески не различается (Charpy et al., 2010). В микроб-
ных матах обоих регионов присутствовали гетеро-
цистная Anabaena sp., а также негетероцистные
виды Hydrocoleum majus Holden 1899 и Symploca hy-
dronoides (Harvey) Kützing 1849. Только в северо-
западном регионе обнаружены Oscillatoria bonne-
maisonii Crouan ex Gomont 1892 и Leptolyngbya spp.,
тогда как вид Hydrocoleum coccineum Gomont 1892
доминировал на юго-западе. Реже встречались
маты, в которых преобладали H. lyngbyaceum
Kützing 1849, Phormidium laysanense Lemmermann
1905 и Trichocoleus tenerrimus (Gomont) Anagnos-
tidis 2001. Значительное количество бентических
цианобактериальных матов обнаружено на ри-
фах, расположенных вблизи крупных городских
районов карибского о-ва Кюрасао (Brocke et al.,
2015). Предполагается, что сток питательных ве-
ществ из этих районов, повышающий концентра-
цию органических веществ, стимулировал разви-
тие фототрофов на рифе. Цианобактериальные
маты часто встречаются в загрязненной нефтью
литоральной зоне о-ва Абу Али у восточного по-
бережья Саудовской Аравии, для которой харак-
терны высокая соленость и температура, а также
периодическое высыхание. Здесь доминировали
ЦБ родов Phormidium, Microcoleus и Schizothrix
Kützing ex Gomont 1892, в меньшей степени – Os-
cillatoria и Halothece Margheri, Ventura, Kaštovský et
Komárek 2008 (см.: Al-Thukair et al., 2007).

В результате жизнедеятельности сообщества
микроорганизмов, называемого цианобактериаль-
ным матом, образуются строматолиты, которые ча-
ще всего бывают известковыми или доломитовыми
и до сих пор встречаются в самых разных уголках
земного шара. Возникновение строматолитов дати-
руется приблизительно периодом раннего докем-
брия. Это самые древние экосистемы на Земле,
продолжающие существовать и в настоящее вре-
мя. Обнаруженные в окаменевших строматолитах
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отпечатки микроорганизмов имеют сходство с
современными цианобактериями (Lee, 2008).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Цианобактерии (синезеленые водоросли, циа-
неи, цианофиты, цианеллы, цианопрокариоты) –
одна из древнейших групп организмов, существу-
ющих на Земле. Б.В. Громов (1996) считал, что их
следует рассматривать как важнейший элемент
биосферы. Это космополиты, встречающиеся
практически во всех экологических нишах. Дан-
ные микроорганизмы – единственный пример
прокариотических многоклеточных организмов,
у которых наблюдается функциональная специа-
лизация клеток. Биологическое разнообразие ЦБ в
морских экосистемах достаточно велико, при этом
они сумели приспособиться к самым разным, в том
числе экстремальным, местообитаниям. Благодаря
особенностям метаболизма ЦБ являются одной
из важнейших составляющих трофических це-
пей, а в ряде случаев непосредственно определяют
структуру сообщества. ЦБ вносят огромный вклад
в баланс биогенных элементов, в первую очередь
углерода и азота морских экосистем, а также про-
дуцируют биологически активные соединения
(аминокислоты, ферменты, нуклеотиды, нуклео-
зиды, витамины, антибиотики), посредством ко-
торых осуществляют взаимодействие с другими
организмами в экосистемах. Особенно велика их
роль в аэрации Мирового океана. В то же время
массовое развитие ЦБ, в первую очередь видов,
продуцирующих токсины, может оказывать нега-
тивное влияние на сообщества морских организ-
мов. Токсические “цветения”, приводящие к дегра-
дации природных экосистем, способны нанести
значительный вред хозяйственной деятельности
человека и его здоровью. Необходимо учитывать
возможные последствия развития ЦБ и в полуис-
кусственных экосистемах, например, морских
океанариумах и аквакультуре. В последние годы все
более очевидной становится значительная роль ЦБ
как партнеров в симбиотических ассоциациях с
разнообразными одно- и многоклеточными эука-
риотными организмами. Особенности биологии
ЦБ представляют исключительный интерес для
понимания процесса эволюции жизни на Земле,
а также для восстановления современных экоси-
стем после природных и антропогенных ката-
строф. ЦБ могут служить достаточно эффектив-
ным показателем при мониторинге качества
окружающей среды. Таким образом, информа-
цию о разнообразии ЦБ, безусловно, необходимо
учитывать при изучении морских экосистем, для
понимания механизмов их формирования и из-
менения.
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The Role of Cyanobacteria in Marine Ecosystems
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This review paper considers the features of the biology of cyanobacteria, their role as photosynthetics, nitro-
gen fixers, and producers of biologically active substances, as well as the distribution of these microorganisms
in various marine ecosystems. The symbioses of marine cyanobacteria with a wide range of eukaryotic organ-
isms are discussed.
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