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Обзор посвящен особым физиологическим группам бактерий, развивающимся в условиях перио-
дической смены внешних условий и характеризующихся циклическим типом метаболизма (ЦТМ).
Для ЦТМ характерен обусловленный циклической сменой внешних условий развития несбаланси-
рованный двухфазный рост на отрезке времени меньшем, чем время генерации клеток. В течение
первой фазы происходит накопление источника углерода и (или) энергии, во второй фазе осуществ-
ляется биосинтез полноценной биомассы с использованием накопленного субстрата. В работе описа-
ны известные представители организмов с ЦТМ, относящиеся к группам фосфат-аккумулирующих
и гликоген-аккумулирующих бактерий, кратко изложены их основные биохимические модели.
Предполагается, что развитие организмов с облигатным ЦТМ невозможно или существенно за-
труднено в неизменных внешних условиях, чем объясняется некультивируемость основных пред-
ставителей ЦТМ при использовании традиционных способов периодического или непрерывного
выращивания и успешное получение высокообогащенных культур при циклическом культивирова-
нии. Обсуждаются экологические аспекты ЦТМ, определены возможные местообитания микроор-
ганизмов с ЦТМ в естественных экосистемах.
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При выделении микроорганизмов и в ходе их
последующего культивирования, как правило, за-
ранее предполагается, что для получения стабиль-
ного роста микробных культур необходимо соблю-
дение определенной совокупности неизменных
(или меняющихся в узком физиологическом диа-
пазоне) специфических факторов: концентрации
субстратов, внеклеточных продуктов метаболиз-
ма, температуры, рН, солевого состава среды, кон-
центрации кислорода и др. Поддержание этих
факторов в заданном физиологическом диапазоне
гарантирует сколь угодно продолжительный ста-
бильный рост популяции, о чем свидетельствуют
руководства по выращиванию микроорганизмов
(Методы общей бактериологии, 1983).

Соблюдение постоянства поддерживающих
рост условий необходимо для выполнения закона
экспоненциального роста, характерного для куль-
тур одноклеточных микроорганизмов и являюще-
гося фундаментом современной теории и практи-

ки микробного роста (Перт, 1978). При экспонен-
циальном росте физиологические свойства
культуры неизменны и он характеризуется как
“сбалансированный”. Этим термином в 1957 г.
Кэмпбел определил такой рост, при котором все
экстенсивные свойства растущей системы за
один и тот же промежуток времени увеличивают-
ся в одинаковой пропорции (“growth is balanced
over a time interval if, during that interval, every ex-
tensive property of the growing system increases by the
same factor”) (Campbell, 1957). Другими словами,
при сбалансированном росте в равной пропор-
ции за определенный интервал времени увеличи-
ваются все клеточные компоненты культуры.
В несинхронной культуре этот интервал времени
может быть ничтожным, в синхронной – крат-
ным интервалу времени удвоения биомассы.
Культуро-зависимые исследования физиологии
микроорганизмов в значительной степени связаны
именно cо сбалансированным экспоненциаль-
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ным ростом, позволяющим работать сколь угодно
длительный период с культурой, находящейся в
неизменном физиологическом состоянии, и легко
воспроизводить результаты экспериментов. Этот
тип роста, характерный для логарифмической фазы
периодической культуры, лежит в основе непре-
рывного культивирования (Перт, 1978, Schaechter,
2006).

Вместе с тем, анализ литературы в области фи-
зиологии микробного роста свидетельствует о
том, что: во-первых, в ряде случаев для получения
стабильно растущей микробной культуры правило
постоянства внешних условий не соблюдается;
во-вторых, непрерывный сбалансированный
рост – не обязательный признак “нормального”
физиологического состояния; в-третьих, наобо-
рот, выращивание микроорганизмов оказывается
успешным только при циклически меняющихся
условиях, причем с продолжительностью циклов
меньшей или равной времени удвоения биомассы.

Так, в активных илах промышленных биоре-
акторов, осуществляющих очистку муниципаль-
ных сточных вод от фосфатов, были обнаружены
микроорганизмы, рост которых сопряжен с цик-
лическими изменениями условий существова-
ния, обязательными для технологического про-
цесса очистки: периодическим чередованием
анаэробного и аэробного периодов и периодиче-
ским наличием и отсутствием легкодоступных
источников углерода и энергии (Barnard, 1976;
Wentzel et al., 1988). К таким микроорганизмам от-
носятся представители физиологической группы
“фосфат-аккумулирующих организмов” (ФАО,
фенотип ФАО) и “гликоген-аккумулирующих
организмов” (ГАО, фенотип ГАО). ФАО обеспе-
чивают биологическое удаление фосфора из
сточных вод и характеризуются периодическим
накоплением внутри клеток полифосфатов, глико-
гена и полигидроксиалканоатов (ПГА) (McMahon
et al., 2010; Wentzel et al., 2008). ГАО считаются ос-
новными конкурентами ФАО в удаляющих фос-
фор активных илах (Liu et al., 1997) и характеризу-
ются периодическим накоплением внутри клеток
гликогена и ПГА, но не обладают способностью к
внутриклеточному накоплению полифосфатов
(Wentzel et al., 2008; McMahon et al., 2010).

Известно, что способность к внутриклеточно-
му накоплению полифосфатов и гликогена ши-
роко распространена среди про- и эукариот, вклю-
чая археи, цианобактерии, эубактерии, грибы,
растения и животные (Kulaev et al., 2004; Rehm,
2010). Однако не все микроорганизмы, способ-
ные к накоплению этих полимеров, могут быть
отнесены соответственно к ФАО или ГАО. Понятия
“ФАО” и “ГАО” сформировались в результате
исследования технологии биологического удале-

ния фосфора, и к этим группам отнесены лишь
микроорганизмы, участвующие в этом процессе.

В соответствии с устоявшейся терминологией,
к фенотипу ФАО относят аэробные микроорга-
низмы, характеризующиеся следующими свой-
ствами (Van Loosdrecht et al., 1997; Mino et al.,
1998; Seviour et al., 2003). 1) Способностью в анаэ-
робных условиях поглощать легкоусваиваемые
органические соединения и запасать их в
форме внутриклеточных полимеров, одновре-
менно с деградацией внутриклеточных полифос-
фатов и выбросом ортофосфата в среду. Основ-
ные органические субстраты для ФАО – летучие
жирные кислоты (ацетат и пропионат), транс-
формируемые, как правило, в полигидроксиалка-
ноаты (ПГА). 2) Способностью в аэробных усло-
виях и (или) при наличии альтернативного ак-
цептора электронов (нитратов или нитритов)
поглощать ортофосфаты и синтезировать внутри-
клеточные полифосфаты, используя для этих
процессов накопленные в анаэробных условиях
внутриклеточные полимерные источники угле-
рода и энергии. В этих условиях происходит рост
биомассы клеток.

Аналогичные процессы, но без цикла “фосфа-
ты/полифосфаты” служат критерием для фено-
типа ГАО. Вместо цикла фосфатов, циклическим
источником энергии ГАО служит гликоген, ис-
пользуемый в анаэробных условиях и синтезиру-
емый в аэробных.

В настоящее время основные представители фе-
нотипов ФАО и ГАО (соответственно, “Candidatus
Accumulibacter phosphatis” и “Candidatus Competi-
bacter phosphatis”) считаются некультивируемыми
микроорганизмами, и публикации о выращива-
нии их в “обычных” постоянных условиях куль-
тивирования нам неизвестны. Вместе с тем, ре-
зультаты многочисленных работ свидетельствуют
об успешном выращивании этих бактерий в лабо-
раторных и пилотных установках типа SBR (se-
quencing batch reactor), а также в промышленных
системах очистки стоков от фосфора при цикличе-
ских изменениях условий выращивания (EBPR,
Enchanced Bilological Phosphorus Recovery). В та-
ких установках степень обогащения культур
представителями ФАО и ГАО достигает 90–99%
(Lopez-Vazquez et al., 2007, 2009b; Walles et al.,
2015; Saad et al., 2017). Ранее подобные способы
выращивания в переменных условиях мы объеди-
нили в группу “циклических культур” (Dorofeev
et al., 2014). Основной признак такого способа
выращивания – культивирование в периодиче-
ски изменяющихся условиях с продолжительно-
стью циклов, меньшей или равной среднему вре-
мени генерации клеток. Анализ существующей в
настоящее время ситуации свидетельствует, что
рост в циклических условиях – широко распро-
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страненное явление, а для некоторых представи-
телей ФАО и ГАО он является единственным,
или, по крайней мере, оптимальным вариантом
существования.

В контексте настоящего обзора считаем необхо-
димым более четко определить некоторую услов-
ность термина “некультивируемый” организм при-
менительно к обсуждаемой группе бактерий, выра-
щиваемых в масштабах промышленных очистных
сооружений. Мы имеем в виду некультивируемость
только в чистых культурах в лабораторных условиях.

Для понимания основных метаболических со-
бытий, связанных с циклическими условиями
развития культур, целесообразно рассмотреть ос-
новные биохимические модели обмена ФАО и
ГАО и обозначить круг представителей микроор-
ганизмов, относящихся к этим группам.

ОСНОВНЫЕ БИОХИМИЧЕСКИЕ
МОДЕЛИ И ПРЕДСТАВИТЕЛИ

ФАО И ГАО
Основные биохимические модели

На основании многочисленных эксперимен-
тальных исследований, выполненных на уровнях
от лабораторных моделей до промышленных со-
оружений по удалению фосфора, были разрабо-
таны биохимические модели ФАО и ГАО, отли-
чающиеся особенностями анаэробного и аэроб-
ного периодов метаболизма, включая спектры
используемых субстратов, способность к броже-
нию, денитрификации и пр. (см. обзоры Oehmen
et al., 2007, 2010; Zhang et al., 2008; Marques et al.,
2017). Основу всех моделей составляет способ-
ность ФАО и ГАО запасать доступный источник
углерода и энергии в условиях отсутствия акцеп-
торов электронов (невозможности функциони-
рования электрон-транспортной цепи) и затем
использовать его для роста биомассы в последую-
щих аэробных условиях.

Доминирующей биохимической моделью мета-
болизма ФАО признана модель Мино (Mino et al.,
1987; Arun et al., 1988), в наибольшей степени со-
ответствующая результатам большинства экспе-
риментальных исследований, выполненных на
полномасштабных очистных сооружениях и в ла-
бораторных условиях с использованием обога-
щенных ФАО культур (рис. 1). Согласно этой мо-
дели, ФАО относятся к аэробным гетеротрофным
организмам, способным в анаэробных условиях с
высокой скоростью поглощать летучие жирные
кислоты, прежде всего, ацетат и пропионат, и за-
пасать их в виде ПГА. Основной источник энер-
гии для этих процессов – гидролиз внутриклеточных
полифосфатов с образованием АТФ. Выброс образу-
ющегося ортофосфата в анаэробных условиях про-
исходит параллельно с выходом контр-ионов

(Mg2+ и K+). Необходимый для внутриклеточного
синтеза ПГА НАДН образуется при гликолитиче-
ском распаде гликогена, катаболизм которого так-
же является дополнительным источником энергии
в анаэробной стадии.

В аэробной фазе происходит рост биомассы
ФАО за счет использования ПГА в качестве ис-
точника углерода и энергии, поглощение орто-
фосфата, сопряженное с переносом ионов Mg2+ и
K+ в клетку, и восстановление внутриклеточного
пула полифосфатов.

Исследования активных илов, осуществляю-
щих биологическое удаление фосфатов, привели
к открытию не только ФАО, но и другой уникаль-
ной группы микроорганизмов, существующих в
циклически меняющихся условиях – гликоген-
аккумулирующих организмов. К ГАО относятся
аэробные микроорганизмы, способные к потреб-
лению и накоплению органического субстрата в
виде ПГА в анаэробных условиях с последующим
его использованием для синтеза биомассы и по-
лучения энергии в аэробных условиях (Cech,
Hartman, 1990; Cech et al., 1993; Mino et al., 1995).
В первом приближении биохимические модели
ФАО и ГАО близки, однако у ГАО отсутствует
цикл “фосфаты–полифосфаты”. В отличие от
фенотипа ФАО, для которого в анаэробных усло-
виях основным источником энергии служит рас-
пад полифосфатов, ГАО в качестве основного ис-
точника энергии используют реакцию гликолиза –
распада гликогена до пирувата. Образующееся
при этом избыточное количество восстанови-
тельных эквивалентов утилизируется при восста-
новлении части пирувата до пропионил-CoA и
используется для синтеза ПГА (рис. 2) (Liu et al.,
1994; Filipe et al., 2001; Zeng et al., 2003).

Представители ФАО

Несмотря на общую метаболическую способ-
ность ФАО в определенных циклических услови-
ях аккумулировать фосфор и запасать органиче-
ское вещество, филогенетически ФАО неодно-
родны, и в результате исследования микрофлоры
активных илов обнаруживаются все новые и но-
вые кандидаты на принадлежность к ФАО (Stok-
holm-Bjerregaard et al., 2017; Tarayre et al., 2017).
Основными представителями ФАО считаются
некультивируемые бактерии “Candidatus Accumuli-
bacter phosphatis”, обладающие “классической” ме-
таболической моделью ФАО, а также микроорга-
низмы, обмен которых отклоняется от этой модели,
но также характеризуется циклическим поглоще-
нием и окислением органического вещества и со-
пряженным с этим циклом синтеза и распада по-
лифосфатов. К таким микроорганизмам относятся
представители актинобактерий Tetrasphaera и Mi-
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crolunatus, Thiothrix caldifontis, некультивируемые
бактерии “Candidatus Halomonas phosphatis”.

“Candidatus Accumulibacter phosphatis”. Неоспо-
римым представителем фенотипа ФАО в настоящее
время считается “Ca. Accumulibacter phosphatis”,
входящий в cемейство Rhodocyclacea класса Betapro-
teobacteria, (Hesselmann et al., 1999). Результаты
исследований микробных сообществ активного
ила и обогащенных ФАО лабораторных культур
указывают на то, что в большинстве случаев именно
“Ca. Accumulibacter phosphatis” осуществляет био-
логический процесс удаления фосфора на про-
мышленных очистных сооружениях, и метабо-
лизм этих бактерий полностью соответствует ос-
новной биохимической модели ФАО (Bond et al.,
1995; Crocetti et al., 2000; Zilles et al., 2002a, 2002b;
Kong et al., 2004; Lu et al., 2006; He et al., 2008).

Филогенетические и экопопуляционные ис-
следования “Ca Accumulibacter phosphatis” были
проведены с использованием в качестве маркера
гена 16S рРНК, а также гена полифосфаткиназы 1
(ppk1), причем последний оказался более эффек-
тивным, учитывая его центральную роль в обра-

зовании полифосфатов и высокую вариабельность
(McMahon et al., 2002; He et al., 2007). Исследования
разнообразия этих прокариот выявили наличие
двух основных филогенетических групп (тип I и
тип II), каждая из которых в свою очередь подраз-
деляется на клады (у типа I – клады от IА до IЕ, у
типа II – клады от IIA до II I) (McMahon et al.,
2002; He et al., 2007; Peterson et al., 2008; Kim et al.,
2010; Mao et al., 2015).

В связи с отсутствием изолятов, исследования
метаболических и генетических особенностей
“Сa. Accumulibacter phosphatis” в значительной
степени связаны с физиолого-биохимическим и
молекулярно-биологическим анализами высоко-
обогащенных ФАО смешанных культур (Martin et al.,
2006; Mino, Satoh, 2006; He, McMahon, 2011).
В соответствии с результатами исследований,
представители “Сa. Accumulibacter phosphatis”
имеют как общие пути центрального метаболиз-
ма углерода и фосфора, свойственные ФАО (си-
стемы транспорта фосфатов, синтеза и гидролиза
полифосфатов, синтеза полиалканоатов, глико-
лиза и ЦТК), так и кладоспецифические, связанные
со спектром используемых органических субстра-

Рис. 1. Основная биохимическая модель ФАО (модель Мино): внеклеточным источником углерода и энергии служит
ацетат, в анаэробный период накапливаемый в клетках в виде полиалканоата (поли-β-гидроксибутирата).
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тов и акцепторов электронов (Skennerton et al.,
2015). Результаты исследований зачастую проти-
воречивы, что может быть объяснено как метабо-
лической неоднородностью, так и варьированием
свойств бактерий при изменении внешних усло-
вий (Welles et al., 2016). Трудность при исследова-
нии смешанных культур представляет также ин-
терпретация результатов, степень достоверности
которых прямо зависит от степени обогащенно-
сти этих культур “Ca. Accumulibacter”. Например,
в работе (Martin et al., 2006) на основе анализа ме-
тагеномной ДНК, выделенной из биомассы, обо-
гащенной “Сa. Accumulibacter phosphatis”, был
обнаружен полный набор генов фиксации азота и
фиксации CO2. Однако позднее эти гены были
выявлены только у штамма, принадлежащего к
типу II, но не типу I (Flowers, 2013). При этом совер-
шенно очевидно, что “Сa. Accumulibacter phosphatis”
не способен к автотрофии. Исследования экс-
прессии генов цикла трикарбонновых кислот вы-
явили значительные расхождения в анаэробном и
аэробном метаболизме различных популяций “Сa.

Accumulibacter phosphatis” (Wexler et al., 2009). Ре-
зультаты исследований изменения метатранскрип-
тома в ходе анаэробно/аэробного цикла показали
первостепенное значение для “Сa. Accumulibacter
phosphatis” регуляции на уровне транскрипции и
возможность использовать более широкий
спектр источников углерода, чем предполагалось
ранее (Oyserman et al., 2016). Однако на сегодняш-
ний день экспериментально показано только ис-
пользование ацетата и пропионата.

Род Tetrasphaera. К ФАО ряд исследователей
относят грамположительные аэробные актино-
бактерии Tetrasphaera, повсеместно обнаруживае-
мые в фосфор-удаляющих активных илах, мета-
болизм которых не полностью соответствует ос-
новной метаболической модели ФАО (Maszenan
et al., 2000; Kong et al., 2005; Nguyen et al., 2011;
Muszynski, Zaleska-Radziwill, 2015). Как и “Сa. Ac-
cumulibacter phosphatis”, эти бактерии в аэробных
условиях способны потреблять ортофосфаты и
накапливать их в виде внутриклеточного поли-

Рис. 2. Основная биохимическая модель ГАО: внеклеточным источником углерода и энергии служит ацетат, накапли-
ваемый в клетках в виде полиалканоатов (главным образом, полигидроксибутирата и полигидроксивалериата).
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фосфата при условии, что в предыдущей анаэроб-
ной фазе в среде содержался легко усваиваемый
органический субстрат. Однако, в отличие от
“классической” биохимической модели ФАО,
бактерии Tetrasphaera в анаэробных условиях ас-
симилируют целый спектр органических соеди-
нений, включая глюкозу и аминокислоты, и не
образуют ПГА (Kong et al., 2008; Nielsen et al.,
2012; Kristiansen et al., 2013). Группой Kristiansen и
соавт. было проведено исследование генома не-
скольких изолятов Tetrasphaera, и создана метабо-
лическая модель этой группы, существенно отлича-
ющаяся от “классической” модели ФАО (Kristiansen
et al., 2013). Согласно этой модели, в анаэробных
условиях Tetrasphaera синтезирует гликоген в ка-
честве запасного вещества, используя энергию
гидролиза полифосфатов и ферментации суб-
страта. Часть потребляемой глюкозы ферменти-
руется с образованием сукцината и других метабо-
литов. В течение аэробного периода запасенный
гликоген катаболизируется, обеспечивая энерги-
ей процессы роста и восстановления запасов по-
лифосфатов, необходимых для следующего анаэ-
робного цикла развития.

Показано, что бактерии группы Tetrasphaera в
анаэробных условиях способны к поглощению и
внутриклеточному накоплению глицина и про-
дуктов его ферментации, которые в аэробных
условиях служит источником энергии для био-
синтеза, поглощения ортофосфатов и синтеза по-
лифосфатов (Nguyen et al., 2015). В настоящее вре-
мя из активного ила выделено несколько изолятов
представителей рода Tetrasphaera: T. australiensis,
T. japonica (Maszenan et al., 2000), T. elongata (Hana-
da et al., 2002; Onda, Takii, 2002), T. jenkinsii, T. van-
veenii и T. veronensis (McKenzie et al., 2006).

Род Microlunatus. Еще одним кандидатом в
группу ФАО считаются актинобактерии Microlunatus.
Группа Nakamura и соавт. выделила из активного
ила новый вид Microlunutus phosphovorus – грампо-
ложительных кокковидных неподвижных и не
образующих споры прокариот, характеризую-
щихся строго аэробным хемоорганотрофным ти-
пом обмена. Как и изоляты Tetrasphaera, новый
вид использовал в анаэробных условиях не аце-
тат, а сахара, отличаясь от основной модели мета-
болизма ФАО неспособностью к накоплению
ПГА (Nakamura et al., 1995; Kawakoshi et al., 2012).
В аэробный период цикла M. phosphovorus аккуму-
лирует фосфор до 166 мг/г массы сухих клеток без
внешнего органического источника углерода и
энергии (Nakamura et al., 1991).

“Candidatus Halomonas phosphatis” (“Candidatus
Accumulimonas spp.”). В работах группы Nguyen и
соавт. (Nguyen et al., 2012) показана высокая веро-
ятность ФАО-метаболизма у некультивируемых
бактерий “Candidatus Halomonas phosphatis” (в на-

стоящее время “Candidatus Accumulimonas spp.”),
относящихся к гаммапротеобактериям. Авторами
показано, что эти мелкие палочковидные клетки
запасают органическое вещество в виде ПГА в
бескислородных условиях, а в аэробных погло-
щают ортофосфат и синтезируют полифосфаты.
“Ca. Halomonas phosphatis” был обнаружен во
всех фосфат-аккумулирующх активных илах из 30
обследованных сооружений Дании, причем в ко-
личествах, сопоставимых с количеством “Ca. Ac-
cumulibacter phosphatis”. “Ca. Halomonas phosphatis”
поглощал в анаэробных и аэробных условиях не
только ацетат и пропионат, но и этанол, и, в отли-
чие от “Ca. Accumulibacter phosphatis”, к денитри-
фикации не способен.

Thiothrix caldifontis. Вероятным кандидатом в
группу ФАО являются сульфидокисляющие мик-
сотрофные бактерии Thiothrix caldifontis. Как по-
казано Rubio-Rincón и соавт. (Rubio-Rincón et al.,
2017), Т. caldifontis может вести себя как ФАО с
миксотрофным типом метаболизма, используя
внутриклеточный пул серы (в дополнение к ПГА)
в качестве источника энергии при аэробном ро-
сте. В циклических аэробно/анаэробных условиях
T. caldifontis способен в анаэробной фазе запасать
углерод в форме ПГА и генерировать требуемую
для этого энергию за счет гидролиза полифосфата.
В аэробный период происходят поглощение фос-
фатов с образованием полифосфатов, утилизация
ПГА для получения углерода и энергии для роста,
окисление серы и образования полифосфата и
гликогена. Авторы предполагают, что дополни-
тельным источником энергии в этой фазе может
быть окисление внутриклеточной серы до суль-
фата. Культура, обогащенная T. caldifontis, была
способна акумулировать до 100 мг P/г сухого без-
зольного вещества.

С использованием молекулярно-биологиче-
ских и экофизиологических методов показана
возможная принадлежность к ФАО и других мик-
роорганизмов из родов Dechloromonas (Kong et al.,
2007; Terashima et al., 2016), Gemmatimonas (Zhang
et al., 2003), Malikia (Spring et al., 2005), а также не-
культивируемых цианобактерий “Candidatus Ob-
scuribacter phosphatis” (Soo et al., 2014) и др. Среди
новых кандидатов в ФАО выделяют как облигат-
но аэробные, так и денитрифицирующие микро-
организмы, поглощающие ортофосфат в анок-
сидных условиях (Sun et al., 2015). Однако участие
этих бактерий в циклическом удалении фосфора
и их принадлежность к группе ФАО требует более
весомой доказательной базы.

Представители ГАО

“Candidatus Competibacter phosphatis”. С ис-
пользованием методов молекулярной биологии
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удалось изучить предполагаемые ГАО “in situ”.
Наиболее подходящими кандидатами на роль ти-
пичных ГАО оказались представители Gammapro-
teobacteria, описанные как 2 кандидатных рода
Competibacter и Contendobacter, входящие в семей-
ство Competibacteraceae, широко распространен-
ные в активном иле сооружений биологического
удаления фосфора и выращиваемые в лаборатор-
ных установках с циклическим режимом культи-
вирования, где их содержание может достигать
50% (Crocetti et al., 2002; Zeng et al., 2003; Oehmen
et al., 2004; Kong et al., 2006; Gu et al., 2008; Mcilroy
et al., 2015). Метаболизм этой группы в полной
степени соответствует основной модели ГАО-ме-
таболизма. В отсутствие чистых культур, исследо-
вания физиологии и экологии Competibacter прово-
дили с использованием обогащенных лаборатор-
ных культур методами микрорадиоавтографии и
молекулярной биологии. Показано высокое фи-
логенетическое и фенотипическое разнообразие
представителей Competibacteraceae. Первоначально
был описан некультивируемый вид “Ca. Competi-
bacter phosphatis”, затем McIlroy и соавт. (McIlroy
et al., 2014) в результате расшифровки и анализа
метагеномов из обогащенных культур удалось полу-
чить полные геномы двух новых видов: “Candidatus
Competibacter denitrificans” и “Candidatus Conten-
dobacter odensis”. Генетический анализ показал на-
личие у представителей Competibacteraceae разных
путей гликолиза, метаболизма азота (способно-
сти к денитрификации, фиксации азота) и запас-
ных питательных веществ.

Род Defluviicoccus. Принадлежность к ГАО-фе-
нотипу показана для бактерий группы Defluviicoccus
(типовой вид – Defluviicoccus vanus), относящихся
к роду Rhodospirillales класса Alphaproteobacteria.
Defluviicoccus – хемогетеротрофные неспоровые
неподвижные аэробные кокки/коккобациллы,
часто образующие тетрады. Выделенный из ак-
тивного ила типовой вид Defluviicoccus vanus в чи-
стой культуре характеризуется чрезвычайно медлен-
ным ростом (Maszenan et al., 2005). Defluviicoccus-род-
ственые бактерии филогенетически разнообразны,
объединены в четыре кластера и зачастую детек-
тируются как ГАО, доминирующие в популяции
микроорганизмов активного ила в лабораторных
установках и на очистных сооружениях биологи-
ческого удаления фосфора (Dai et al., 2007; McIlroy,
Seviour, 2009). Исследования единственного вы-
деленного в чистую культуру штамма Defluviicoccus
vanus показали его способность в анаэробных
условиях потреблять глюкозу, одновременно рас-
ходовать внутриклеточный гликоген и образовы-
вать ПГА, а в аэробных условиях использовать
ПГА для восстановления гликогена. Ни в аэроб-
ной, ни в анаэробной фазах не было отмечено за-
метного поглощения или выделения фосфатов

(Wong, Liu, 2007). Авторы работы сделали вывод о
соответствии штамма Defluviicoccus vanus фенотипу
ГАО.

Род Micropruina. Кандидатами на фенотип ГАО
рассматриваются представители рода Micropruina,
относящегося к Propionibacteriaceae: бактерии Mi-
cropruina в значительном количестве обнаружива-
ются в активном иле сооружений биологической
очистки, а также в лабораторных системах при
росте на ацетате и глюкозе (Kong et al., 2001; Stok-
holm-Bjerregaard et al., 2017; Mcllroy et al., 2018).
Показано, что выделенный из активного ила изо-
лят Micropruina glycogenica в анаэробных условиях
частично ферментирует сахара и аминокислоты
до молочной кислоты, ацетата и аминокислот,
частично запасает их в форме гликогена при от-
сутствии синтеза полифосфатов (Shintani et al.,
2000).

В работе (Stokholm-Bjerregaard et al., 2017) со-
общается о новом представителе ГАО – “Candidatus
Propionivibrio aalborgensis”, принадлежащем к бета-
протеобактериям и состоящем в близком родстве с
ФАО “Ca. Accumulibacter phosphatis” (Albertsen et al.,
2016).

ПОНЯТИЕ ЦИКЛИЧЕСКОГО
МЕТАБОЛИЗМА

Для метаболизма микроорганизмов групп
ФАО и ГАО в условиях технологического процес-
са удаления фосфора характерно чередование на-
копления внутриклеточных запасных веществ и
их использования. Для лучшего понимания спе-
цифики обмена веществ этих микроорганизмов,
целесообразно ввести понятие “метаболического
цикла” (МЦ), состоящего из периода накопления
запасного вещества и периода его утилизация.
Следует отметить, что в микробной физиологии
термин “цикл” широко используется для обозна-
чения замкнутых путей метаболизма (цикл три-
карбоновых кислот, цикл Кальвина и др.), событий,
связанных с делением клеток (цикл деления),
развитием периодических культур (цикл разви-
тия культуры). Рассматриваемое в настоящей ра-
боте понятие “метаболического цикла” относится к
осцилляциям метаболизма культуры во времени,
напрямую не связанным с клеточным циклом
или с изменениями свойств культуры при выра-
щивании в периодических условиях.

Как было отмечено выше, метаболический
цикл ФАО и ГАО состоит из двух фаз: в первой
фазе МЦ (фазе накопления) происходит накоп-
ление лимитирующего компонента конструктив-
ного или энергетического обмена, а во второй фазе
(фазе роста) – его использование, сопряженное с
биосинтезом и ростом биомассы. Использование
такого компонента для нужд роста в первой фазе
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невозможно или ограничено (по сравнению с по-
следующей фазой). Накапливаемыми компонен-
тами являются вещества, запасающиеся внутри
клеток и служащие источниками энергии и (или)
биогенных элементов. Для образования запасных
веществ в фазе накопления могут потребоваться
вспомогательные источники энергии и (или) со-
единения, регенерирующиеся в фазе роста (поли-
фосфаты и гликоген, соответственно, для ФАО и
ГАО). Метаболизм, для которого характерны
описанные изменения направления основных
биохимических потоков с продолжительностью
метаболического цикла меньшей, чем время
удвоения биомассы, мы назвали циклическим ти-
пом метаболизма (ЦТМ).

На отрезке времени, меньшем, чем продолжи-
тельность МЦ, рост культур с ЦТМ характеризу-
ется как несбалансированный, и физиологические
свойства таких культур воспроизводятся через ин-
тервалы времени, кратные одному метаболиче-
скому циклу. Обычно продолжительность МЦ у
ФАО и ГАО в лабораторных экспериментах или
на полномасштабных сооружениях составляет
несколько часов, тогда как время удвоения культу-
ры – несколько суток (Kuba et al., 1997; Erdal et al.,
2006; Biological Nutrient Removal (BNR) Operation
in Wastewater Treatment Plants: WEF Manual of
Practice, No. 29, 2006; Chan et al., 2017). В извест-
ных в настоящее время примерах ЦТМ смена на-
правленности путей метаболизма происходит в
результате циклических изменений в окружающей
среде и рассматривается большинством исследо-
вателей как адаптация, позволяющая получать
бактериям с ЦТП конкурентные преимущества
при попадании в такие “необычные” условия.
Однако авторы настоящей публикации полагают,
что ЦТМ может иметь не только факультативный,
но и облигатный характер. Смена направленно-
сти метаболических путей представляется обяза-
тельной для существования микроорганизмов с
облигатным ЦТМ. Вероятно, к таким микроорга-

низмам можно отнести “Candidatus Accumulibacter
phosphatis” и “Candidatus Competibacter phosphatis”,
выращивание которых до сих пор возможно лишь
в циклических культурах. При факультативном
ЦТМ рост культур происходит как при цикличе-
ских, так и при постоянных внешних условиях.
Примером служат ФАО Tetrasphaera и Microlunatus,
изоляты которых получены традиционным выра-
щиванием в периодических условиях. Для решения
вопроса о существовании облигатного ЦТМ не-
обходимо получить чистые культуры ФАО и ГАО
и исследовать их в циклических и (или) непре-
рывных условиях выращивания. Метаболиче-
ский цикл и особенности, характерные для ЦТМ,
приведены на рис. 3 и в табл. 1.

Из описания особенностей циклического мета-
болизма следует, что выращивание микроорганиз-
мов с облигатным ЦТМ в традиционных постоян-
ных условиях невозможно или крайне затруднено,
и для получения накопительных культур и выделе-
ния новых представителей ЦТМ необходимо ис-
пользовать циклические методы культивирования
(Dorofeev et al., 2014).

Очевидно, обнаружения ЦТМ следует ожидать
у микроорганизмов, обладающих способностью к
запасанию в больших количествах веществ, ис-
пользуемых в фазе роста в качестве источника
энергии и (или) необходимых биогенных элементов.
ФАО и ГАО в метаболическом цикле используют
в качестве основного или вспомогательного суб-
стратов такие известные запасные биополимеры
как полисахариды (гликоген), полигидроксиал-
каноаты, полифосфаты. В литературе имеются
сведения о накоплении у представителей этих
групп в анаэробных условиях и последующем
окислении в аэробных условиях γ-аминомасляной
кислоты, аминокислот, трегалозы (Satoh et al., 1998;
Santos et al., 1999; Nguyen et al., 2015). Можно ожи-
дать, что к ЦТМ способны микроорганизмы, на-
капливающие не только соединения углерода и

Таблица 1. Характеристики фаз роста микроорганизмов с облигатным ЦТМ

Показатель Фаза накопления Фаза роста

Внешние условия для сбалансированного роста Отсутствие Отсутствие

Внеклеточные вещества, используемые для накопления и роста 
биомассы

Наличие Отсутствие

Биомасса клеток (за вычетом массы запасаемых
внутриклеточных веществ)

Отсутствие роста Рост

Основной запасаемый источник энергии и (или) биогенных 
элементов, расходуемых в фазе роста для биосинтеза биомассы

Накопление Расход

Вспомогательные источники энергии и (или) вещества,
необходимые для накопления основного запасаемого
источника углерода и (или) энергии

Расход Регенерация (синтез)
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фосфора, но также и соединения серы и азота,
служащие потенциальным источником энергии.

ДРУГИЕ КАНДИДАТЫ НА ОБЛАДАНИЕ 
ЦИКЛИЧЕСКИМ ТИПОМ МЕТАБОЛИЗМА

Кроме ФАО и ГАО, признаками облигатного
ЦТМ обладают бактерии Thioploca, Thiomargarita
и другие представители Beggiatoaceae, способные
к внутриклеточному накоплению нитратов и до
сих пор не выделенные в чистые культуры
(Schulz, 2006; Mußmann et al., 2007; Salman et al.,
2013). Thioploca – многоклеточные нитчатые бес-
цветные серобактерии, относящиеся к группе
Gammaproteobacteria, обитающие в сульфидсодер-
жащих пресноводных и морских отложениях на
границе аэробной/анаэробной зон (Jørgensen,
Gallardo, 1999; Zopfi et al., 2001). Местообитания
этих микроорганизмов характеризуются низким
содержанием кислорода при обогащении нитра-
тами. Клетки Thioploca способны накапливать в
вакуолях, занимающих до 80% внутриклеточного
объема, нитраты в концентрации до 500 мМ. По-
падая из нитрат-обогащенной зоны в анаэробную
сульфид-содержащую зону, эти бактерии способ-
ны к литоавтотрофному (или миксотрофному)
метаболизму, окисляя сульфиды накопленным в

вакуолях нитратом (с образованием аммония).
Признаки ЦТМ проявляются в способности
Thioploca аккумулировать нитраты как ключевой
компонент для получения энергии (акцептор
электронов), когда его использование невозмож-
но в связи с отсутствием донора электронов (фаза
накопления), а затем использовать нитраты для
окисления сульфидов при попадании клеток в зо-
ну, богатую сульфидами, но обедненную нитра-
тами (фаза роста) (рис. 4).

Еще более сложными взаимосвязанными цик-
лами серы, азота и фосфора характеризуются хемо-
литоавтотрофные серные бактерии Thiomargarita –
обитатели придонных осадков прибрежной мор-
ской зоны апвеллинга с низким содержанием
кислорода. Установлено, что Thiomargarita namibiens
окисляет сульфиды и накапливает внутри клеток
нитраты, элементную серу и полифосфаты (Schulz,
Schulz, 2005; Schulz, 2006). Происходящая в есте-
ственных условиях смена аэробных и бескисло-
родных условий приводит к циклическому на-
коплению и расходу этих внутриклеточных поли-
меров. Авторами показано, что в бескислородных
условиях Thiomargarita namibiens окисляет суль-
фиды запасенными в вакуолях нитратами до эле-
ментарной серы. Источником энергии также слу-
жит гидролиз полифосфатов. В аэробных условиях
бактерии получают энергию окислением накоп-
ленной элементной серы и, возможно, гликогена.
В то же время энергия запасается в виде полифос-
фатов и происходит накопление нитратов в цен-

Рис. 4. Схематическое изображение клетки Thioploca.
Показан процесс накопления нитратов в вакуоле в
аэробный период и реакции окисления сульфидов
нитратами в цитоплазме в анаэробный период (на ос-
новании Fossing et al., 1995; Teske, Salman, 2014).

–
3NO

–
3NO Аэробная зона

Анаэробная зона

H2S  2–
4 4SO  + NH+

0
4S  + NH+–

3 2NO  + H S

Рис. 3. Обобщенная схема метаболического цикла у
микроорганизмов с ЦТМ. S – внеклеточные веще-
ства, используемые для накопления и роста. X – при-
рост биомассы. Пунктирные стрелки указывают на
образование (справа) и расход (слева) вспомогатель-
ного источника энергии и вещества. Пунктирной ли-
нией обозначена граница между фазами накопления
и роста.

Основной запасаемый компонент

S

Фаза
накопления

Фаза
роста

Вспомогательный источник энергии и вещества
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тральной вакуоле до концентрации 0.8 М (Schulz
et al., 1999). По мнению авторов, механизм фос-
фатного цикла у Thiomargarita namibiens может
быть подобен механизму ФАО и включать по-
требление ацетата в анаэробных условиях и цикл
синтеза и распада гликогена.

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ 
ЦИКЛИЧЕСКОГО ТИПА МЕТАБОЛИЗМА

Исследования экологии микроорганизмов с
ЦТМ (ФАО и ГАО) в настоящее время сводится,
главным образом, к изучению микробного кон-
сорциума активных илов в лабораторных уста-
новках и на полномасштабных сооружениях очист-
ки сточных вод от фосфора. Многочисленный экс-
периментальный материал позволяет сделать
вывод о существенном (в некоторых случаях – ос-
новном) вкладе этих бактерий в циклы превраще-
ния углерода, фосфора, азота и серы, а также их
тесной взаимосвязи с другими микроорганизмами
консорциума активных илов (Rubio-Rincón et al.,
2017; Zeng et al., 2017; Zhang et al., 2017; Vieira et al.,
2018).

В настоящее время общепринято считать, что
циклический метаболизм ФАО и ГАО дает им
конкурентные преимущества перед “обычными”
аэробными гетеротрофными микроорганизмами в
условиях циклической смены условий окружения.
В анаэробный период ФАО и ГАО осуществляют
процесс, несвойственный обычным аэробам –
извлекают из среды основную часть доступного ор-
ганического вещества, а затем, в аэробный период,
осуществляют синтез биомассы за счет запасенных
органических биополимеров (McMahon et al., 2010).
На успешность такой стратегии указывает про-
стота получения в лабораторных нестерильных
условиях высокообогащенных культур ФАО и
ГАО: для этого достаточно создать характерные
для технологии удаления фосфора циклические
условия выращивания, чередуя “богатый питанием”
анаэробиоз с “голодными” аэробными условиями.

Несмотря на близкий тип метаболизма, а также
способность ФАО “переключаться” на ГАО-мета-
болизм (Acevedo et al., 2017), для этих групп с
ЦТМ характерно сосуществование в активных
илах, о чем свидетельствует их повсеместное обна-
ружение на сооружениях биологической очистки
сточных вод. В этих экосистемах ФАО и ГАО могут
занимать различные экологические ниши в соот-
ветствии с их физиологическими особенностями,
различаясь: спектрами потребляемых субстратов,
способностями к денитрификации и сбражива-
нию, отношением к условиям голодания, рН и
температуре (Lopez-Vazquez et al., 2009; Carvalheira
et al., 2014; Stokholm-Bjerregaard et al., 2017). В ра-
боте (Rubio-Rincón et al., 2017) показана возмож-

ность синтрофных взаимоотношений между ФАО
и ГАО. Так, бактерии, относящиеся к типу I “Ca.
Accumulibacter phosphatis”, неспособны к нитрат-
ному дыханию и в качестве акцептора электронов
могут использовать только нитриты. Однако в
смешанной культуре ФАО–ГАО в бескислород-
ных условиях с нитратом наблюдается рост как
ГАО, так и ФАО микроорганизмов: ГАО осу-
ществляют восстановление нитратов до нитритов,
используемых затем как ГАО, так и ФАО.

Существенное физиологическое разнообразие
среди представителей типов I и II “Ca. Accumuli-
bacter phosphatis” по способности использовать в
качестве акцепторов электронов различные со-
единения азота и усваивать различные органические
соединения (Skennerton et al., 2015; Camejo et al.,
2016) может объяснять длительное сосуществова-
ние этих бактерий в одних и тех же экосистемах.
Так, результаты исследования многолетней се-
зонной динамики микробного сообщества актив-
ного ила на полномасштабных сооружениях биоло-
гической очистки сточных вод выявили отсутствие
прямой конкуренции за одинаковые ресурсы сре-
ди представителей разных кладов “Ca. Accumuli-
bacter phosphatis” (Flowers et al., 2013).

Преимущества ЦТМ в переменных условиях
внешней среды прослеживаются и для потенци-
альных представителей ЦТМ, обитателей донных
отложений на границах аэробной/аноксидной
зон. Считается, что способность к внутриклеточ-
ному накоплению акцептора электронов – нитра-
тов позволяет Thioploca эффективно конкуриро-
вать с другими сульфид-окисляющими микроорга-
низмами, для существования которых необходимо
одновременное наличие как донора, так и акцеп-
тора электронов (Fossing et al., 1995). Для этих же
бактерий в условиях in situ прослежена симбиоти-
ческая связь с бактериями анаммокс (Prokopenko
et al., 2013). В бескислородной зоне Thioploca по-
ставляет анаммокс-бактериям нитрит и аммоний
в результате диссимиляторной нитратредукции до
аммония, окисляя сульфиды внутриклеточным
нитратом.

Несмотря на то, что в настоящее время микро-
организмы с ЦТМ обнаружены, главным образом,
в активном иле искусственных экосистем, и, в мень-
шей степени, в осадках водоемов (Peterson et al.,
2008), исследователи считают, что микроорганизмы
с ЦТМ могут иметь широкое распространение во
многих естественных экосистемах, характеризую-
щихся циклическим изменениями рост-определя-
ющих факторов. На это указывают многочислен-
ные примеры подобных циклических изменений,
имеющих место в естественных местообитаниях
микроорганизмов. Например, для почв характерны
циклические изменения выброса легко усваиваемых
органических веществ с корневыми экссудатами
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в ризосфере растений, связанные с циклично-
стью фотосинтеза (Badri, Vivanco, 2009), а также
периодические изменения температуры, влажности,
газового состава поверхностных горизонтов почв;
суточные колебания концентрации неорганиче-
ских ионов (Почвоведение, 1988). Для водных
экосистем характерен суточный цикл активности
фитопланктона и интенсивности выделения ими
экссудатов (Herndl, Malacic, 1987). Существуют и
другие экосистемы с регулярными циклическими
изменениями условий существования, вызван-
ными, например, периодичностью выбросов тер-
мальных вод и газов, приливов и отливов, перио-
дичностью активности животных и т.п.
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Abstract—The review deals with specific bacterial physiological groups developing under periodically varying
ambient conditions and possessing a cyclic type of metabolism (CTM). CTM is characterized by unbalanced
two-phase growth occurring during the period less than the generation time. During the first phase, the car-
bon and/or energy source is accumulated, while during the second phase biomass biosynthesis occurs using
the accumulated substrate. Known CTM organisms of the groups of phosphate-accumulating and glycogen-
accumulating bacteria are described, and their major biochemical models are discussed. Development of mi-
croorganisms with obligate CTM is probably impossible or significantly suppressed under stable ambient
conditions, which may be the reason why the major CTM organisms can not be cultured using traditional
batch and continuous cultivation, while highly enriched cultures may be obtained by cyclic cultivation. Eco-
logical aspects of CTM are discussed, and the possible environments for CTM microorganisms in natural
ecosystems are determined.

Keywords: phosphate-accumulating organisms, glycogen-accumulating organisms, cyclic type of metabo-
lism, cyclic cultures
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