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ВВЕДЕНИЕ

С каждым годом увеличивается поступле-
ние ТМ в морские экосистемы. Токсичные со-
единения попадают в окружающую среду с сель-
скохозяйственными, городскими и ливневыми 
стоками, а также с отходами промышленных 
комплексов (горнодобывающей, металлурги-
ческой, химической)  [1]. Неблагоприятная эко-
логическая ситуация морских вод способствует 
распространению ТМ в среде и их накоплению 
в гидробионтах [3]. Концентрация ТМ в одной и 
той же акватории может значительно различать-
ся, эта зависимость складывается из множества 
природных факторов, например, перемеши-
вания водных масс, речных стоков, выпадения 
осадков. Особенностью ТМ является тот факт, 
что они не разлагаются в результате химических 
или биологических процессов, а оседают на дно 
и накапливаются в донных отложениях. Токсич-

ность зависит от того, присутствует ли металл в 
виде свободного иона в растворе или в составе 
недиссоциированной соли, а также входит ли 
элемент в состав органических или неорганиче-
ских комплексных соединений [4].

Микроорганизмы являются неотъемлемыми 
компонентами экосистем, которые чувствительны 
к загрязнению ТМ [7]. Однако некоторые предста-
вители способны проявлять высокую устойчивость 
к ТМ, снижая их концентрацию путем внеклеточ-
ного взаимодействия с помощью полимерных 
веществ, а также аккумуляцией в клеточных ор-
ганеллах [8]. Следует отметить, что соединения, 
выделяемые в процессе жизнедеятельности кон-
сорциумов – микроводорослей и бактерий, также 
способны изменять параметры среды [9].

Поскольку антропогенное влияние на мор-
ские экосистемы продолжает расти, необходимо 
понимать, как микробиота реагирует на факто-
ры стресса – тяжелые металлы.

Прибрежные воды Японского моря подвер-
гаются постоянному антропогенному стрессу, 
который вызывает деятельность, связанную с 
судоходством и эксплуатацией водного транс-
порта [2]. На протяжении многих лет проводят 
мониторинговые работы по изучению хими-
ческого состава загрязняющих веществ в аква-
ториях Японского моря. На сегодняшний день 
имеется мало сведений о реакции микробио-
ты на ТМ в прибрежных районах Японского 
моря [5, 6].
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экзометаболитов H. akashiwo, культивируемой на тяжелых металлах (ТМ), в отношении бактерий 
резистентным к данным веществам. Выявлена стимуляция роста условно-патогенных бактерий  
Vibrio sp., Escherichia sp., Escherichia coli, Staphylococcus lentus, Enterococcus sp., Staphylococcus pasteuri 
экзометаболитами. В нескольких случаях зафиксировано снижение численности бактерий 
Pseudomonas sp., при добавлении метаболитов микроводоросли, выращенных с кадмием, свин-
цом и никелем при 10 и 20 мкг/л, для Bacillus sp. при 20 мкг/л свинца, 10 мкг/л и 20 мкг/л кадмия, 
а также при 50 и 100 мкг/л железа. В итоге наибольшее действие на влияние экзометаболитов в 
отношении бактерий оказали кадмий, свинец и железо.
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В дальневосточных морях водоросль 
Heterosigma akashiwo имеет конкурентное пре-
имущество перед другими организмами, позво-
ляя колонизировать морские прибрежные эко-
системы [11]. Этот вид способен продуцировать 
цитотоксические соединения, которые при-
водят к массовой гибели гидробионтов, чаще 
всего рыб. Считается, что увеличение случаев 
опасных цветений H. akashiwo может возникать 
вследствие постоянного антропогенного воз-
действия [12]. 

Цель работы – оценить влияние ТМ (свинца, 
кадмия, никеля, цинка и железа)в лабораторных 
условиях на свойства экзометаболитов микро-
водоросли Heterosigma akashiwo в отношении 
бактерий, выделенных из разных акваторий 
Японского моря.

МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЙ

Альгологические методы. Объектом ис-
следования послужила культура Heterosigma 
akashiwo,MBRU_HAK-SR11 (Y. Hada) Y. Hada ex Y. 
Hara, M. Chihara (Raphidophyceae), предостав-
ленная ЦКП “Морской биобанк” ННЦМБ ДВО 
РАН (http://marbank.dvo.ru). Водоросли выращи-
вали на среде f [13], приготовленной на основе 
стерилизованной морской воды соленостью 
32‰ в 250-мл колбах Эрленмейера с объемом 
питательной среды 100 мл, при температуре 
18°C, интенсивности освещения 70 ммоль/м2/с 
в области видимого света и периоде между све-
том и темнотой 14 ч свет: 10 ч темнота. В каче-
стве инокулята использовали культуры на ста-
дии экспоненциального роста. 

Исследуемые концентрации Cd2+, Ni2+ и 
Pb2+составляли: 10 и 20 мкг/л, Zn2+, Fe3+ – 50 и 
100 мкг/л. Выбор концентраций основан на со-
держании данных металлов в прибрежных во-
дах России и их предельно допустимых кон-
центрациях (ПДК и 2ПДК) [5, 6]. Cd2+ добавляли 
в виде 3CdSO4 × 8H2O, Ni2+ – NiSO4 × 7H2O, Pb2+ – 
PbCl2, Zn2+ – ZnSO4 × 7H2O, Fe3+ – FeCl3 × 6H2O с 
переcчетом на ионы металла.

Экзометаболиты микроводоросли получа-
ли по методике Ли (1987) в модификации Ха-
шими (2016) с небольшими дополнениями [14, 
15]. В конические пробирки вносили культуры, 
взятые на переходе из экспоненциальной фазы 
роста в стационарную. Суспензию микроводо-
рослей концентрировали центрифугированием 
на Allegra 64 Rв течение 15 минут, со скоростью 
4000 об/мин, в несколько этапов до полной чи-
стоты супернатанта. Надосадочную жидкость 
собирали и пропускали через фильтры (диаметр 
пор 0,2 мкм). Полученный раствор добавляли к 
среде для культивирования бактерий.

Бактериологические методы. Для иссле-
дования влияния ТМ совместно с экзомета-

билитами микроводорослей использовались 
культивируемые гетеротрофные бактерии, вы-
деленные из поверхностных вод Японского моря 
лабораторией морской микробиологии кафедры 
биоразнообразия морских биоресурсов Инсти-
тута Мирового океана Дальневосточного феде-
рального университета – Staphylococcus lentus, 
Enterococcus sp., Actinomycetes sp., Escherichia sp., 
Vibrio sp. (место выделения бух. Золотой рог), 
Actinomycetes sp., Bacillus sp., Vibrio sp., Escherichia 
sp., Pseudomonas sp., (бух. Новик), Actinomycetes 
sp., Pseudomonas sp., Bacillus sp., Escherichia coli 
(бух. Аякс), Staphylococcus pasteuri, Vibrio sp., 
Bacillus sp., Escherichia sp. (зал. Находка).  Для изучения 
метал-аккумулирующих способностей морских 
бактерий применяли метод Бузолевой (2011) 
с небольшими модификациями. Посев чистых 
культур бактерий × 109кл/мл проводили на среду 
для морских микроорганизмов (СММ) сектор-
ным методом с добавлением, в качестве селек-
тивных добавок, солей металлов. Учет вели по 
выявлению роста в секторной зоне. Если наблю-
дался рост, то культура устойчива к металлу, если 
рост не обнаружен, то культура чувствительна к 
токсиканту [3].

Динамику роста бактерий с экзометаболи-
тами и без них исследовали с 1 по 5 сутки при 
температуре 37ºС. Оценку роста проводили из-
мерением оптической плотности с помощью ми-
кропланшетного ридера SPARK 10M (TECAN) при 
длине волны 540 нм. Определение жизнеспособ-
ности бактерий осуществляли посредством вы-
сева на чашки Петри со средой СММ [16, 17]. За 
контроль принимали бактерии, выросшие без 
добавления метаболитов.

Статистический анализ. Эксперименты про-
водили в трех повторностях. Статистическую 
обработку выполняли с помощью программы 
Excel. На графиках представлены средние зна-
чения и стандартные отклонения. Бары на гра-
фиках представляют стандартное отклонение 
измеряемых величин. Достоверность различий 
между выборками оценивали по критерию Ман-
на-Уитни при уровне значимости p<0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Рост колоний бактерий на селективной сре-
де с добавками ТМ, говорит о их устойчивости к 
данным веществам, которая появилась в резуль-
тате длительного влияния металлов на микро-
биоту. Известно, что многие микроорганизмы 
проявляют резистентность к ТМ в водной среде. 
Металлы включены в окислительно-восстано-
вительные реакции, для стабилизации молекул 
за счет электростатических взаимодействий, в 
качестве компонентов различных ферментов 
и для регуляции осмотического давления [18]. 
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Микроорганизмы приспособились к присут-
ствию как эссенциальных, так и неэссенциаль-
ных металлов, выработав различные механиз-
мы устойчивости [19]. 

В результате наших экспериментов обнару-
жено влияние ТМ на бактерии, которое выража-
лось в подавлении роста 11 штаммов и проявле-
нии устойчивости 8 штаммов (табл. 1). Отсюда 

следует, что наиболее загрязненными районами 
являлись зал. Находка и бух. Золотой Рог, где 
было выявлено наибольшее число бактерий, 
приобретенных устойчивость к ТМ (табл. 1).

Свинец
В результате проведенных исследований об-

наружено, что свинец изменял свойства экзоме-

Таблица 1. Влияние тяжелых металлов на рост морских бактерий

Примечание: «ОР» – обильный рост, «+» – оптимальный рост бактерий, «-» – отсутствие бактериального роста

  Рост бактерий 

Место 
выделения 

Наименование 
бактериального 

штамма 

Cd2+ 
мкг/л 

Ni2+ 

мкг/л 

 
Pb2+  

мкг/л 

 
Zn2+  
мкг/л    

 
Fe3+  

мкг/л 

10 20  10 20 

 
 

10 

 
 

20 

 
 

50 

 
 

100 

 
 

50 

 
 

100 

Бух. 
Аякс 

Actinomycetes 
sp. - - - + 

 
 
 
- 

 
 
 
- 

 
 
 
- 

 
 
 

+ 

 
 
 
- 

 
 
 
- 

Pseudomonas 
sp. - - - - 

 
 
- 

 
 

+ 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

Bacillus sp. - + - + - - - - - - 

Escherichia coli + + ОР ОР 

 
 

+ 

 
 

+ 

 
 

ОР 

 
 

+ 

 
 

ОР 

 
 

ОР 

Бух. 
Новик 

Actinomycetes 
sp. - - + - 

 
+ 

 
- 

 
+ 

 
- 

 
+ 

 
- 

Bacillus sp. + - + - 
 
- 

 
+ 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

Vibrio sp. - - - - 
 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

Escherichia sp.  + - - - + - - + - + 
Pseudomonas 

sp. ОР ОР ОР + 
 

+ 
 

+ 
 

ОР 
 

ОР 
 

+ 
 

+ 

Зал. 
Находка 

Staphylococcus
pasteuri 

ОР ОР + ОР + ОР ОР + ОР ОР 

Vibrio sp. + ОР ОР ОР ОР + + ОР ОР  

Actinomycetes 
sp. - + - - 

 
 

+ 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

Bacillus sp. + - - + 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 

+ 
Escherichia sp.  ОР ОР + ОР ОР ОР ОР ОР ОР ОР 

Бух. 
Золотой 

Рог 

Staphylococcus 
lentus 

+ ОР ОР + + ОР + + ОР ОР 

Enterococcus 
sp. 

+ + ОР ОР + + + ОР ОР + 

Escherichia sp. - + - - + - + - - - 
Staphylococcus 

pasteuri 
ОР ОР ОР ОР ОР ОР ОР ОР ОР ОР 

Actinomycetes 
sp. - + - - 

 
 

+ 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 
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таболитов микроводоросли H. akashiwo в отно-
шении бактерий (рис.1). Выявлена стимуляция 
роста  Vibrio sp., Escherichia sp., Staphylococcus 
lentus. Экзометаболиты, полученные от H. 
akashiwo, выращенной при концентрации 20 
мкг/л свинца, вызвали усиленный рост Vibrio 
sp., Escherichia sp. (рис. 1). Ранее также показано, 
что свинец способствовал стимулированию ро-
ста бактерий из рода Escherichia, однако процесс 
зависел от множества факторов [20].

Противоположный эффект зарегистрирован 
в отношении Pseudomonas sp., Enterococcus sp., и  
Bacillus sp., где наблюдалось подавление роста. 
Экзометаболиты, культивируемые при 20 мкг/л 
свинца, ингибировали Enterococcus sp. , и Bacillus  
sp. В концентрации 10 мкг/л свинца снижение 
ростовых показателей было характерно только 
для Pseudomonas sp. (см. рис. 1). Известно, что 
свинец губительно действовал на морфологию, 
метаболизм и рост Acidithiobacillus ferroxidans, 
Acidithiobacillus thioxidans, Leptospirillum 
ferriphilum и Leptospirillum ferroxidans, Sulfobacillus  
acidophilus, Sulfolobus metallicus, влияя на изме-
нение структуры нуклеиновых кислот, вызывая 
разрушение клеточных мембран, ингибирова-
ние активности ферментов и окислительное 
фосфорилирование [21, 22]. Под влиянием свин-
цового загрязнения установлено изменение 
биохимической активности бацилл. Выявлено 
снижение активности таких ферментов, как 
протеаза, амилаза, нитратредуктаза, а также 
снижение аммонифицирующей способности 
и образования нитратов по мере увеличения 
свинцового стресса [8, 23].

В отношении бактерий Escherichia coli, 
Staphylococcus pasteuri и Bacillus sp., (при 10 мкг/л) 
метаболиты H. akashiwo, культивируемые со-
вместно со свинцом, влияния не оказали (рис. 1).

Свинец способен как стимулировать роста 
микроводорослей, так и подавлять в резуль-
тате нарушения физиологических процессов 

[24]. У некоторых представителей водорослей 
при токсическом воздействии увеличивалось 
содержание ряда веществ в клетках – липи-
дов [25], полиненасыщенных жирных кислот 
(ПНЖК) [26, 27], полифенолов, флавоноидов, 
пигментов [28]. В низких концентрациях сви-
нец, оказывал стимулирующее действие на 
рост Dunaliella tertiolecta [29] и Monoraphidium 
minutum [30]. Таким образом, можно предполо-
жить, что свинец приводит к изменению мета-
болизма микроводорослей. 

Кадмий
Экзометаболиты  H. akashiwo, полученные в 

результате культивирования с разными концен-
трациями кадмия, проявляли стимулирующее 
действие в отношении пяти бактерий. Следу-
ет отметить, что 10 мкг/л вызвало наибольшее 
усиление роста Vibrio sp., S. lentus, Enterococcus  
sp., S. pasteuri. При добавлении 20 мкг/л кадмия 
можно выделить единичный случай стимуля-
ции для E.coli (рис. 2). Подобный способ уси-
ления роста микроорганизмов при небольших 
концентрациях токсиканта назвали эффектом 
Арндт-Шульца. Суть заключается в том, что ток-
сикант аккумулируясь на поверхности клетки, 
меняет проницаемость клеточной стенки, что, 
в свою очередь, определяет свободное прохож-
дение питательных веществ [4]. Например, кад-
мий в концентрации 20 мг/л стимулировал рост 
Lactobacillus acidophilus, а при концентрации 
40 мг/л угнетал развитие бактерий. Несколь-
ко ученых исследовали действие кадмия на E. 
coli и обнаружили, что чем выше концентрация 
токсиканта, тем сильнее его влияние, приво-
дящее к повреждению ДНК, денатурации белка 
и ингибированиию процесса клеточного деле-
ния [31].  Однако концентрации кадмия более 
20 и 40 мг/л значительно увеличивали числен-
ность Proteobacteria и Gemmatimonas [32]. Иссле-
дователи из Китая обнаружили, что бактерии 

Рис. 1. Влияние свинца на свойства экзометаболитов Heterosigma akashiwo в отношении бактерий
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устойчивые к кадмию вытесняли другие виды 
микроорганизмов, и в результате, становились 
доминирующей группой  [33].  Зенг с соавторами 
(Zeng et al., 2005) зафиксировали негативный 
эффект кадмия, который проявлялся в сниже-
нии структуры и биоразнообразия микробного 
сообщества [34].

Внесение метаболитов, полученных от H. 
akashiwo, культивируемой в 10 мкг/л и 20 мкг/л 
кадмия показало подавление роста Bacillus sp. 
(рис. 2). Подобный эффект отмечен ранее на 
Bacillus thermoamylovorans и Bacillus foraminis, 
где внесение кадмия значительно тормозило 
их рост [35]. В других экспериментах обнаруже-
но, что вышеуказанный металл снижал числен-
ность и подавлял биопленкообразование Bacillus 
subtilis [4].

Следует отметить, что метаболиты микрово-
доросли не оказывали влияние на E. coli (при 10 
мкг/л), Escherichia sp., Pseudomonas sp. (рис. 2). Бак-
терии могли обладать восстановительными свой-
ствами к кадмию. Например, Суксаби с соавтора-
ми (Suksabyeetal., 2016) сообщили, что добавление 
 Pseudomonas aeruginosa уменьшало количество 
кадмия в зернах риса, полученных из почвы, за-
грязненной металлом. Авторы предполагали, что 
P. aeruginosa имела свойства, которые позволили 
восстанавливать кадмий и выводить из зерна [36].

Кадмий также оказывал влияние на микро-
водоросли. Его добавление в малых концен-
трациях к Thalassiosira weissfl ogii приводило к 
стимуляции роста и активности карбоангидра-
зы. В случае Chlorella minutissima наблюдалось 
увеличение липидной продуктивности, а кон-
центрации до 10 мг/л повышали значения хло-
рофилла а в культурах Scenedesmus quadricauda 
и Pseudochlorococcum typicum. Эти данные сви-
детельствуют о том, что кадмий способен ока-
зывать воздействие на обмен веществ микро-
водорослей, а также изменять активность 
экзометаболитов H. akashiwo при взаимодей-
ствии с бактериями [27]. Следует отметить, что 

стимуляция экзометаболитами происходила 
только в отношении условно-патогенных бак-
терий. Известно, что вышеупомянутый металл 
снижал количество видов и изменял видовой 
состав микробного сообщества. Бактерии устой-
чивые к кадмию становились доминирующими 
в той или иной экосистеме [33]. В зависимости 
от условий среды обитания микроорганизмы 
могли изменять свои биологические свойства, в 
том числе вирулентность [37].

Никель 
Культивирование микроводоросли совмест-

но с разными концентрациями никеля оказы-
вали действие на свойства экзометаболитов 
в отношении трех бактерий – Escherichia sp., E.  
coli и Pseudomonas sp. Выявлен усиленный рост 
Escherichia sp., который особенно проявлялся 
при 10 мкг/л, а для E. coli при 20 мкг/л никеля 
(рис. 3). Ученые Чикагского университета сооб-
щили, что E. coli нуждалась в активности никель-
содержащей гидрогеназы для оптимального ро-
ста. Дефицит никеля приводил к замедлению 
ферментативного роста данной бактерии. До-
бавление 300 мкМ металла в питательную сре-
ду восстанавливало активность гидрогеназы, 
что способствовало стимуляции E. Coli [38]. На 
данный момент времени известны механизмы 
устойчивости бактерий к никелю [39]. Этот ме-
талл способен связываться с экзометаболитами 
микроорганизмов, образуя нерастворимые ком-
плексы солей, а также может взаимодействовать 
с поверхностью клеточной стенки и аккумули-
роваться в ней [40]. Исследователи обнаружили, 
что наиболее значимыми компонентами, свя-
занными с вирулентностью бактерий, являются 
никельсодержащие ферменты гидрогеназы и 
уреазы [41]. 

Зарегистрировано ингибирование роста 
Pseudomonas sp., в обеих концентрациях никеля, 
но при 10 мкг/л подавление было более сильнее 
(см. рис. 3). Подобный эффект наблюдался при 

Рис. 2. Влияние кадмия на экзометаболиты Heterosigma akashiwo при взаимодействии с бактериями
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тестировании способности Klebsiella oxytoca к 
биоудалению никеля, где также оценивали рост 
бактерий. Результаты показали, что присут-
ствие металла в культуральной среде ингиби-
ровало скорость роста бактерии по сравнению с 
контролем [42]. Ингибирующее действие выше-
упомянутого металла также выявлено в экспе-
риментах, проводимых на Acidithiobacillus [43]. 
Авторы объясняли снижение роста тем, что бак-
терии, оказавшиеся в условиях стресса, исполь-
зовали энергию, предназначенную для роста, на 
поддержание других функций, поскольку для 
выработки резистентности к металлу требуется 
больше энергии [44].

Остальные бактерии, тестируемые в работе, 
не подвергались действию экзометаболитов, 
полученных из водоросли, выращенной со-
вместно с никелем (рис. 3). Микроорганизмы 
Staphylococcus sp., и Bacillus sp., которые были 
устойчивы к экометаболитам, культивируемые 
в присутствии никеля, также проявили рези-
стентность в экспериментах других ученых [45]. 
Индийские исследователи выделили устойчи-
вую к никелю Cupriavidus sp., при (1,0-10,0 мМ). 
Авторы предположили, что резистентность мо-
жет быть обусловлена внецитоплазматическим 
связыванием и накоплением в сочетании с экс-
прессией специфических периплазматических 
белков [46].

Никель является важным металлом для 
морских микроводорослей. Он служит кофак-
тором в ферменте уреазе, но в больших кон-
центрациях он подавляет рост диатомовых 
водорослей [27]. Металл влияет на метаболизм 
микроводорослей в концентрации 0,5 мг/л, вы-
зывает сдвиг профиля жирных кислот в сто-
рону насыщенных в клетках Dunaliella salina и 
Nannochloropsis salina [47]. Точно так же неболь-
шие концентрации Ni (0,1–10 мкМ) приводили 
к увеличению содержание хлорофилла а и про-
дукции с-фикоцианина в культуре Anabaena 
doliolum [48].

Как показано в литературе, никельсодер-
жащие ферменты играли важную роль в виру-
лентности патогенов, поэтому его небольшие 
концентрации могли приводить к стимуляции 
бактериального роста [41].

Цинк 
Результаты исследований продемонстриро-

вали влияние цинка на свойства экзометаболи-
тов H. akashiwo в обеих концентрациях, которые 
стимулировали рост Vibrio sp. и Enterococcus sp. 
(рис. 4). Обнаружено, что чем выше концентра-
ция, тем интенсивнее рост бактерий. Похожая 
реакция наблюдалась у клубеньковых бактерий, 
где при добавлении металла в концентрации 
0,01% происходила стимуляция роста Rhizobium 
meliloti. При сравнении действия ТМ – меди, кад-
мия, свинца, только цинк приводил к угнетению 
роста R. meliloti [49].

Экзометаболиты, полученные из водоросли, 
культивируемой с разными концентрациями 
цинка, не проявили активности в отношении ше-
сти бактерий, тестируемых в работе (см. рис. 4). 
Цинк является важным элементом в качестве 
кофактора ключевых ферментов и белков, уча-
ствующих во многих процессах, таких как репли-
кация ДНК, синтез и обмен белков. Также была 
обнаружена резистентность в отношении нитра-
та цинка у бацилл Bacillus cereus, сульфата цинка 
– B. subtilis, ацетата цинка и хлорида цинка – B. 
cereus [50]. Клинические штаммы Staphylococcus 
aureus и P. aeruginosa показали устойчивость к на-
ночастицам цинка в концентрациях 0,001—0,1 
мг/мл [51]. Ученые из Франции продемонстри-
ровали слабое влияние металла на разнообразие 
бактерий, авторы объясняли это адсорбцией или 
его включением в небиодоступную фракцию. 
Тем не менее, наличие цинка в среде приводило 
к значительным изменениям в циклах питатель-
ных веществ [52].

Показано участие ионов токсиканта в раз-
личных бактериальных патогенезах. Более того, 

Рис. 3. Влияние никеля на экзометаболиты Heterosigma akashiwo при взаимодействии с бактериями
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появляется все больше доказательств важности 
цинка в вирулентности различных бактерий. 
Цинк участвует в формировании биопленки, 
подвижности бактерий, устойчивости к анти-
биотикам и выживании в условиях окислитель-
ного стресса. Поэтому, способность клеток под-
держивать гомеостаз цинка имеет решающее 
значение для их роста, выживания и вирулент-
ности [53].

Таким образом, стимулирующее воздей-
ствие экзометаболитов H. akashiwo на Vibrio sp., 
и Enterococcus sp., можно объяснить влиянием 
цинка на метаболизм микроводоросли. Извест-
но, что внесение низких концентраций токси-
канта ускоряло рост D. tertiolecta [54] и повышало 
содержание хлорофилла а. При различных кон-
центрациях тенденция содержания хлорофилла 
была соответствующей таковой для роста, но 
более низкие концентрации чаще всего вызы-
вали значительное увеличение (хлорофилла а 
и хлорофилла b) у зеленых водорослей Chlorella 
vulgaris и Scenedesmus bijuga, в то время как бо-
лее высокие концентрации вещества снижали 
содержание пигментов. Низкие концентрации 
цинка стимулировали продукцию жирных кис-
лот D. tertiolecta [54]. Несколько исследователей 
показали, что накопление продуктов метаболиз-
ма может быть одним из способов, с помощью 
которых водоросли способны ликвидировать 
токсическое действие ТМ [55, 56, 57].

Железо
Экзометаболиты  H. akashiwo, полученные в 

результате культивирования с разными концен-
трациями железа, проявляли стимулирующее 
действие в отношении трех бактерий – E. coli, S. 
lentus, S. pasteuri. Следует отметить, что 50 мкг/л 
токсиканта активнее работало в отношении   E. 
coli, 100 мкг/л в случае  S. lentus, а для S. Pasteuri 
50 и 100 мкг/л железа (рис. 5). Из литературы из-
вестно, что многим бактериям необходим этот 

металл, они могут его восстанавливать или окис-
лять для получения энергии, а также при пони-
жении рН запасать. Осаждение железа может 
происходить посредством сорбции ионов на по-
верхности бактериальной клетки [58]. Для E. coli 
учёные подсчитали, что более 90% клеточного 
железа задействовано для функционирования 
дыхательной цепи [59]. Вышеуказанный металл 
усиливал как рост, так и экспрессию факторов ви-
рулентности бактерии Pseudomonas syringae. Со-
стояние обогащения железом составляло около 
200 мкМ, а проявление токсичных свойств начи-
налось при концентрации более 400 мкМ. Токсич-
ность проявлялась в следствие катализирования 
реакции Фентона с дальнейшим образованием 
высоко реакционноспособного гидроксильного 
радикала, который мог вызывать повреждение 
мембран бактериальных клеток [60]. Сообщалось 
об изменениях в реакции бактерий на железо, 
что отражалось в снижении альфа-разнообразия 
Roseobacter, Gammaproteobacteria и Cytophaga-
Flavobacterium [61].

Было отмечено ингибирование Bacillus sp., 
наибольшая активность выражалась при 50 
мкг/л токсиканта. Для остальных бактерий вли-
яние метаболитов не зарегистрировано (см. 
рис.  5). Ранее показано, что железо оказыва-
ло ингибирующее действие на представителей 
нормальной микрофлоры кишечника [62]. Огра-
ничение железа в среде у двух бактериальных 
штаммов Alteromonas macleodii, изолированных 
из прибрежной морской зоны, приводило к сни-
жению роста, дыхания, изменению в экспрессии 
нескольких ключевых ферментов, связанных с 
катаболизмом углерода, особенно тех, кто уча-
ствовал в цикле лимонной кислоты, гликолизе и 
окислительном фосфорилировании [62].

Для нормального роста и метаболизма ми-
кроводорослей железо является жизненно важ-
ным элементом. Оно требуется для поддержания 
фотосинтеза и других метаболических реакций. 

Рис. 4. Влияние цинка на экзометаболиты Heterosigmaakashiwo при взаимодействии с бактериями
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Большое количество исследований показало, что 
металл оказывал стимулирующее действие на 
рост микроводорослей Chlamydomonas reinhardtii 
[63, 65], приводил к увеличению содержания ли-
пидов, к примеру в морском штамме C. vulgaris 
[64], а также у пресноводных Botryococcus sp., и 
Scenedesmus obliquus [66, 67], содержание жирных 
кислот у P. tricornutum [68] у Arthrospira platensis 
увеличение пальмитиновой, олеиновой, лино-
левой, -линоленовой и докозагексаеновой кис-
лот [69]. Самая высокая скорость роста клеток 
D. tertiolecta зафиксирована при использовании 
сульфата железа и аммония [70]. Отсюда следу-
ет, что действие экзометаболитов H. akashiwo на 
бактерии можно объяснить влиянием железа на 
метаболизм микроводоросли.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В нашей работе установлено, что под дей-
ствием ТМ экзометаболиты, выделяемые в 
процессе жизнедеятельности микроводоросли 
Heterosigma akashiwo меняли свою активность в 
отношении партнеров по сообществу– бактерий 
(рис. 6).

Экзометаболиты H. akashiwo, вступившие в 
реакцию с ТМ, приводили к значительным на-
рушениям в структурно-функциональных по-
казателях биоценозов, что проявлялось в уве-
личении численности условно-патогенных 
бактерий – Vibrio sp., Escherichia sp., Escherichia 
coli, Staphylococcus lentus, Enterococcus sp., 
Staphylococcus pasteuri, чрезмерное размноже-
ние которых ведет к развитию заболеваний у 
гидробионтов, вытесняя виды убиквисты  – 
Pseudomonas sp. и Bacillus sp. 

В результате наших исследований, были вы-
делены наиболее загрязненные районы зал. Пе-
тра Великого – зал. Находка и бух. Золотой Рог. В 
этих районах были обнаружены бактерии устой-
чивые к ТМ, а также зафиксировано изменение 

свойств экзометаболитов H. akashiwo под дей-
ствием ТМ в отношении бактерий. Наибольшее 
влияние на активность экзометаболитов оказы-
вали – кадмий, свинец и железо, наименьшее – 
никель и цинк. 
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