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ВВЕДЕНИЕ
Массовое развитие цианобактерий в водоемах

и водотоках вызывает серьезные негативные воз-
действия на экосистемы. Оно может вызвать
ухудшение качества воды и снижение содержа-
ния растворенного кислорода, приводящие к по-
давлению роста эукариотических водорослей, к
гибели беспозвоночных и рыб, снижению био-
разнообразия, разрушению пищевых цепей и ди-
намики экосистем. В целом, массовое развитие
цианобактерий представляет угрозу для экологи-
ческой и экономической устойчивости пресно-
водных экосистем (Facey et al., 2019).

Одна из причин “цветения” водоемов в по-
следние десятилетия – глобальное изменение
климата и эвтрофикация (Корнева, Глущенко,
2020; Gobler, 2020). Роль биогенных элементов –
азота и фосфора – в процессах массового разви-
тия цианобактерий подтверждена результатами
ряда исследований (Loza et al., 2014; Chaffin et al.,
2018; Jankowiak et al., 2019; Fernández-Juárez et al.,
2020). Относительно высокое содержание в воде
фосфора, низкое отношение азота к фосфору,
высокая температура воды и другие факторы мо-
гут вызывать массовое развитие цианобактерий и
их конкурентное преимущество. Однако до сих

пор невозможно точно спрогнозировать возник-
новение “цветения” воды при наличии отдель-
ных факторов или их совокупности. Отмечено,
что в водохранилищах, созданных на крупных ре-
ках и не испытывающих биогенного дефицита, не
всегда прослеживается непосредственная связь
между развитием фитопланктона и содержанием
биогенных элементов, что свидетельствует о
сложном и многокомпонентном характере их
влияния на фитопланктон (Минеева, 2021).

Содержание азота и фосфора в водных объек-
тах варьирует в широком диапазоне. Так, общий
азот в водоемах фиксируется в концентрациях от
<0.1 до сотен мг/л. Общий фосфор присутствует в
водоемах в диапазоне концентраций <0.1 …
>1 мг/л (Shaw et al., 2009). Зафиксированные
уровни содержания фосфатов во внутренних во-
доемах достигали 1.87–6.79 мг/л, что соответ-
ствовало 0.61–2.2 мг P/л, нитратов – в концен-
трациях 100–1650 мг/л, что соответствовало
22.6–372.6 мг N/л (Prasad, Prasad, 2019).

Массовое развитие цианобактерий способ-
ствует ухудшению качества воды вследствие об-
разования вторичных метаболитов, в том числе
токсинов, одорантов и ЭПС.

После периода массового развития цианобак-
терий накопленная биомасса отмирает, и в воду
выделяются внутриклеточные метаболиты, в

Сокращения: МС – микроцистин; с. б. – сухая биомасса; 
ЭПС – экзополисахариды.
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частности, альготоксины, опасные для здоровья
и жизни людей и животных (Facey et al., 2019).

Токсичные “цветения” воды, вызванные мас-
совым развитием цианобактерий, продуцирую-
щих токсины, зарегистрированы во всем мире.
К развитию токсичных “цветений” воды может
приводить повышение содержания питательных
веществ в водоемах, а именно азота и фосфора
(Srivastava et al., 2016). Аддитивное воздействие на
увеличение темпов роста токсичных видов ци-
анобактерий выявлено при совместном влиянии
биогенных веществ и температуры. Так, напри-
мер в эвтрофированном водохранилище Волго-
Камско-Донского каскада – Чебоксарском вдхр.
в период жаркого лета 2010 г. при доминировании
в сообществе фитопланктона “токсичных” видов
цианобактерий концентрация микроцистинов
была 25.7 мкг/г сырой биомассы, а содержание наи-
более токсичного из микроцистинов МС-LR до-
стигало 14.0 мкг/г сырой биомассы (Корнева и др.,
2014).

На формирование качества воды значительное
влияние оказывают и другие метаболиты ци-
анобактерий – ЭПС и одоранты. Будучи субстра-
том для развития других микроорганизмов, ЭПС
усиливают биологическое загрязнение воды клет-
ками микроорганизмов и их метаболитами (Сирен-
ко, Козицкая, 1988). Эвтрофикация и загрязне-
ние поверхностных вод вызывают увеличение
числа случаев появления неприятных запахов,
связанных с массовым развитием водных микро-
организмов, в частности, цианобактерий. Появ-
ление неприятного запаха в водной среде счита-
ется проблемой во всем мире, особенно в эвтроф-
ных озeрах и водохранилищах, что приводит
к большим экономическим потерям для аква-
культуры, негативно влияет на эстетику и каче-
ство многих туристических объектов, вызывает
повышение стоимости очистки воды. Появление
запахов связано с присутствием в воде особых орга-
нических веществ биогенного происхождения ‒
одорантов (терпеноидов, производных каротинои-
дов, соединений серы и других летучих соедине-
ний), образующихся вследствие массового разви-
тия цианобактерий (Lee et al., 2017).

Цель работы – оценить влияние биогенных
элементов азота и фосфора на рост нитчатых ци-
анобактерий Aphanizomenon flos-aquae и Plankto-
thrix agardhii и синтез ими метаболитов, влияю-
щих на качество воды – альготоксинов, одоран-
тов и экзополисахаридов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объекты исследования. Объектами исследова-
ния стали Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralfs CALU
1033, выделенные из Красноярского вдхр., и
Planktothrix agardhii CALU 1113, выделенные из

Невской губы Финского залива. Культуры ци-
анобактерий получены из Ресурсного центра
“Культивирование микроорганизмов” Научного
парка Санкт-Петербургского гос. ун-та (Россия).

Культивирование цианобактерий. Цианобакте-
рии выращивали на среде BG11 (Rippka et al.,
1979) в статических условиях в колбах Эрленмей-
ера объемом 250 мл, объем среды был 100 мл.
Культивирование проводили в течение 10 сут при
освещенности 1000 лк, световом режиме
свет/темнота – 12 ч/12 ч и температуре 25 ± 1°С.

Азот в составе NaNO3 вносили в безазотистую
среду BG11, создавая его концентрации в среде
0.05, 0.4, 20, 247 мг N/л. Фосфор в виде K2HPO4
вносили в среду BG11, не содержащую фосфора,
в концентрациях 0.02, 0.2, 1.0, 5.4 мг/л. В среду
вносили расчетные концентрации KCl таким об-
разом, чтобы концентрация калия во всех вари-
антах соответствовала его содержанию в среде
BG11.

В экспериментах по изучению влияния азота
для получения посевного материала клетки, вы-
ращенные на среде BG11, трижды промывали ди-
стиллированной водой и ресуспендировали в без-
азотистой среде BG11. В экспериментах по изуче-
нию влияния фосфора посевной материал
получали при культивировании клеток на среде
BG11, не содержащей ортофосфата калия. Посев-
ной материал выращивали в течение 7 сут и вно-
сили в среду из расчета 20 ± 2 мг с.в/л. Биомассу
цианобактерий определяли весовым методом и
выражали в г/л.

Определение водорастворимых экзополисахари-
дов. При определении содержания водораствори-
мых ЭПС клетки отделяли от среды центрифуги-
рованием при 8000 об./мин в течение 10 мин. Со-
держание ЭПС определяли в супернатанте
антроновым методом (Herbert et al., 1971).

Определение микроцистинов. Концентрации
внутри- и внеклеточных микроцистинов опреде-
ляли методом высокоэффективной жидкостной
хроматографии (ВЭЖХ) на хроматографе HP1090
(“Hewlett-Packard”, США) с диодно-матричным
детектором (длина волны 238 нм, разрешение
1.2 нм) по методике, представленной ранее (Зай-
цева, Медведева, 2019). В работе использовали
стандартный раствор микроцистина dm-RR
(“Sigma-Aldrich”, США).

Определение одорирующих веществ. Наличие и
содержание в среде одорирующих веществ, обра-
зуемых цианобактериями P. agardhii, определяли
после 21 сут культивирования с помощью хрома-
то-масс-спектрометрического анализа на хрома-
то-масс-спектрометре единичного разрешения
GC-MS QP-2010 (Shimadzu, Япония) методом
равновесной паровой фазы в режиме полного
сканирования по методике, представленной ра-
нее (Zaytseva et al., 2015). Количественное опреде-
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ление проводили по внешней калибровке с ис-
пользованием внутреннего стандарта – 2-фтор-
нафталина. Стандартные растворы геосмина,
бензотиазола, 2-фторнафталина получены от Su-
pelco (США).

Статистическая обработка данных. Статисти-
ческая обработка результатов проводилась с по-
мощью программного обеспечения PAST 4.x soft-
ware (http://folk.vio.no/ohammer/past). Статисти-
ческую значимость различий между вариантами
при определении влияния биогенных элементов
на выход биомассы, содержание ЭПС и токсино-
образование определяли посредством непарамет-
рического дисперсионного анализа Краскела–
Уоллеса с применением критерия Данна для по-
парных сравнений выборок, а на содержание одо-
рирующих веществ – посредством U-критерия
Манна–Уитни. Различия считали статистически
значимыми при р < 0.05. В таблицах и на графиках
полученные данные представлены в виде средней
арифметической величины со стандартным от-
клонением (M ± SD) трех независимых повторов
(n = 3).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Проведенные исследования показали, что

рост нитчатых цианобактерий Aphanizomenon flos-
aquae и Planktothrix agardhii зависит от содержа-
ния биогенных элементов в среде культивирова-
ния.

При увеличении концентрации азота в среде
от 0.05 до 247 мг/л при постоянном содержании
фосфора (5.4 мг/л) выявлено статистически зна-

чимое (р < 0.05) увеличение биомассы цианобак-
терий Р. agardhii в 6.3 раза, биомасса азотфикси-
рующих цианобактерий A. flos-aquae возрастала в
1.8 раза (рис. 1а).

При повышении содержания фосфора (кон-
центрация азота в среде была 247 мг/л) отмечена
дозозависимая стимуляция роста исследованных
цианобактерий (рис. 1б). Наименьшие уровни
биомассы цианобактерий зафиксированы при са-
мой низкой из исследованных концентраций
фосфора в среде – 0.02 мг Р/л. При повышении
содержания фосфора от 0.02 до 5.4 мг/л биомасса
A. flos-aquae и Р. agardhii статистически значимо
(р < 0.05) возрастала в 4 и 3.1 раза соответственно
(рис. 1б).

Азот и фосфор оказывали влияние не только
на рост нитчатых цианобактерий, но и на синтез
и выделение в окружающую среду ряда метаболи-
тов: полисахаридов, цианотоксинов и одорирую-
щих веществ.

Выявлена зависимость содержания водорас-
творимых ЭПС в среде от концентраций азота и
фосфора при культивировании цианобактерий
A. flos-aquae и P. agardhii (рис. 2).

Исследование влияния азота в концентрациях
0.4–247 мг/л при постоянной фосфорной нагруз-
ке (5.4 мг Р/л) на содержание ЭПС в среде выра-
щивания цианобактерий показало, что в наибо-
лее высокой концентрации ЭПС присутствуют в
среде при наименьшей из исследованных кон-
центраций азота – 0.4 мг/л. При увеличении кон-
центраций азота в среде культивирования A. flos-
aquae и P. agardhii от 0.4 до 247 мг/л выявлено ста-

Рис. 1. Влияние азота (а) и фосфора (б) на выход биомассы цианобактерий: Aphanizomenon flos-aquae (I); Planktothrix
agardhii (II) (M ± SD, n = 3).
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тистически значимое (р < 0.05) снижение содер-
жания ЭПС в среде в 1.8 раза для обеих культур
(рис. 2а). Следует отметить, что удельная продук-
тивность по ЭПС биомассы цианобактерий
A. flos-aquae и P. agardhii при этом снижалась в
большей степени – в 2.3 и 5.3 раза соответственно
(рис. 2б).

Повышение концентрации фосфора в интер-
вале от 0.2 до 5.4 мг/л также приводило к сниже-
нию содержания ЭПС в среде культивирования
A. flos-aquae и P. agardhii в 2.1 и 3.3 раза соответ-
ственно (рис. 3а). Выявлено большее уменьшение

удельной продуктивности биомассы цианобакте-
рий по ЭПС – в 3.1 и 8 раз соответственно (рис. 3б).

Влияния азота и фосфора на содержание циа-
нотоксинов в среде изучали с использованием
токсичного штамма цианобактерий P. agardhii
CALU 1113, образующего несколько микроцисти-
нов, основной из которых – микроцистин dm-RR
(MC-dm-RR) (Зайцева и др., 2015).

Увеличение содержания азота в среде от 0.4 до
247 мг/л приводило к статистически значимому
(р < 0.05) повышению концентраций внутрикле-
точного и суммарного (концентрация внутрикле-

Рис. 2. Влияние азота на содержание водорастворимых ЭПС в среде (a) и на удельную продуктивность биомассы по
ЭПС (б) цианобактерий Aphanizomenon flos-aquae (I) и Planktothrix agardhii (II) (M ± SD, n = 3).
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точного МС + концентрация внеклеточного МС)
микроцистина dm-RR в среде в 3.8 раза, при этом
статистически значимых изменений в концентра-
ции внеклеточного dm-RR не выявлено (H = 5.489,
p = 0.06282). В удельной продуктивности биомас-
сы по микроцистину (мг МС/г с. б.) при варьиро-
вании концентраций азота в диапазоне 0.4–247 мг/л
также не зафиксировано статистически значи-
мых изменений (H = 3.822, p = 0.1479) (табл. 1).

При повышении концентрации фосфора от 0.2
до 5.4 мг/л наблюдалось статистически значимое
(р < 0.05) увеличение содержания в среде как
внутриклеточного, так и внеклеточного и сум-
марного токсина в 1.4 раза при статистически не-
значимых различиях в удельной продуктивности
биомассы P. agardhii по MC-dm-RR (мг МС/г с. б.)
(H = 4.356, p = 0.1133) (табл. 1).

В результате анализа состава одорирующих ве-
ществ в среде культивирования P. agardhii были
обнаружены соединения, обладающие сильным
неприятным запахом: бензотиазол и геосмин
(табл. 2).

Повышение уровня азотно-фосфорной на-
грузки в 5 раз вызвало увеличение биомассы
P. agardhii в 2.2 раза. Концентрация бензотиазола

в среде возросла в 4.3 раза при увеличении удель-
ной продуктивности биомассы (мкг/г с. б.) в 2 ра-
за. Статистически значимых различий в содержа-
нии геосмина в среде при пятикратном повыше-
нии концентраций азота и фосфора не выявлено
(p > 0.5), при этом продуктивность клеток P. agardhii
по геосмину снизилась в 1.9 раза (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Биогенные элементы азот и фосфор имеют ре-
шающее значение для жизненного цикла ци-
анобактерий, рост цианобактерий может быть
ограничен в условиях их лимитирования. Фосфор
необходим для клеточного синтеза нуклеиновых
кислот и мембранных фосфолипидов, для пере-
носа энергии через три- и бифосфорилированные
нуклеотиды. В водной среде растворенный неор-
ганический фосфор биологически доступен в ви-
де ортофосфата. В условиях ограниченной до-
ступности фосфор оказывает влияние на фото-
синтез, дыхание и активность АТФ-зависимых
ферментов. Наиболее распространенными фор-
мами азота в водной среде считаются неорганиче-
ские – аммонийный и нитратный. Азот необходим

Таблица 1. Влияние азота и фосфора на содержание MC-dm-RR в среде и удельную продуктивность биомассы
цианобактерии P. agardhii по микроцистину

Примечание. Здесь и в табл. 2 одинаковыми латинскими буквами обозначены величины, различия между которыми стати-
стически не значимы (p ≥ 0.05), M ± SD, n = 3.

Биогенный
элемент

Концентра
ция, мг/л

Концентрация MC-dm-RR в среде, мг/л Удельная продуктивность 
биомассы по MC-dm-RR, 

мг МС/г с. б.
внутрикле-
точный MC

внеклеточный 
MC

суммарный
МС

Азот
(при Р = 5.4 мг/л)

0.4 0.352  ±  0.004а 0.031 ± 0.001а 0.383 ± 0.004а 7.093 ± 0.768a

20 0.459 ± 0.004ab 0.032 ± 0.003а 0.491 ± 0.003ab 3.928 ± 1.562a

247 1.343 ± 0.092b 0.095 ± 0.005a 1.438 ± 0.091b 9.101 ± 2.094a

Фосфор
(при N = 247 мг/л)

0.2 1.117 ± 0.011а 0.081 ± 0.001а 1.198 ± 0.008a 18.431 ± 4.213a

1.0 1.303 ± 0.016ab 0.093 ± 0.001аb 1.396 ± 0.012ab 15.511 ± 2.764a

5.4 1.546 ± 0.049b 0.111 ± 0.003b 1.657 ± 0.006b 10.69 ± 2.12a

Таблица 2. Влияние азотно-фосфорной нагрузки на удельную продуктивность биомассы цианобактерии
P. agardhii по одорантам и их концентрацию в среде

Вариант Биомасса, г/л
Удельная продуктивность, мкг/г с. б. Концентрация в среде, мкг/л

бензотиазол геосмин бензотиазол геосмин

Фосфор – 0.2 мг/л
(азот – 0.4 мг/л)

0.039 ± 0.005a 533.3 ± 58.2a 161.5 ± 22.3a 20.8 ± 3.1a 6.3 ± 0.7a

Фосфор – 1 мг/л
(азот – 20 мг/л)

0.085 ± 0.012b 1058.8 ± 76.2b 83.5 ± 9.6b 90 ± 8b 7.1 ± 0.9a
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цианобактериям для синтеза белков и аминокис-
лот. Недостаток азота может привести к снижению
скорости роста цианобактерий и способствовать
возникновению хлороза, вызывающего деградацию
фикобилипротеинов и, как следствие, подавление
фотосинтеза (Fernández-Juárez et al., 2020).

Биогенные элементы оказывают существен-
ное влияние на рост цианобактерий и структуру
их сообществ. Так, при оценке сдвигов в сообще-
стве цианобактерий оз. Эри (США) в ответ на из-
менения содержания биогенных элементов было
выявлено, что азот значительно увеличивает от-
носительное обилие недиазотрофных цианобак-
терий, в частности относящихся к роду Plankto-
thrix, в то время как при повышении содержания
фосфора в большей степени возрастает количе-
ство азотфиксирующих цианобактерий, в частно-
сти относящихся к родам Dolichospermum и Apha-
nizomenon (Jankowiak et al., 2019).

Характер влияния биогенных элементов на
рост цианобактерий (стимуляцию, ингибирова-
ние) во многом зависит от вида исследованной
культуры и от концентрации азота и фосфора
в среде. В большинстве исследований прослеже-
на положительная корреляция роста цианобакте-
рий Anabaena spp., Halothece sp., Microcystis aerugino-
sa, Microcystis viridis, Phormidium sp., Leptolyngbya bo-
ryana, Lyngbya kuetzingii с концентрацией азота в
среде (Saadoun et al., 2001; Polyak et al., 2013; Loza
et al., 2014; Oh et al., 2017; Zhang et al., 2017; Fernán-
dez-Juárez et al., 2020; Lee et al., 2020). Однако
имеются сообщения как об ингибировании роста
цианобактерий Nostoc carneum, так и об отсут-
ствии изменений в росте цианобактерий Tolypo-
thrix tenuis при повышении содержания азота в
среде от 0.2 до 100 мг N /л (от 0.045 до 22.6 мг N/л)
(Loza et al., 2014). Отсутствие различий в выходе
биомассы зафиксировано у Anabaena spp. при уве-
личении концентрации азота в среде от 0 до 50 мг/л
(Rapala et al., 1997).

Избыток фосфора также считается важным
фактором, способствующим интенсивности раз-
вития цианобактерий (Jankowiak et al., 2019). Рост
цианобактерий Anabaena spp., Dolichospermum
flos-aquae, Lyngbya kuetzingii, Microcystis aeruginosa
положительно коррелировал с содержанием фос-
фора в среде (Rapala et al., 1997; Saadoun et al.,
2001; Polyak et al., 2013; Loza et al., 2014; Park et al.,
2017; Zhang et al., 2017; Wang et al., 2018). Показано,
что численность клеток цианобактерий Dolichos-
permum flos-aquae возрастала с 2.45 × 108 до 9.79 ×
× 108 кл./л в условиях дефицита фосфора
(0.05 мг P/л), а при повышении концентрации
фосфора до 2 мг/л достигала 2.69 × 109 кл./л
(Wang et al., 2018). Повышение содержания фос-
фора в среде от 0.05 до 5.5 мг/л приводило к росту
биомассы Anabaena spp. в >4 раз (Rapala et al.,
1997). Однако, отмечено и значительное умень-

−
3O

шение количества клеток цианобактерий Nostoc
carneum, Phormidium sp., Tolypothrix tenuis и Leptol-
yngbya boryana при повышении концентраций
фосфора в среде культивирования (Loza et al.,
2014).

В результате проведенных нами исследований
показано, что биогенные элементы оказывают су-
щественное влияние на рост нитчатых цианобакте-
рий A. flos-aquae и P. agardhii. При увеличении со-
держания в среде фосфора от 0.02 до 5.4 мг/л и азота
от 0.05 до 247 мг/л выявлено статистически досто-
верное (р < 0.05) увеличение биомассы этих видов.

Следует отметить, что при низком содержании
азота в среде (0.05 мг/л) выход биомассы диазо-
трофных цианобактерий A. flos-aquae был в 4 раза
выше, чем у Р. аgardhii. Возможно, это объясняется
требовательностью N2-нефиксирющих цианобак-
терий к высоким концентрациям азота, поскольку
известно, что доступность N является важным
фактором для их роста (Корнева и др., 2014; Jan-
kowiak et al., 2019), а также, возможно, способно-
стью диазотрофных цианобактерий фиксировать
атмосферный азот в условиях недостатка неорга-
нического азота в среде (Wang et al., 2018). В вод-
ных экосистемах с ограниченным содержанием
азота использование атмосферного N2 дает кон-
курентное преимущество диазотрофным ци-
анобактериям перед N2-нефиксирующими ци-
анобактериями (Fernández-Juárez et al., 2020).

Биогенные элементы азот и фосфор оказыва-
ют влияние не только на рост цианобактерий, но
и на синтез ими метаболитов. Уровни продуктив-
ности биомассы цианобактерий по метаболитам
и их концентраций в среде в значительной степе-
ни зависят от содержания в среде биогенных эле-
ментов и от вида культуры. Повышение концентра-
ций биогенных веществ не только способствует
массовому развитию цианобактерий, приводящему
к “цветению” воды, но и влияет на токсичность
среды в результате этого явления. В ряде исследо-
ваний изучали влияние различных факторов
окружающей среды, в том числе биогенных эле-
ментов азота и фосфора, на синтез цианобактери-
ями вторичных метаболитов и их содержание в
среде. Большинство этих исследований посвяще-
но гепатотоксинам – микроцистинам и продуци-
рующим их цианобактериям, поскольку микро-
цистины считаются наиболее заметной группой
метаболитов цианобактерий из-за их высокой
токсичности для живых организмов, в том числе
для человека (Sivonen, 1990; Srivastava et al., 2016;
Lee et al., 2020).

В клетках цианобактерий микроцистины вы-
полняют многообразные функции. Они участву-
ют в адаптации цианобактерий к изменяющимся
условиям освещения и наличия азота и углерода в
среде, могут выполнять функции сидерофоров,
участвующих в процессах QS (quorum sensing) регу-
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ляции (Omidi et al., 2018). В условиях окислительно-
го стресса микроцистины выполняют функции ан-
тиоксидантов (Hernando et al., 2018). Предполагает-
ся, что микроцистины могут действовать как
аллелопатические соединения против эукариоти-
ческих микроводорослей и макрофитов (Omidi
et al., 2018). Однако в ряде исследований аллелопа-
тическая роль микроцистинов ставится под сомне-
ние (Bajpai et al., 2013; Pinheiro et al., 2013).

В настоящем исследовании выявлена одно-
типность влияния азота и фосфора на суммарное
содержание в среде микроцистина MC-dm-RR,
образуемого токсичным штаммом цианобакте-
рий P. agardhii, – повышение содержания биоген-
ных элементов приводило к увеличению концен-
трации микроцистина в среде, что, несомненно,
относится к серьезным негативным последстви-
ям загрязнения окружающей среды биогенными
элементами.

Полученные результаты согласуются с выяв-
ленной ранее положительной корреляцией меж-
ду концентрацией микроцистинов и содержани-
ем азота и/или фосфора в среде при культивиро-
вании цианобактерий родов Anabaena, Microcystis,
Oscillatoria (Sivonen, 1990; Rapala et al., 1997;
Polyak et al., 2013; Srivastava et al., 2016; Lee et al.,
2020).

Повышение содержания микроцистинов в
среде может происходить как в результате прямо-
го воздействия биогенных элементов, при увели-
чении скорости продуцирования микроцистинов
в каждой клетке, так и косвенного – в результате
увеличения численности и биомассы вида-проду-
цента.

Существует гипотеза, что наибольший синтез
микроцистинов происходит в условиях, благо-
приятных для роста цианобактерий, т.е. суще-
ствует прямая корреляция между продуктивно-
стью клеток цианобактерий по микроцистинам и
их биомассой (Sivonen, Jones, 1999). Эта гипотеза
согласуется с данными о параллельном с ростом
накоплении микроцистинов. Увеличение про-
дукции микроцистинов при стимуляции роста
различных штаммов цианобактерий Microcystis
aeruginosa, Oscillatoria agardhii выявлено при по-
вышенных концентрациях азота (Sivonen, 1990;
Polyak et al., 2013; Srivastava et al., 2016). Положи-
тельная корреляция между содержанием фосфо-
ра в среде и продуктивностью биомассы по мик-
роцистинам зафиксирована у цианобактерий
Anabaena sp. и Oscillatoria agardhii (Sivonen, 1990;
Rapala et al., 1997). Однако в литературе представ-
лены результаты исследований, не согласующие-
ся с данной гипотезой. Так, наиболее высокий
уровень микроцистинов, синтезируемых двумя
токсичными штаммами цианобактерий рода
Anabaena, зафиксирован при их культивировании
в безазотистой среде (Rapala et al., 1997). При по-

вышении концентраций фосфора в среде выявле-
но как отсутствие изменений в продуктивности
клеток Microcystis aeruginosa по микроцистинам
(Polyak et al., 2013), так и ее снижение (Srivastava
et al., 2016; Lee et al., 2020). Кроме того, показано,
что влияние биогенных элементов на продуктив-
ность цианобактерий по микроцистинам в значи-
тельной степени зависит от структуры микроци-
стина. При увеличении содержания азота в среде
продукция деметилированных микроцистинов
[D-Asp3]MCYST-LR и [D-Asp3]MCYST-RR клет-
ками Anabaena strain 90 возрастала, однако синтез
метилированных микроцистинов MCYST-LR и
MCYST-RR снижался (Rapala et al., 1997).

В настоящем исследовании не выявлены ста-
тистически значимые изменения в удельной про-
дуктивности биомассы P. agardhii по MC-dm-RR
(мг МС/г с. б.) при стимуляции роста цианобак-
терии с повышением концентраций азота (от 0.4
до 247 мг/л) и фосфора (от 0.2 до 5.4 мг/л). Полу-
ченные результаты позволяют высказать предпо-
ложение о косвенном влиянии биогенных эле-
ментов азота и фосфора на увеличение содержа-
ния микроцистинов в среде, связанное с
повышением биомассы P. agardhii.

Важнейшую роль в основных метаболических
и энергетических процессах клеток водорослей и
цианобактерий играют углеводы. Значительная
часть углеводов представлена экзогенными водо-
растворимыми полисахаридами слизей, а также
простыми углеводами, выделяемыми клетками в
среду прижизненно и постлетально (Сиренко,
Козицкая, 1988).

ЭПС выполняют множественные функции в
жизненном цикле цианобактерий, в том числе
осуществляют защиту клеток от стрессов различ-
ной природы, к числу которых относится и дефи-
цит биогенных элементов (Shalaby, Dubey, 2018).

Изменения содержания биогенных элементов
в среде могут вызывать значительные штамм-за-
висимые изменения в синтезе ЭПС у цианобакте-
рий. Так, в условиях дефицита фосфора у ци-
анобактерий Cyanothece 16 СОМ 2 возрастал уро-
вень экскретируемых ЭПС, у Phormidium J-1 и
Cyanospira capsulata значительных эффектов не
наблюдали, у Anabaena cylindrica выход ЭПС сни-
жался. Штамм-специфические ответы цианобак-
терий наблюдали и при снижении концентраций
азота. В исследовании, проведенном с 15 штамма-
ми цианобактерий рода Cyanothece, при дефиците
азота только у 10 штаммов зафиксировано увели-
чение количества экзополисахаридов (Rossi, De
Philippis, 2016). Уменьшение содержания  водо-
растворимых ЭПС в среде с  повышенной кон-
центрацией азота и фосфора ранее было выявле-
но при культивировании Microcystis aeruginosa
(Polyak et al., 2013).
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В настоящем исследовании показано, что по-
вышение концентраций и азота, и фосфора вызы-
вало снижение концентраций водорастворимых
ЭПС в среде культивирования и удельной про-
дуктивности биомассы цианобактерий A. flos-
aquae и P. agardhii по ЭПС.

Увеличение содержания ЭПС при низких кон-
центрациях азота может быть связано с повыше-
нием соотношения C : N, поскольку фиксируе-
мый в результате фотосинтетических реакций в
этих условиях углерод, в первую очередь, исполь-
зуется клетками для синтеза ЭПС (Rossi, De
Philippis, 2016; Shalaby, Dubey, 2018). Снижение
продукции ЭПС цианобактериями при их росте в
условиях повышенных концентраций нитратного
азота также может указывать на то, что гены,
участвующие во внеклеточном синтезе полисаха-
ридов, могут находиться под контролем азота (Ti-
wari et al., 2015). Ранее отмечали, что стимуляция
образования ЭПС при дефиците фосфора может
быть связана с повышенной экспрессией ответ-
ственных за синтез ЭПС ферментов на уровне ге-
нов (Zhan et al., 1991).

Одно из последствий массового развития ци-
анобактерий – возникновение в воде посторон-
них привкусов и запахов, которые значительно
снижают качество и, как следствие, потребитель-
ские свойства воды. В низких концентрациях
одоранты, содержащиеся в природных водах, не-
токсичны, однако имеют крайне низкий порог
обнаружения органами чувств – между 5 и 10 нг/л
(Jakubowska, Szeląg-Wasielewska, 2015). К проду-
центам этой группы веществ относятся грибы,
водоросли и бактерии, в том числе цианобакте-
рии (Lee et al., 2017; Churro et al., 2020). В природ-
ных поверхностных водах основной источник
одорантов – цианобактерии (Churro et al., 2020),
они образуют широкий ряд соединений с непри-
ятным вкусом и запахом – геосмин, 2-метилизо-
борнеол, β-циклоцитрал, β-ионон, диметилиро-
ванные моно-, ди-, трисульфиды, производные по-
линенасыщенных жирных кислот и др. (Lee et al.,
2017).

Анализ состава одорирующих веществ, синте-
зируемых P. agardhii CALU 1113, показал наличие
в среде культивирования бензотиазола и геосми-
на – соединений, обладающих сильным неприят-
ным запахом. Способность к синтезу бензотиазо-
ла ранее выявлена у цианобактерии Oscillatoria
perornata (Tellez et al., 2001).

Геосмин считается одним из наиболее изучен-
ных одорантов, образуемых цианобактериями. К
продуцентам этого соединения относятся различ-
ные штаммы цианобактерий, относящиеся к ро-
дам Anabaena, Aphanizomenon, Lyngbya, Nostoc, Os-
cillatoria, Planktothrix, Phormidium и др. (Lee et al.,
2017). Синтез и выделение геосмина в среду изме-
няется под действием различных стрессорных

факторов, в том числе концентраций биогенных
элементов. Так, повышение концентрации азота
приводило к увеличению биомассы цианобакте-
рий рода Anabaena, концентрации геосмина в сре-
де и продуктивности биомассы по геосмину
(Saadoun et al., 2001; Oh et al., 2017). Однако, при
изучении влияния азота (0–247 мг N/л) на рост и
синтез геосмина цианобактерий Lyngbya kuetzingii
UTEX 1547 показано, что максимальная продук-
тивность по геосмину зафиксирована в условиях
дефицита азота (0–24.7 мг N/л) при минималь-
ном росте цианобактерии (Zhang et al., 2017).

Содержание фосфора в среде также влияло на
синтез геосмина цианобактериями. При культи-
вировании продуцирующей геосмин цианобакте-
рии Anabaena sp., выделенной из поверхностных
вод оз. Ogletree (США), в среде, содержащей фос-
фор в концентрациях 118–941 мкг/л, выявлена
положительная корреляция между концентраци-
ей фосфора, биомассой и содержанием геосмина.
При повышении концентрации фосфора до
941 мкг/л концентрация геосмина возрастала до
6.2 мкг/л при увеличении продуктивности био-
массы цианобактерии по геосмину до 40 мкг/мг с. б.
(Saadoun et al., 2001). Однако имеются и противо-
положные данные. Так, увеличение содержания
фосфора вызывало снижение как концентрации
геосмина в среде, так и его продукции клетками
Lyngbya kuetzingii при стимуляции роста ци-
анобактерии (Zhang et al., 2017).

Данные по влиянию биогенных элементов азота
и фосфора на синтез бензотиазола цианобактерия-
ми в доступной литературе отсутствуют. Нами вы-
явлено, что пятикратное повышение азотно-фос-
форной нагрузки в среде стимулировало рост ци-
анобактерии P. agardhii и приводило к увеличению
концентрации бензотиазола, образуемого
P. agardhii, и удельной продуктивности биомассы
цианобактерии по бензотиазолу (мкг/г с. б.).
Повышение азотно-фосфорной нагрузки не при-
водило к статистически значимому изменению
концентрации геосмина в среде, однако удельная
продуктивность биомассы P. agardhii по геосмину
снижалась при одновременном повышении кон-
центраций азота и фосфора (в 5 раз) и их соотно-
шения N : P (в 10 раз). Подавление синтеза геос-
мина при повышении отношения азота к фосфо-
ру ранее отмечено другими исследователями (Lee
et al., 2017).

Выводы. Биогенные элементы азот и фосфор
оказывали существенное влияние на рост нитча-
тых цианобактерий Aphanizomenon flos-aquae и
Planktothrix agardhii и содержание в среде их вто-
ричных метаболитов. Биогенные элементы сти-
мулировали рост цианобактерий, сопровождав-
шийся снижением концентраций водораствори-
мых ЭПС в среде. Рост цианобактерий P. agardhii
под влиянием азота и фосфора вызывал измене-
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ния содержания микроцистинов и одорирующих
веществ в среде. Таким образом, антропогенное
загрязнение водоемов азотом и фосфором стиму-
лирует рост цианобактерий и увеличение содержа-
ния токсинов, одорирующих веществ, что может
вызвать сукцессию цианобактерий, способство-
вать нарушению стабильности водных экосистем
и  привести к ухудшению качества воды.
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Impact of Biogenic Elements on the Growth of Bloom-Forming Filamentous 
Cyanobacteria and Formation of Metabolites
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An increase in the content of biogenic elements in the medium led to an intensification of the growth of
bloom-forming filamentous cyanobacteria Aphanizomenon flos-aquae and Planktothrix agardhii and a de-
crease in the content of water-soluble exopolysaccharides in the medium. The significant increase in the con-
centrations of microcystin dm-RR and the odor compound benzothiazole, synthesized by the cyanobacteria
P. agardhii, corresponded to an increase in the content of nitrogen and phosphorus in the medium.
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