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В обзоре проведён анализ литературных данных и результатов собственных исследований об экологической 
роли экзометаболитов (ЭМ) почвенных цианобактерий (ЦБ). Показано, что ЦБ способны синтезировать и выделять 
в окружающую среду широкий спектр разнообразных органических веществ, в число которых входят полисахариды, 
сахара, органические кислоты, пептиды, аминокислоты, алкалоиды, антибиотики, токсины. Экссудаты ЦБ становятся 
местом обитания прокариотных и эукариотных микроорганизмов, вступающих в сложные отношения с цианобак-
териальным партнёром и обеспечивая ему дополнительные возможности выживания в стрессовых условиях за счёт 
выделения гидролитических экзоферментов, разрушающих поллютанты. Формирование многовидовых микробных 
биоплёнок также во многом обусловлено выделением ЭМ. Доказана значимость ЭМ и в процессах обезвреживания 
токсикантов благодаря их сорбционной активности. Большое практическое значение имеет антимикробная актив-
ность ЭМ, что делает их перспективными для получения лекарственных препаратов антивирусной, антибактери-
альной, антигрибной и антикарцерной направленности.
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Cyanobacteria (CB) is one of the oldest and most prosperous groups of prokaryotic microorganisms, autotrophic in 
carbon (photosynthesis) and nitrogen (nitrogen fixation). Found in any ecological niche, they play a significant role in the 
geochemical cycles on the planet. The review analyzes the literature data and the results of our own research on the ecological 
role of exometabolites (EM) of soil cyanobacteria. It is shown that CB are able to synthesize and release into the environment 
a wide range of various organic substances, including polysaccharides, sugars, organic acids, peptides, amino acids, alkaloids, 
antibiotics, toxins. Exometabolites of CB not only protect their cells from such abiotic factors as excessive insolation and 
dehydration, but prevent the penetration of pollutants of different chemical nature, sorbing and binding them. The presence 
of biologically active substances in the composition of EM, which have antiviral, antibacterial, antifungal activity, provides 
the CB with a competitive advantage in the settlement of new ecotopes. Exudates of CB become a habitat for prokaryotic 
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ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ

Цианобактерии (ЦБ), возникшие на Земле 
более 3 млрд лет тому назад, до сих пор остают-
ся своеобразным «колодцем в прошлое» [1]. 
Секвенированием ряда генов у 20 штаммов ЦБ 
было доказано, что эволюционная диверсифи-
кация ЦБ произошла между 2,45 и 2,10 млрд 
лет тому назад путём образования гетероцист, 
в которых происходит процесс азотфиксации, 
и акинет, способствующих переживанию 
неблагоприятных условий [2]. Процессы по-
степенного накопления кислорода в атмосфе-
ре и связанного азота в биосфере напрямую 
коррелируют с фотосинтезом и азотфиксацией 
ЦБ [3, 4]. Филогенетическая древность ЦБ, 
прошедших через все исторические временные 
катаклизмы, позволяет им и в настоящее время 
оставаться одной из наиболее процветающих 
групп клеточных организмов, выживающих 
в любых экстремальных условиях среды [5]. 
Являясь важнейшим компонентом не только 
водной, но и почвенной микробиоты, ЦБ спо-
собны к массовому размножению на поверх-
ности почвы. При этом плотность цианобакте-
риальных популяций при «цветении» почвы  
в различных экотопах варьирует в пределах от 20 
до 92 млн кл./см2, а длина цианобактериальных 
нитей может достигать свыше 8 км/см2 [6–8].

В процессе эволюции ЦБ выработали раз-
личные механизмы детоксикации веществ, 
способных вызывать гибель других организмов 
[9, 10]. Конкурентоспособность почвенных 
ЦБ основана, в частности, и на такой их спо-
собности, как синтез биологически активных 
веществ, обеспечивающих подавление раз-
множения других микроорганизмов (МО), 
в частности, патогенов [11].

Цель данного обзора – анализ многофунк-
циональной роли внеклеточных метаболитов 
почвенных цианобактерий в формировании 
устойчивости к разнообразным факторам 
внешней среды.

Химическая природа 
цианобактериальных экзометаболитов

Бóльшая часть исследований химической 
природы экзометаболитов (ЭМ) связана с во-

and eukaryotic microorganisms that enter into complex relationships with the cyanobacterial partner and provide it with 
additional opportunities for survival in stressful conditions due to the release of hydrolytic exoenzymes destroying the pol-
lutants. The formation of multi-species microbial biofilms received practical use in bioremediation measures, is also largely 
due to the release of EM. Of great practical importance is the antimicrobial activity of EM, which makes them promising 
objects for obtaining antiviral, antibacterial, antifungal and anticarcinogenic drugs. The ability of the CB to synthesize EM 
having such properties, is the basis for the creation of multifunctional biological preparations.

Keywords: cyanobacteria, exometabolites, destroying pollutants, neutralization of pathogens, multi-species mi-
crobial biofilms.

дными формами ЦБ. Непременными компо-
нентами ЭМ являются углеводы. Установлено, 
что на различных фазах роста представители 
рр. Nostoc, Anabaena, Spirulina выделяют от 19 
до 60% от количества внутриклеточных угле-
водных компонентов [12]. Среди экссудатов 
водных ЦБ отмечаются также азотсодержащие 
вещества (аминокислоты, амины, пептиды и 
полипептиды), витамины и разнообразные 
органические кислоты, алкалоиды, сапонины, 
фенольные соединения [13–17]. ЦБ выделя-
ют много летучих органических соединений: 
терпеноидов, нор-каратиноидов и сульфидов 
[18]. Доказан цианобактериальный синтез 
антибиотиков, обладающих, например, аль-
гицидным действием (цианобактерин ЛУ-2  
у Nostoc sp.) [19]. Токсины, выделяемые ЦБ, 
могут быть белками, алкалоидами, гетероци-
клическими соединениями [20, 21]. Суще-
ствуют данные, что ЦБ синтезируют токсины 
пептидной природы, контролирующие чис-
ленность собственной популяции [18].

При действии на микроводоросли ЭМ мо-
гут парализовать их подвижность и вызывать 
их оседание. Эти прокариотно-эукариотные 
химические взаимодействия способны уве-
личивать конкурентно-свободную зону для 
ЦБ [22]. К числу цианотоксинов относятся и 
нейротоксины, являющиеся преимуществен-
но алкалоидами, которые характеризуются 
необычно быстрым действием, приводящим 
к гибели людей или животных в течение 
нескольких секунд или минут после их по-
требления без антидотов [23]. Ряд видов ЦБ 
выделяют цилиндроспермопсин – потенци-
альный гепатотоксический алкалоид, широко 
распространённый в пресноводных водоёмах 
по всему миру [24].

Однако, несмотря на высокую токсич-
ность, эти вещества могут иметь определённое 
терапевтическое действие, что даёт основания 
их возможного использования в качестве фар-
макологических средств [25].

Исследования внеклеточных выделений 
почвенных ЦБ показали, что среди них, также 
как и у водных форм, в составе ЭМ содержат-
ся разнообразные органические соединения. 
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Так, в состав ЭМ природных БП с домини-
рованием N. commune входят полисахариды 
(9,8%), содержащие глюкуроновую кислоту, 
ксилозу, галактозу, глюкозу, также протеины 
(до 18,2%) [26]. А в составе полисахаридных 
ЭМ у N. muscorum и N. flagelliforme преобла-
дают моносахара: манноза, галактоза, глюкоза 
и ксилоза [27, 28]. У других ЦБ в составе 
экзополисахаридов обнаружены уроновые 
кислоты и их производные (глюкуроноввая 
и галактуроновая), а также их производные, 
содержащие амино-, метильные и сульфатные 
группы [29, 30]. Поэтому можно провести 
аналогию между химическим составом и 
макромолекулярной организацией цианобак-
териальных экзополисахаридов и пектином 
клеточных стенок растений [31]. У некото-
рых видов ЦБ доказан синтез внеклеточных 
ростовых веществ (ИУК), что используется, 
например, для стимуляции прорастания семян 
табака и индуцирования образования корней 
из каллуса [32].

Среди других ЭМ значительный инте-
рес представляет липопептид антигрибного 
действия ностофунгицидин, содержащий  
в своём составе бета-амино кислоту 3-амино-
6-гидроксил стеариновую кислоту, выделен-
ный из наземной ЦБ N. commune [33]. Дока-
зана фунгицидная активность экстрактов ЭМ 
других почвенных ЦБ [34–36]. Из экскретов 
почвенной ЦБ Fischerella ambigua выделен 
циклический полимер парсигин и алкалои-
ды амбигол А и амбигол В, обладающие ан-
тибактериальной и антигрибной активностью 
[37–39]. Антимикробная активность отмеча-
ется и для других видов данного рода: анти-
фунгальный алкалоид фишереллин выделя-
ет F. muscicola [40–42]. Среди ЭМ почвенной 
ЦБ N. paludosum обнаружены такие органи-
ческие соединения, как фитоин, фитофлуин, 
N-ацетил глюкозамин, антиоксиданты (ли-
копин и лютеин), а также гормоны, предше-
ственники гиббереллинов (каурен), витамин А 
и провитамины, цианопептид борофицин [43].

Экзометаболиты цианобактерий 
как место обитания и размножения 

микробов-спутников

Постоянными спутниками ЦБ являются 
сапротрофные МО, динамика численности ко-
торых обусловлена физиологической актив-
ностью первичных продуцентов. Изменения 
активности роста и фотосинтеза ЦБ на раз-
личных фазах развития культур ведёт к из-
менению количественного и качественного 

состава ЭМ. В зависимости от фаз роста ЦБ 
биомасса бактерий по отношению к биомассе 
цианопрокариот составляет от 3 до 12% [44].

Выделения ЭМ почвенными водорослями 
и ЦБ способствуют созданию экологически 
специфичной для обитания других МО зоны – 
альгосферы. Основными факторами её форми-
рования выступает экскреция значительной 
части фотоассимилятов (59–89%) [45].

Экзометаболиты, выделяемые ЦБ, остают-
ся в виде диффузной слизи вокруг клеток или 
формируют очень мощные капсулы и чехлы, 
которые служат основой возникновения сим-
биозов ЦБ с другими организмами, для кото-
рых цианобактериальные экскреты становятся 
убежищем, источником влаги и питания [46]. 
Размножаясь, микробы-спутники выполняют 
функции, во многом аналогичные функциям 
ризосферной микробиоты, которые включают: 
гидролиз полимерных соединений с высво-
бождением пула макро- и микроэлементов; 
уничтожение отходов ЦБ, которые могут вы-
звать процесс самоотравления; накопление 
дополнительного азота за счёт деятельности 
азотфиксаторов; выделение дополнительных 
факторов роста; синтез антибиотиков, уси-
ливающих адаптационный потенциал ЦБ  
к патогенам [47].

Была выдвинута рабочая гипотеза, по 
которой физиолого-биохимические свойства, 
присущие современным ЦБ и их ЭМ, сформи-
ровались сопряжённо с эволюцией биосферы 
[48]. При этом ни одна другая группа МО 
не использовала в таком объёме симбиоти-
ческие отношения, как ЦБ. Согласно [49], 
доказательством того, что свободноживущие 
ЦБ нельзя рассматривать как дискретные 
целостные организмы, являются многочис-
ленные примеры того, что в природе ЦБ всегда 
находятся в единой, биологической системе  
с гетеротрофами, заселяющими структуриро-
ванную слизь, окружающую одиночные клет-
ки и чехлы ЦБ. Слизистые ЭМ играют роль 
инкубационной камеры для бактериальных 
спутников. Слизь повышает резистентность 
ЦБ к высыханию, является необходимой пред-
посылкой для скользящего движения, выпол-
няет роль буфера между клеткой и ОС. Пере-
движение ЦБ ведёт за собой и перемещение 
в пространстве сопутствующих МО. Видовой 
состав бактерий-спутников не является по-
стоянным как по численности клеток, так и по 
их видовому разнообразию, что определяется 
экологическими особенностями биотопа. Наи-
более постоянными партнёрами ЦБ являются 
бесспоровые грамотрицательные палочки  

ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ
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рр. Pseudomonas и Chromobacterium, а также 
грамположительные бактерии рр. Mycobacte-
rium, Micrococcus, Sarcina и Bacillus [15].

Помимо прокариот, ЭМ ЦБ становятся 
местом размножения и жизни эукариотных 
партнёров – водорослей и микромицетов. 
Особенно показательны в этом плане природ-
ные биоплёнки (БП) с доминированием ЦБ.  
В частности, существенное внимание уделяют 
изучению природных БП N. commune, которое, 
в частности, показало, что численность водо-
рослей и ЦБ в подобных консорциумах состав-
ляет миллиарды клеток на 1 г воздушно-сухой 
массы БП [8]. Видовой состав фототрофов, 
помимо доминанта, включал другие виды ЦБ, 
а также зелёные и жёлтозелёные водоросли. 
Сапротрофный комплекс представлен аммо-
нификаторами, азотфиксаторами, актиноми-
цетами и микромицетами, суммарная числен-
ность которых превышает 5 млн КОЕ/г БП. 
При этом складываются особенно благоприят-
ные условия для развития грибов, суммарная 
длина мицелия которых в данной ассоциации 
может превышать 2  км/г. Благодаря нитям 
ЦБ и грибному мицелию, погружённому  
в цианобактериальную слизь, ностоковый 
ценоз приобретает структуру лишайниково-
подобной «псевдоткани». Агрегация клеток 
в подобной псевдоткани чрезвычайно прочна 
и обеспечивается не только наличием мице-
лиальных и нитчатых форм, но и мощным 
выделением слизистых ЭМ.

Экзометаболиты цианобактерий
в обезвреживании токсикантов

и патогенов 

Существенную роль в процессе связы-
вания поллютантов, включая ионы тяжёлых 
металлов (ТМ), неорганических анионов и 
органических веществ играют экзополиса-
хариды, липиды и тиолы [50–52]. Возмож-
на деградация поллютантов под действием 
экзоферментов, в результате чего снижается 
концентрация загрязняющих веществ в ОС 
[53]. Экзометаболиты, вырабатываемые ЦБ 
в отсутствии поллютантов, уже обладают по-
тенциалом связывать или разрушать загряз-
нители. Однако в присутствии токсикантов 
усиливается экскреция ЭМ. Например, воз-
растает скорость их выработки при наличии 
в среде ионов ТМ [54, 55].

Цианобактериальное обезвреживание 
токсикантов происходит и косвенно за счёт 
выработки веществ, стимулирующих разви-
тие МО, осуществляющих непосредственную 

утилизацию токсикантов [56–60]. Перспек-
тивны пути использования растительно-
цианобактериальных комплексов для очистки 
почвы от ТМ. Так, ассоциация Sinapis alba + 
F. muscicola, созданная в результате предпо-
севной инокуляции семян горчицы белой фи-
шереллой, способствует существенному вы-
носу ионов меди из медьзагрязнённой почвы 
[61]. Вследствие этого подобный комплекс  
в дальнейшем можно использовать для разра-
ботки мероприятий по фиторемедиации почв 
с высоким содержанием ионов меди.

В целом, как показывает анализ литера-
турных источников, ЦБ, благодаря способ-
ности к продуцированию широкого спектра 
ЭМ различной химической природы являют-
ся наиболее реальными потенциальными био-
ремедиационными агентами, по сравнению  
с другими МО [9]. 

Велика роль ЭМ ЦБ и в нарушении жиз-
недеятельности патогенных МО. Считают, что 
среди других прокариот по потенциальной 
способности синтезировать наиболее важ-
ные терапевтические агенты, обладающие 
антагонистической активностью, ЦБ можно 
сравнивать только с актиномицетами [62]. 
Экзометаболиты многих видов ЦБ обладают 
антивирусной, антибактериальной, анти-
грибной, антиопухолевой активностью [63]. 
Например, обнаружено, что ЭМ двух видов 
Anabaena ингибировали развитие Staphylococ-
cus aureus [64]. Установлена роль ЭМ таких 
родов почвенных ЦБ, как Phormidium и Micro-
coleus, в ингибировании размножения E. coli 
и Streptococcus enteritidis [65]. Этилиминометил-
12-(морфолин-4-ил-метокси)-5,8,13,16-
тетрааза-гексацен-2,3-дикарбоновой кислоты, 
выделенный из ЦБ Nostoc sp., снижал синтез 
протеинов, отнесенных к репликации, транс-
крипции, переводу и транспорту в E. сoli [66]. 
Селективный отбор 14 видов ЦБ показал, что 
ЭМ Fisherella sp., Oscillatoria sp. и Anabaena sp. 
обладают антагонистической активностью 
против грамотрицательных бактерий E. coli, 
Pseudomonas���������������������������������� ���������������������������������aeruginosa�����������������������, ���������������������Salmonella����������� ����������typhimuri-
um, грамположительных бактерий S. aureus, 
B. сereus и микромицетов Aspergillus niger, 
Candida albicans [11]. Дитерпеноид носкомин, 
выделенный из ЭМ N. commune, показал вы-
сокий уровень антагонистической активности 
против B. cereus, St. еpidermidis и E. coli [67]. 
Экссудаты Nostoc sp. эффективны против 
Cryptococcus sp., который является причиной 
вторичной инфекции у пациентов с синдромом 
иммунодефицита [68]. ЭМ Phormidium tenue 
и Pseudoanabaena schidlei показали активность 
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против вируса гепатита В [69]. Антикарцерная 
активность обнаружена у этанольных экстрак-
тов ЭМ нескольких штаммов одноклеточных 
ЦБ, выделенных из почв различных регионов 
Египта [70, 71]. Действие этих ЭМ приводило 
к снижению роста раковых клеток на 66–74%.

В последние годы появился цикл работ, 
посвящённый антимикробной активности 
ЦБ р. Fischerella. Например, из F. ambigua 
выделен новый антибиотик парсигин, об-
ладающий ярко выраженной антибактери-
альной и антигрибной активностью против 
Staphylococcus epidermidis и Candida krusel 
[37]. Метанольные и этанольные экстракты 
этой ЦБ подавляют также развитие таких 
бактерий и грибов, как B. subtilis, B. putida, 
E. coli, Fusarium sp. [72–73]. В других работах 
показано, что в зависимости от химической 
природы экстрагента меняется противоми-
кробная мишень фишереллы. Например, 
водные вытяжки штамма Fisherella sp. FS18, 
выделенного из почвы рисового поля в Иране, 
ингибировали рост только B. subtilis. Этаноль-
ные, метанольные, ацетоновые, хлороформные 
неочищенные экстракты ЭМ F. muscicola, 
выделенной из полевой почвы в Индии, об-
ладали антагонистической активностью про-
тив патогенных для человека штаммов E. coli 
и St. aureus [74]. В тоже время бензиновые и 
метанольные экстракты ЭМ подавляли рост 
грамположительной бактерии St. epidermidis, 
грамотрицательных бактерий Enterococcus 
fecalis и E. coli, а также гриба Candida kefyr 
[75]. Для другого штамма Fisherella sp. BS1-
EG была доказана высокая антифунгальная 
активность против грибов родов Aspergillus, 
Fusarium и Penicillium [76]. Более того, раз-
личные метаболиты данного штамма (жирные 
кислоты, алкалоиды, фенолы, аминокислоты и 
более 9 других соединений) оказывали цито-
токсическое действие на клетки рака печени, 
лёгких, кишечника, молочных желез, а также 
обладали антигипергликомической активно-
стью благодаря тому, что ингибировали фер-
ментативную активность глюкозидазы. 

В ряде других исследований показано, 
что антимикробная, гербицидная и анти-
канцерогенная активность различных видов 
фишереллы обеспечивается синтезом ин-
дольных алкалоидов, среди которых особое 
место занимают хапалолиндолы (A, C, G, H, 
I, J, U), а также фишериндол и фишереллин 
А и В [77–80]. Получены интересные резуль-
таты по антикарцерной и антидиабетической 
активности ЭМ Fisherella sp. [76]. Среди её 
ЭМ выделены жирные кислоты, алкалоиды, 

фенолы, аминокислоты. Девять соединений 
идентифицированы как агенты, тормозящие 
рост клеток рака лёгких, языка, кишечника, 
молочной железы.

Антагонистический эффект чистой куль-
туры F. muscicola и её бинарной ассоциации 
с актинобактерией Streptomyces wedmorensis 
зарегистрирован в опытах с искусственно ин-
фицированными семенами ячменя и пшеницы 
различными видами фитопатогенных грибов 
рода Fusarium [81]. Микробная инокуляция 
заражённых семян существенно ограничивала 
развитие фузариозной инфекции в ризосфере 
высшего растения и улучшала его морфоме-
трические показатели. 

Таким образом, даже краткий обзор воз-
можных путей использования ЦБ даёт пред-
ставление об их высочайшем биотехнологиче-
ском потенциале.

Экзометаболиты в создании 
многовидовых сообществ

Процветание любых популяций во многом 
определяется их способностью осваивать но-
вые экониши и заселять территорию. Слизь 
(ЭМ) ЦБ является матричной основой для 
формирования БП, которые становятся ана-
логом многофункциональных тканей высших 
организмов. Именно существование ЦБ в виде 
БП во многом обеспечивает их выживание в 
самых экстремальных природных условиях 
(пустыни, ледники, горы, поствулканические 
пеплы), а также при техногенных воздействиях 
и катастрофах (аварии на АЭС, на полигонах 
после испытания ядерного оружия, аварийные 
разливы нефти, в жёстких условиях урбани-
зированных экосистем, в агроценозах при 
массовом применении химикатов и т. д.) [47]. 
Персистентность БП во многом обусловлена 
физиолого-биохимическими свойствами, 
входящих в состав БП МО, которые феноти-
пически отличаются от тех же МО, существую-
щих в виде одновидовых популяций [82–85]. 
Изучение коммуникативных отношений МО 
при формировании БП показало, что между 
партнёрами складываются определённые хими-
ческие, физические, социальные отношения с 
формированием определённой архитектоники 
БП [86]. Даже в искусственно созданных ассо-
циациях на основе ЦБ и других МО выявляют-
ся существенные различия в морфологических 
и физиолого-биохимических характеристиках, 
по сравнению с монокультурами. Например, 
в цианобактериально-актиномицетной ассо-
циации (Anabaena variabilis + Streptomyces 
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pluricolorescens) азотфиксирующая активность 
ЦБ увеличилась в десятки раз, что стимули-
рует развитие актиномицета, который, в свою 
очередь, обеспечивает дополнительную защи-
ту цианобактериального партнёра от патоген-
ных МО за счёт выделения антибиотиков [87].

Многовидовые комплексы ЦБ получили 
практическое использование в различных био-
ремедиационных мероприятиях: для очистки 
нефтезагрязнённых почв [88–90], ускорения 
сукцессий при борьбе с опустыниванием в 
обеднённых растительных сообществах для 
восстановления их биоразнообразия [91]. 
Цианобактериальные обрастания в виде корок 
на поверхности почвы и скал в засушливый 
период способствуют сохранению влаги и 
снижают эрозию почвы [92–93]. Экзополиса-
хариды ЦБ способствуют также агрегации по-
чвенных частиц при инокуляции ЦБ в почву 
за счёт взаимодействия между выделяемыми 
полисахаридами и морфологическими едини-
цами почвенных фракций [94].

Заключение

Цианобактерии, древнейшие организмы 
планеты, до сих пор играют важнейшую роль 
в биогеохимических циклах углерода и азота. 
Выделяя в ОС значительное количество биоло-
гически активных веществ, они способны вы-
живать в широчайшем диапазоне стрессовых 
факторов. Экзометаболиты ЦБ не только пре-
дохраняют их клетки от таких абиотических 
факторов, как избыточная инсоляция и обез- 
воживание, но препятствуют проникновению 
внутрь поллютантов различной химической 
природы, сорбируя и связывая их. Экссудаты 
ЦБ становятся местом обитания микробов-
спутников, чья гидролитическая активность 
служит ещё одним фактором обезвреживания 
токсикантов. Наличие в составе ЭМ биологи-
чески активных веществ, обладающих анти-
вирусной, антибактериальной, антигрибной 
активностью обеспечивает ЦБ конкурентное 
преимущество в заселении новых экотопов.

Способность ЦБ к синтезу ЭМ, обладаю-
щих такими свойствами, является основой для 
создания биопрепаратов многофункциональ-
ного назначения.

Работа выполнена в рамках государствен-
ного задания Института биологии Коми НЦ 
УрО РАН по теме «Оценка и прогноз отсрочен-
ного техногенного воздействия на природные 
и трансформированные экосистемы подзоны 
южной тайги» № 0414-2018-0003.
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