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Важной группой микроорганизмов в аридных зонах являются цианобактерии, способные актив-
но развиваться в таких условиях в составе альго-бактериальных сообществ и благоприятствую-
щие выживанию других партнеров. Цианобактерии (цианопрокариоты) — морфологически раз-
нообразная группа оксигенных фотосинтезирующих прокариот, включающая одноклеточные, 
трихомные или колониальные формы. Они вносят существенный вклад в развитие почвенных 
экосистем, вследствие образования первичной продукции (органического вещества), фиксации 
молекулярного азота, синтеза метаболитов с высокой биологической активностью. Рассматри-
ваются вопросы биоразнообразия цианобактерий в пустынных экосистемах, используемые ими 
механизмы защиты, стратегии адаптации к множественным стрессовым условиям, и способность 
продуцировать вторичные метаболиты, в том числе с целью выживания в экстремальной среде. 
Показана экологическая роль цианобактерий аридных местообитаний в улучшении свойств почв. 
Описываются последние достижения, касающиеся методов борьбы с опустыниванием и предот-
вращением деградации почв с применением цианобактерий.
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ВВЕДЕНИЕ
В настоящее время глобальной экологической 

проблемой является аридизация и опустынивание 
(деградация) суши. Такие природные территории 
отличаются засушливым климатом, при котором 
испарение влаги выше количества осадков. Послед-
ствия наиболее заметно проявляются в изменениях 
гидрологии суши и почв. Ковда [26] систематизи-
ровал причины аридизации суши на две большие 
группы: космические и геологические; антропоген-
ные. Деградация почв сопровождается изменением 
их функций, свойств и режимов, количественного 
и  качественного ухудшения состава, а  также из-
менением природно-хозяйственной значимости 
земель (опустыниванием, засолением, дефляцией 
и т.д.) [2, 41].

Пустыня — одна из самых суровых сред на пла-
нете, характеризующаяся подверженностью еже-
дневным колебаниям экстремальных условий, та-
ких как высокая или низкая температура, низкий 

уровень азота, воды, высокое содержание солей. 
Известно, что засушливые земли покрывают 
41.3% всей суши [101]. Одним из основных факто-
ров аридизации земель является изменение климата 
за последние 100 лет, которое привело к увеличению 
пустынных районов и деградации растительного по-
крова [120]. Наряду с этим, большой вклад вносит 
антропогенное воздействие.

Низкая доступность воды является наиболее 
важным абиотическим фактором стресса в пустын-
ных экосистемах, где влага может поступать преиму-
щественно из тумана, грунтовых вод, атмосферного 
пара и редких осадков в виде дождя и снега. Кроме 
того, из-за высоких температур поверхностная вода 
имеет высокую скорость испарения, что значительно 
сокращает временной диапазон ее потенциального 
использования [162].

Пустынные почвы содержат очень низкое ко-
личество органического вещества, азота, большое 
количество солей, фосфатов, магния и карбоната 
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кальция и являются слабощелочными из-за воз-
действия высоких температур, сильной ветровой 
эрозии и дефицита воды [111].

Высокий уровень засоленности почв представ-
ляет собой еще одну серьезную проблему для пу-
стынных экосистем. Избыточное количество ио-
нов хлора и натрия ограничивает водопроницае-
мость, пористость почвы, аэрацию, отрицательно 
влияет на белковый обмен растений, текучесть 
мембран и  функциональность ферментов [89]. 
По мере увеличения засушливости, численность 
растений и многоклеточных животных снижает-
ся, а роль микробных сообществ и микробного 
разнообразия в условиях повышенной минерали-
зации, в экологических процессах возрастает [98, 
128, 130]. Таким образом, соленость почвы и вы-
сокая аридность значительно снижают способ-
ность растений выживать в таких условиях из‑за 
прямого воздействия на их развитие, и косвен-
ного сокращения микробного сообщества в зоне 
ризосферы.

Засушливый климат и природные ландшафты 
определяют экологические и физико-химические 
условия существования организмов. Аридные ре-
гионы характеризуются высокой численностью 
и активностью некоторых групп микроорганизмов 
[11, 16, 32, 42]. Для сухих пустынных почв харак-
терно наличие поверхностных биологических со-
обществ, состоящих из почвенных частиц, плотно 
заселенных бактериями, микромицетами, а также 
мхами и лишайниками. Такие сообщества поддер-
живают плодородие почвы, защищают ее от ветро-
вой и водной эрозии, предотвращают потерю пита-
тельных веществ и улучшают водоудерживающую 
способность [72]. Часто доминантами микробных 
сообществ пустынь и степей являются цианобакте-
рии [6, 157, 164], которые известны своим вкладом, 
в качестве первичных продуцентов, в насыщение 
почв органическими веществами. Цианобактерии, 
или цианопрокариоты (более раннее название – 
сине-зеленые водоросли) – морфологически раз-
нообразная группа грамотрицательных прокариот, 
включающая одноклеточные, трихомные или ко-
лониальные формы [1].

Несколько недавних публикаций, в  которых 
использовались различные методы геномики, 
протеомики и метаболомики, позволяют предпо-
ложить, что цианобактерии первоначально осва-
ивали чрезвычайно засушливые местообитания, 
благодаря уникальным особенностям, позволя-
ющим им выживать и образовывать сообщества 
с водорослями, микромицетами, мхами и другими 
бактериями [31, 60, 117]. Высокая пластичность 
метаболизма цианобактерий и  выработанные 
ими механизмы устойчивости к влиянию экстре-
мальных факторов окружающей среды позволяют 
разработать на их основе новые, агробиотехноло-
гические методы борьбы с опустыниванием [104].

ЦИАНОБАКТЕРИИ ПУСТЫНЬ

Пустыни могут быть как жаркими, так и  хо-
лодными. Горячие пустыни находятся ближе к эк-
ватору, в  то время как холодные располагаются 
в крайних северных или южных широтах. Главное 
отличие горячих от холодных аридных территорий 
заключается не только в географическом положе-
нии, но и в типах почв. Объединяет эти почвы при-
митивность и слабая развитость профиля. В поч-
венном покрове горячих пустынь и полупустынь 
преобладают солончаки (согласно международной 
классификации [169] Solonchaks), бурые полупу-
стынные (Endosalic Calcisols), серо-бурые (Calcic 
Gypsisols), такыры (Leptosols), лугово-бурые полу-
пустынные (Endosalic Gleysols), бурые полупустын-
но-степные (Luvic Calcisols), серо-бурые пустынные 
(Calcic Gypsisols), песчаные пустынные (Yermosols) 
почвы [2, 6]. Зональными типами почв во многих 
пустынях являются бурые полупустынные, бурые 
полупустынно-степные, обычно солонцеватые.

В составе сообществ биокорок сухих горячих 
пустынь, а также холодных приполярных пустынь 
и антарктических оазисов встречаются, как прави-
ло, эукариотические микроводоросли, микромице-
ты, цианобактерии, хемогетеротрофные бактерии 
и некоторые археи [5, 15, 23, 30]. Почвенные во-
доросли и цианобактерии колонизируют почву бы-
стрее, чем остальные микроорганизмы, и являются 
пионерами освоения различного рода субстратов 
[35]. Заселяя пески и почвы легкого гранулометри-
ческого состава, расположенные в крайне аридных 
условиях, они закрепляют глинистые и песчаные 
частички с  помощью полисахаридов слизистых 
чехлов, агрегируя их в более крупные образования. 
Мелкие конгломераты почвы оказываются прочно 
сцементированными нитями водорослей и циано-
бактерий, ее поверхность становится устойчивой 
против дефляции, более стабильной, уменьшает-
ся скорость испарения воды [115]. Таким образом, 
цианобактерии участвуют в почвообразовательном 
процессе и часто составляют основной фототроф-
ный компонент сообщества микроорганизмов [8]. 
Например, суммарная масса цианобактерий и ми-
кроводорослей в такырной корке составляет от 5 до 
35 ц/га сухого вещества; на солонцах – 16 ц/га [20].

Сообщества микроорганизмов бывают разных 
типов: наземные (поверхностные), подповерхност-
ные, эпи- и эндолитные. В альго-бактериальных 
корках всех типов, обычно встречающихся в за-
сушливых и  полузасушливых регионах, преоб-
ладающими являются цианобактерии, но  могут 
также присутствовать зеленые микроводоросли, 
бактерии и  микромицеты [166]. В  горячих пу-
стынях часто встречаются некоторые виды родов 
Microcoleus, Scytonema, Phormidium, Trichocoleus, 
Leptolyngbya и  Tychonema, при этом Microcoleus 
vaginatus доминирует в подавляющем большинстве 



	 Экологические особенности и адаптационные возможности  � 453

ПОЧВОВЕДЕНИЕ № 3 2024

[71, 73, 83, 152, 174, 175]. В умеренных степных 
и засушливых экосистемах цианобактериальные 
корки в основном состоят из представителей по-
рядков Nostocales, Oscillatoriales, Synechoccocales 
и  доминирующих видов M. vaginatus, включая 
Symplocastrum purpurascens, Scytonema sp., Nostoc 
commune, Phormidium sp., при этом численность 
цианобактерий увеличивается с  возрастанием 
интенсивности света [6, 54, 142, 157, 168]. В го-
рах северо-восточной Евразии обнаружены циа-
нобактерии родов Leptolyngbya, Phormidium, Nos-
toc, Stigonema, Scytonema с доминированием видов 
Leptolyngbya voronichiniana, Leptolyngbya foveolarum, 
Trichocoleus hospitus [78, 122, 127]. Среди циано-
бактерий тропических саванн Бразилии встреча-
ются Microcoleus, Nostoc, Leptolyngbya, Porphyrosi-
phon и Pycnacronema [107]. В холодных полярных 
условиях представители порядков Chroococcales, 
Pseudanabanales и Oscillatoriales являются основ-
ными составляющими сообществ цианобактерий 
[10, 100, 134, 135, 148, 151].

Новичкова-Иванова [32] предлагает использо-
вать как показатель аридности почв соотношение 
цианобактерий и зеленых водорослей: чем выше 
уровень засушливости, тем больше встречается ци-
анобактерий. Применяется и другой показатель: от-
ношение числа видов Oscillatoriales к числу видов 
Nostocales [12], который изменяется от 2.2 : 1 в уме-
ренно засушливой степи (чернозем обыкновенный) 
до 9.5 : 1 в опустыненной степи (светло-каштановая 
почва) [43].

В России основателем изучения цианобакте-
рий, в  том числе в степных и пустынных райо-
нах, является Еленкин [22], который исследовал 
“ностоко-сцитонемовый ценоз” степи, в состав 
которого входят диатомеи, находящие защиту 
от высыхания и высокого уровня инсоляции сре-
ди продуцирующих слизь цианобактерий. По-
пуляции Nostoc commune, обитают на широтном 
градиенте от тундровых и альпийских регионов 
до степных сообществ Евразии, но имеют морфо-
логические и функциональные различия, что под-
тверждается данными анализа их генетического 
разнообразия [34].

Для альго-бактериальных сообществ пустынных 
местобитаний отмечено доминирование цианобак-
терий из порядка Oscillatoriales [6, 42]. На левобе-
режье Волги в Ахтубинском районе Астраханской 
области в  барханных песках обнаружены те  же 
таксономические группы, что и на правобережье, 
с преобладанием видов Schizothrix, Phormidium, Plec-
tonema, а также с участием видов Nostoc и однокле-
точных зеленых [11]. В окрестностях г. Астрахань 
на развеваемых ветром песках, которые возникли 
от разрушения бурых супесчаных почв на бэров-
ских буграх, выявили большое разнообразие азот-
фиксирующих форм (виды Nostoc, Anabaena, Calo-
thrix). В сухой песчаной пойме р. Шивилиг-Хем 

(Тува) доминировали представители нитчатых ци-
анобактерий родов Lyngbya, Symploca, Hydrocoleus, 
Plectonema, являющихся активными обрастателями 
и закрепителями песков [35].

В пустыне Атакама (Чили) было отмечено не-
большое видовое богатство биокорок (18 видов), 
фототрофный компонент которых состоял преи-
мущественно из одноклеточных зеленых водорос-
лей и цианобактерий [143]. На поверхности почв 
здесь развивается сообщество, состоящее из двух 
видов цианобактерий: один из них – тенелюбивый 
вид Schizothrix atacamensis – образует нижний слой 
и, благодаря слизистым чехлам, снабжает влагой 
верхний слой, где находится светолюбивый вид 
Calothrix desertica [144]. Метагеномным методом 
в трех образцах на самом влажном участке обна-
ружен род Euhalothece, а один вид рода Halothece 
обнаружен только в  двух образцах на  самом за-
сушливом участке пустыни Атакама. В  отличие 
от этого ограниченного ареала, другой Halothece 
присутствует во всех сообществах на всех участках 
пустыни. Чтобы изучить генетическое родство этих 
широко распространенных цианобактерий, срав-
нивали локус CRISPR 26 реконструированных ге-
номов, по одному из каждого образца [75].

На трех карстовых территориях Южного Китая 
выявлено 200 видов цианобактерий двух классов, 
пяти порядков, шести семейств и 22 родов: видо-
вой состав которых аналогичен таковому в зонах 
опустынивания [61]. Обнаружены виды семейств 
Oscillatoriaceae, Chroococcaceae, Scytonemataceae 
и  Nostocaceae, среди которых M.  vaginatus 
и N. commune являются доминирующими. Установ-
лено, что представители семейства Scitonemataceae 
встречаются в почвах без признаков опустынива-
ния. В отличие от них, виды семейства Oscillato-
riaceae преобладают в умеренно аридных районах, 
в то время как виды семейства Chroococcaceae – 
в местах потенциально умеренной аридной поч-
венной дергадации [61]. Исследователи предполо-
жили, что существует синергетическая эволюция 
цианобактерий в ответ на изменения свойств по-
чвы в районе изучения карстового опустынива-
ния. В цианобактериальных корках сухих и горя-
чих почв, средняя влажность которых составляет 
7–15%, а также почв, богатых органическим угле-
родом и общим азотом, преобладают цианобак-
терии рода Oscillatoria, что отражает их физиоло-
гическую приспособляемость к сухим и жарким 
средам, способность поглощать углерод и  азот. 
Цианобактериальные корки, состоящие из видов 
рода Gloeocapsa, доминируют в почвах с высокой 
влажностью (более 17%) и крупнозернистым гра-
нулометрическим составом. Цианобактерии рода 
Scytonema развиваются под влиянием литологии 
доломита и средних температур, устойчивы к не-
плодородным почвам с низким содержанием пи-
тательных веществ и влаги [61].
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Недавние исследования показали, что вид 
M.  vaginatus был основным источником органи-
ческого углерода и эдификатором биокорки в пу-
стыне Чиуауа и в пустыне Большого Бассейна [65]. 
Гетеротрофными спутниками M. vaginatus в  ис-
следованных биокорках выступают копиотрофы 
и диазотрофы со значительным количеством генов 
фиксации азота. В наземных корках аридных почв 
Сахаро-Гобийской пустыни также доминировал 
Microcoleus sp. в сообществе с Nostoc, Schizothrix, 
Scytonema, Calothrix, Phormidium [32, 90].

Анализ сообществ из двух горных субстратов, 
кальцита и игнимбрита, показал, что в них преоб-
ладают цианобактерии, актинобактерии и хлоро-
флексы [67]. Относительное распределение основ-
ных типов значительно отличалось между двумя 
субстратами, а  оценка биоразнообразия, полу-
ченная на основе последовательностей генов 16S 
рРНК и метагеномных данных, указывала на боль-
шее таксономическое разнообразие в кальцитовом 
сообществе.

Особенностями флоры водорослей солончаков, 
по данным [9], являются преобладание цианобак-
терий и почти полное отсутствие желто-зеленых 
и диатомовых водорослей. Наиболее богатое ви-
дами и своеобразное сообщество цианобактерий 
обнаружено в  хлоридно-сульфатном солончаке, 
в котором доминировали виды Phormidium. Изуче-
ние альгосинузий в сообществах солеросов с раз-
ной степенью засоления показало, что наибольшее 
число видов присуще цианобактериям родов Phor-
midium, Oscillatoria [39].

Описано таксономическое разнообразие циа-
нобактериальных сообществ солонцов, луговых, 
каштановых и бурых полупустынных почв зон су-
хих степей и полупустынь трех регионов России: 
Республики Калмыкия, Волгоградской и Астра-
ханской областей. Показано, что цианобактерии 
каштановых почв, распространенных в условиях 
сухих степей умеренного пояса и солонцов, харак-
теризующихся большим количеством натрия в по-
глощающем комплексе аллювиального горизон-
та, имеют близкую таксономическую структуру – 
преобладание представителей порядков Nostocales 
и Synechococcales. Наименьшее сходство наблю-
далось между сообществами луговых почв и бурых 
полупустынь [157]. По результатам морфологиче-
ского и молекулярно-генетического анализа в изу-
ченных типах почв впервые обнаружены предста-
вители родов Desmonostoc, Hassallia, Komvophoron, 
Nodosilinea, Pseudanabaena и Rhabdoderma [157].

Microcoleus sp. доминировал в менее засолен-
ных местах пустыни Сахара, в то время как в более 
минерализованных, обнаружено большое количе-
ство гетероцистных цианобактерий и нитевидных 
негетероцистных Pseudophormidium sp. и однокле-
точных Acaryochloris форм. Другие идентифици-
рованные цианобактерии (Microcoleus steenstrupii, 

M. vaginatus, Scytonema hyalinum, Tolypothrix distorta 
и Calothrix sp.) обнаружены в схожих экосистемах 
с менее суровыми условиями окружающей среды 
[112]. Необходимо отметить, что вид M. vaginatus 
является типичным представителем почвенной 
микрофлоры горячих пустынь и широко распро-
странен в Китае, Северной и Южной Америке, 
Африке, Израиле [61, 65, 112].

Разнообразие цианобактерий наиболее полно 
изучено в регионах с умеренным климатом в от-
личие от полярных регионов [59]. Установлено, 
что сообщества из  Арктики и  пустыни Сахары 
находились в одном кластере сходства. Согласно 
метагеномным исследованиям, в антарктическом 
образце преобладало 70% таксонов цианобакте-
рий с 30% гетеротрофной составляющей. В аркти-
ческой тундре количество таксонов цианобакте-
рий составило 50% с такой же долей гетеротроф-
ного компонента [100].

Сравнительные молекулярно-генетические дан-
ные показали, что наиболее часто встречающими-
ся цианобактериями в антарктических почвах и ги-
политах и тибетских нагорьях являются виды рода 
Phormidium, в то время как в жарких и холодных 
пустынях преобладают виды рода Chroococcidiopsis 
[100, 165]. Цианобактерии рода Phormidium спо-
собны адаптироваться к широкому спектру кли-
матических условий и встречаются в контрастных 
местобитаниях, когда быстрое заселение является 
преимуществом, что демонстрирует элементы вы-
бранной R-стратегии (благодаря высокой удель-
ной скорости роста при освоении нового субстра-
та микроорганизмы быстро размножаются и полу-
чают преимущество) [129]. И наоборот, виды рода 
Chroococcidiopsis, больше похожи на представителей 
K-стратегии, которые растут медленно, но специа-
лизируются на использовании сильно ксерических 
ниш в жарких и холодных пустынях из-за обиль-
ного производства внеклеточных полисахаридов 
и механизмов устойчивости клеток к высыханию 
[50, 129].

Проведен анализ биологического разнообра-
зия антарктических цианобактерий в гиполитных 
органо-аккумулятивных горизонтах оазиса Ларсе-
манн (Восточная Антарктида). Для уточнения так-
сономического статуса цианобактерий из образцов 
почв были выделены штаммы родов: Nostoc, Halotia, 
Leptolyngbya, Plectolyngbya, Phormidesmis, а также не-
которые новые и ранее не описанные представите-
ли антарктических цианобактерий [10]. Результаты 
филогенетического анализа нуклеотидной последо-
вательности гена 16S рРНК и особенности организа-
ции вторичных структур внутренних транскрибируе-
мых спейсеров рибосомального оперона позволили 
выявить cреди штаммов новые таксоны потенци-
ально эндемичных цианобактерий. С использова-
нием генетических, морфологических и экологиче-
ских характеристик описан новый эндемичный род 
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цианобактерий Argonema, выделенный на территории 
Антарктиды, который является космополитом в за-
сушливых регионах [151].

Так как в гиполитных микробных биокорках 
на нижних поверхностях кварцевых камней ци-
анобактерии были доминирующими, высказано 
предположение, что они являются основными 
биотическими факторами формирования и функ-
ционирования сообществ [59, 100, 158, 129, 167]. 
Таким образом, было показано, что местоположе-
ние и климат влияют на разнообразие и таксоно-
мический состав гиполитных цианобактерий.

Сравнивая цианобактерии жарких и холодных 
пустынь, можно сделать вывод о доминировании 
как нитчатых, так и азотфиксирующих, и одно-
клеточных форм во  всех типах засушливых об-
ластей. Видовой состав цианопрокариот зависит 
от физико-химических условий окружающей среды.

ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ  
ОСОБЕННОСТИ И АДАПТАЦИОННЫЕ  

ВОЗМОЖНОСТИ ЦИАНОБАКТЕРИЙ
С водорослями и высшими растениями циано-

бактерии объединяет то, что все они осуществля-
ют фотосинтез с выделением кислорода и содер-
жат хлорофилл а, а также ряд других общих с рас-
тениями пигментов. Некоторые виды содержат 
хлорофилл b, c, d, f [36]. Однако существует прин-
ципиальное отличие цианопрокариот от всех дру-
гих водорослей, как с точки зрения их строения, 
так и с эволюционной точки зрения. Очевидно 
сходство цианобактерий с бактериями: отсутствие 
ядра, наличие муреиновой клеточной стенки, 70S 
рибосом и другие определяющие признаки. По ха-
рактеру клеточной организации они соответству-
ют грамотрицательным бактериям и представляют 
самостоятельную ветвь их эволюции [33].

Для обеспечения выживания в пустыне, циано-
бактерии должны разработать сложные стратегии 
адаптации к множественным одновременным стрес-
сам. Значительная устойчивость цианобактерий 
к высоким температурам, повышенной солености, 
интенсивности света, высушиванию, ультрафиоле-
товому и ядерному облучению [1] позволяет им пре-
обладать в экстремальных экологических условиях: 
горных районах, изверженных вулканических поро-
дах, пустынных биогеоценозах, рекультивируемых 
землях, техногенных территориях [3, 21, 100].

Сохранить жизнеспособность и занять доми-
нирующее положение в  формировании водных 
и  почвенных биоценозов цианобактериям по-
могают физиолого-биохимические особенности 
их метаболизма [1, 38]. Цианопрокариоты обла-
дают способностью к фото-, гетеро- и миксотро-
фии [29], образованию ассоциаций с бактериями, 
микроводорослями, грибами [13], азотфиксации 
[28, 33]; устойчивости к колебаниям влажности, 

температуры, рН среды, солености. Широкие пре-
делы толерантности к  экологическим факторам 
среды в  некоторых случаях можно объяснить 
объединением в пределах одной клетки много-
численных приспособлений прокариот с важней-
шими преимуществами хлорофиллсодержащих 
организмов [33].

Cинтезируя в определенном соотношении раз-
личные по химической природе и функциональной 
активности пигменты, клетка цианобактерии всег-
да имеет резервные акцепторы различных световых 
импульсов. Она может использовать их все одно-
временно для улавливания разнообразных участков 
спектра. В то же время при резком изменении ус-
ловий клетка способна выдвигать на первое место 
одну из имеющихся пигментных систем, наиболее 
эффективную для восприятия световых импульсов 
в изменившихся условиях. В настоящее время по-
лучен значительный объем данных о цианобакте-
риях, конститутивно образующих хлорофилл d, 
а  также о тех, которые синтезируют хлорофилл 
f или хлорофиллы d/f при фотоакклиматизации 
к дальнему красному свету. Включение этих пиг-
ментов в  состав фотосинтетического аппарата, 
в частности с использованием механизма FaRLiP, 
повышает адаптационный потенциал, расширяет 
границы распространения цианобактерий и по-
зволяет им занимать экологические ниши с низ-
ким уровнем инсоляции [36]. Установлено, что 
увеличение уровня освещенности и подъем темпе-
ратуры в утреннее время способствуют активации 
кластеров генов, отвечающих за противодействие 
обезвоживанию у Leptolyngbya ohadii [124].

Нитчатая почвенная цианобактерия N. flagelliforme 
способна синтезировать экранирующие ультрафи-
олетовые пигменты, такие как сцитонемин и ми-
коспоринподобные аминокислоты, для защиты 
аппарата фотосинтеза от повреждающего ультра-
фиолетового излучения. При этом частичная по-
теря сцитонемина (~3.7%) приводила к снижению 
структурной стабильности матрикса полисахаридов 
и более медленному восстановлению активности 
фотосистемы II после высушивания [76].

Одновременно с фотосинтезом цианобактерии 
фиксируют атмосферный азот, накапливая его 
в почве до 25–150 кг/га в год [1]. Они вносят суще-
ственный вклад в обогащение почвы азотом, тем 
самым, подготавливая ее для заселения другими 
организмами. Установлено, что при переходе клет-
ки из вегетативной в гетероцистную происходит 
трансформация фотосинтетического аппарата, так 
как фиксирующие азот ферменты чувствительны 
к присутствию кислорода. В течение 30 ч исчезает 
фотосистема II вместе с аллофикоцианином, кото-
рый в вегетативных клетках располагается в фико-
билисомах [146]. В гетероцистах сохраняется фото-
система I и элементы фикобилисом с фикоэритро-
цианином. Фотосистема I обеспечивает энергией 
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фиксацию азота. Безусловно, такие особенности 
цианобактерий не исчерпывают всего многообра-
зия их регуляторных механизмов приспособления 
к изменяющимся факторам окружающей среды.

Например, небелковая аминокислота нейроток-
сического действия β-N-метиламин-L-аланин, ко-
торую способны синтезировать многие цианобак-
терии, может иметь экологическое значение. Так, 
участвуя в  репрессии формирования гетероцист 
и  в  подавлении активности нитрогеназы у  диа-
зотрофных цианобактерий, β-N-метиламин-L-ала-
нин может позволить контролировать численность 
азотфиксирующих штаммов в условиях конкуренции 
за органический азот [131].

Изучаются механизмы, позволяющие циано-
бактериям выживать в условиях экстремальной за-
сухи, с помощью генетических методов [51]. Экс-
периментальный перенос гена spsA, кодирующего 
сахарозо-6-фосфат синтазу (spsA), из цианобакте-
рии Synechocystis в чувствительную к высыханию 
кишечную палочку Escherichia coli привел к увели-
чению в 104 раз выживаемости последней бактерии 
по сравнению с клетками дикого типа после замо-
раживания или высушивания на воздухе [27, 51].

Изучено, что на памятнике Майя в течение года, 
при чередовании влажных и засушливых сезонов, 
морфология колоний Nostoc commune менялась 
[136]. Его жизненный цикл включал две сезонные 
стадии развития (рост в сезон дождей и покой в су-
хой сезон) и две переходные стадии (подготовка 
к засушливому сезону, регидратация и восстанов-
ление). В начале сезона дождей устойчивые стадии 
предыдущего засушливого сезона регидратиру-
ются и образуют пропагулы, которые принимают 
колониальную форму, окруженную студенистой 
оболочкой. По мере того как условия становятся 
более сухими, N. commune использует адаптивные 
стратегии против засухи, такие как уменьшение 
количества клеток внутри колоний и образование 
акинет [136].

Известно, что цианобактерии и  многие ге-
теротрофные бактерии (представители родов 
Paenibacillus, Aeromonas, Pseudomonas и др.), проду-
цирующие внеклеточные полисахариды, возникшие 
в условиях экстремального стресса, могут обеспечи-
вать более эффективные механизмы устойчивости 
к абиотическому стрессу по сравнению с бактерия-
ми, выделенными из нормальных условий [161].

Большую роль в адаптации цианобактерий к экс-
тремальным условиям обитания играет горизон-
тальный перенос генов, который чаще встречается 
у наземных форм цианобактерий [60]. Обнаружено, 
что размеры генома наземных цианобактерий были 
в среднем больше, чем геномы морских и пресно-
водных штаммов. Это связано с более сложными, 
с учетом абиотических характеристик, условиями 
жизни на суше, чем в водоемах [153]. Отмечено, 

что кластер генов pix (pixJILHG), отвечающих 
за способность к фототаксису, встречался в боль-
шинстве геномов наземных видов цианобактерий, 
но отсутствовал у пресноводных и морских оби-
тателей. У наземных штаммов обнаружены гены 
(treZY кластер и ген сахарозосинтазы), связанные 
с  биосинтезом трегалозы и  сахарозы, которые 
имеют отношение к защите организмов от высы-
хания [116]. Другой кластер генов opuACBD, свя-
занный с устойчивостью к засушливым условиям, 
кодирующий предполагаемую систему поглоще-
ния осмопротекторов ABC-типа, был обнаружен 
преимущественно у наземных таксонов [80]. Уста-
новлено, что у цианобактерий, входящих в состав 
эндолитных сообществ, имеются уникальные адап-
тационные механизмы: в их геномах закодировано 
большое количество путей для синтеза вторичных 
метаболитов и  поликетидов [70]. Сравнение ге-
нов mysABCD, отвечающих за биосинтез микоспо-
ринподобной аминокислоты у  Nostoc verrucosum 
(чувствительного к высыханию) и Nostoc commune 
(устойчивого к экстремальному высыханию), по-
казало, что у N. verrucosum отсутствует ген mysD 
[88]. N. commune продуцировал гликозилирован-
ные производные порфиры-334, которые являют-
ся мощными акцепторами радикалов, тем самым 
усиливая адаптацию к неблагоприятным условиям 
окружающей среды. Выяснили, что дублирование 
АТФ-захватывающей лигазы представляет собой 
новую адаптацию пути биосинтеза микоспоринпо-
добной аминокислоты для повышения устойчиво-
сти цианобактерий к ультрафиолету в условиях за-
сухи [176]. В совокупности все эти кластеры генов 
могут быть использованы наземными цианобакте-
риями для переживания засушливых периодов.

МЕТАБОЛИТЫ ЦИАНОБАКТЕРИЙ,  
СПОСОБСТВУЮЩИЕ  

ИХ УСТОЙЧИВОСТИ И РАЗВИТИЮ  
В УСЛОВИЯХ ЭКСТРЕМАЛЬНЫХ  

ФАКТОРОВ ПУСТЫНЬ

Общие стратегии, используемые цианобактери-
ями для выживания в циклах высушивания/реги-
дратации в стерильных средах, хорошо известны: 
продукция внеклеточных полисахаридов [68], при-
влечение шаперонов для поддержания целостности 
белка, усиление регуляции репарации ДНК и си-
стемы защиты от окислительного стресса, синтез 
совместимых растворенных веществ и ионных ка-
налов для адаптации к низкому уровню доступной 
воды и т.д. [119, 171]. Кроме этого, цианобактерии 
продуцируют ряд биологически активных соедине-
ний (полисахариды, незаменимые аминокислоты, 
фикобилипротеины, жирные кислоты, стероиды, 
липиды, фитогормоны и другие) для реализации 
механизмов адаптации, а также являются источ-
ником веществ, применяемых в  экологической, 
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сельскохозяйственной, пищевой, косметической, 
фармацевтической и других областях [86, 97].

Вторичные метаболиты изучены у представите-
лей порядков Oscillatoriales (49%), Nostocales (26%), 
Chroococcales (16%), Pleurocapsales (6%) and Stigone-
matales (4%) [79]. Это различные соединения с ци-
тотоксическими (41% от  общего количества най-
денных веществ), противоопухолевыми (13%), про-
тивовирусными (4%), противомикробными (12%), 
а также противогрибковыми, гербицидными, анти-
оксидантными, иммунодепрессантными свойствами 
(табл. 1) [55, 79, 159].

Например, цианобактерии родов Anabaena, 
Nostoc, Microcystis, Lyngbya, Oscillatoria, Phormidium 
и Spirulina синтезируют такие соединения, как ка-
ротиноиды, незаменимые аминокислоты, жирные 
кислоты, липопептиды, полисахариды и  другие 
биоактивные компоненты [149].

Почвенная цианобактерия Microcoleus vagina-
tus из пустыни Негев, продуцировала 4 нормаль-
ных и  более 60 разветвленных алканов, а  также 
ряд жирных кислот циклических и ненасыщенных 
углеводородов, альдегидов, спиртов и кетонов [18]. 
Цианобактерии родов Scytonema и Aphanizomenon 
выделяли в  среду жирнокислотные компоненты 
[17, 19].

В монокультурах Oscillatoria neglecta, Anabaena 
variabilis, Anabaena cylindrica найдены насыщенные, 
ненасыщенные и  ароматические углеводороды, 
ароматические производные карбоновых кислот, 
терпены, фенолы и их производные [25]. В сме-
шанных культурах наблюдались изменения в со-
ставе и концентрации экзометаболитов по сравне-
нию с монокультурами. Снизились концентрации 
алканов, появилась бензойная кислота, увеличилась 
концентрация дигидрометилжасмоната, являю-
щихся активными аллелопатическими агентами. 
В метаболитном комплексе Anabaena obliguus об-
наружены терпеноиды: склареолид и метиловый 
эфир окисленного производного абиетиновой 
кислоты [24]. Экзометаболиты микроводорослей 
и цианобактерий, находящиеся в культуральной 
среде накопительной культуры альго-бактериальных 
сообществ, были представлены насыщенными, не-
насыщенными и ароматическими углеводородами, 
карбоновыми кислотами, фенольными и терпено-
выми соединениями и их производными. Присут-
ствие в большой концентрации (23.78%) октакоза-
на связано с массовым развитием цианобактерий 
Gloeocapsa sp. в присутствии диатомовых водоро-
слей рода Navicula и  зеленых водорослей родов 
Chlorella и Scenedesmus [7].

Тринадцать ненасыщенных стеролов иденти-
фицированы методом газовой хромато-масс-спек-
трометрии из азотфиксирующей цианобактерии 
Scytonema sp., выделенной из микробного сооб-
щества цианобактерий на известняковых стенах 

Black Cover в Иерусалиме. Доминирующими сте-
роидами являлись холест-5-ен-3β-ол (18.9%), 
3β-метоксихолест-5-ен (16.2%), 3β-ацетоксихо-
лест-5-ен (11.2%) [140].

Полисахариды составляют значительную часть 
внеклеточного матрикса цианобактерий (до 95% 
массы), который также включает нуклеиновые 
кислоты, белки и липиды [64]. Хотя внеклеточные 
полисахариды имеют две основные формы (сли-
зистую и капсульную), они модулируют гидроло-
гические свойства почвы и удерживают воду, за-
медляя скорость высыхания и  защищая клетку 
[48]. Подобная защита жизненно важна для дру-
гих микроорганизмов в почвенных сообществах, 
таких как зеленые водоросли Chlorella sp., кото-
рые не способны восстановить жизнеспособность 
даже после медленного высыхания в отсутствии 
цианобактерий [96]. Кроме того, внеклеточные 
полисахариды цианобактерий представляют собой 
ценный источник углерода для гетеротрофных ми-
кроорганизмов [114].

Установлено, что цианобактерии родов Aphan-
othece, Calothrix, Phormidium, Anabaenopsis, Cylindros-
permum, Anabaena, Oscillatoria, Synechocystis накапли-
вают и продуцируют соединения из группы фито-
гормонов, включающие ауксины, гиббереллины, 
брассиностероиды, цитокинины и этилен, которые 
участвуют в росте и развитии растений [77, 155, 156]. 
Цианобактерии синтезируют гетероауксин и стиму-
лятор роста растений – индол-3-уксусную кислоту, 
которая образуется ими в симбиозе с высшими рас-
тениями [145].

В зависимости от  вида цианобактерий в  их 
клетках содержится разное количество углево-
дов (4–70%), липидов (2–12%) и белка (23–87%) 
[62]. По аминокислотному составу цианобактерии 
биологически полноценны и содержат в основном 
обычные аминокислоты. Причем в значительном 
количестве представлены незаменимые амино-
кислоты: изолейцин, тирозин, фенилаланин, ва-
лин, треонин, аргинин, гистидин и лизин. Lyngbya 
aestuarii в период экспоненциального роста выде-
ляет в среду такие аминокислоты, как лейцин, фе-
нилаланин, валин, метионин, тирозин, пролин, 
аланин, глютаминовая кислота, треонин аспараги-
новая кислота, серин, аргинин, гистидин, лизин, 
цистин. Цианобактерии Trichodesmium thiebautii, 
Synechococcus sp. PCC 6302, Symploca sp. PCC 8002, 
Nostoc sp. PCC 7107 образуют ВМАА, нейротоксич-
ную небелковую аминокислоту [66].

Цианобактерии наряду с  другими микроор-
ганизмами способны синтезировать витамины 
и участвовать в снабжении высших растений эти-
ми соединениями. При введении в растение ти-
амина, никотиновой кислоты и  др. повышает-
ся интенсивность фотосинтеза и увеличивается 
содержание сахаров [8]. По  количеству бетака-
ротина цианобактерии уступают лишь зеленой 
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Таблица 1. Метаболиты цианобактерий с различной биологической активностью

Биоактивный
компонент Цианобактерии Биологическая

активность Ссылка

Ауксины  
(индол-3-уксусная кислота)

Nostoc PCC 9229
Nostoc 268

Гормональная (увеличение 
роста растений) [145]

Абсцизовая кислота 
Anabaena variabilis, Nostoc 
muscorum, Synechococcus  
leopoliensis

Гормональная (устойчивость 
к стрессу) [110, 175] 

Этилен
Anabaena sp., Calothrix sp.,
Cylindrospermum sp.,
Nostoc sp., Scytonema sp.,  
Synechococcus sp.

Гормональная (увеличение 
роста и биомассы растений) [40, 85] 

Гибберелины, 
брассиностероиды

Anabaenopsis sp.,
Cylindrospermum
sp., Phormidium foveolarum

Гормональная  
(продуктивность биомассы) [40, 81, 155, 156]

Цитокинины
Anabaena sp., Calothrix sp.,
Oscillatoria sp., Phormidium sp.,
Phormidium animale,
Synechocystis sp.

Гормональная  
(продуктивность биомассы), 
устойчивость к стрессу

[40, 87, 155, 156] 

Метанольный экстракт Spirulina platensis Антибактериальная [95]
Амбигины Fischerella sp. Антибактериальная [138]
Бастадин Anabaena basta Антибактериальная [113]
β-бутиролактоны Anabena variabilis Антибактериальная [106]

Гапалиндол
Nostoc CCC537
Fischerella sp.
Hapalosiphon fontinalis

Антибактериальная,  
фунгицидная [45, 55, 69]

Норбиэтановые дитерпены Micrococcus lacustris Антибактериальная [82] 
Носкомин Nostoc commune Антибактериальная [91]
Дидегидромирабазол Scytonema mirabile Антибактериальная [154] 
Толипорфин Tolypothrix nodosa Антибактериальная [133] 
Мускорид Nostoc muscorum Антибактериальная [118] 

Микроцистин, анатоксин-а, 
цилиндроспермопсин 

Microcystis, Anabaena,  
Cylindrospermopsis

Альгицидная, гербицидная, 
инсектицидная, адаптация 
к ультрафиолету

[86, 137]

Ностокарболин Nostoc Альгицидная [52]
Ностоцин А Nostoc spongiaeforme Альгицидная [84]

Фенольные компоненты
Arthrospira platensis, Nostoc 
muscorum, Phormidium  
foveolarum, 
Spirulina platensis

Антиоксидантная [74, 141] 

Микоспоринглицин,
порфира-334,
шинорин

Anabaena doliolum, Scytonema 
javanicum

Защита от ультрафиолета, 
высоких температур, антиок-
сидантная

[123, 150] 

Каратиноиды,
β-каротин,
α- каротин, лютеин,
зеаксантин,
криптоксантин,
ликопин

Nostoc muscorum, Phormidium 
foveolarum, Spirulina platensis Антиоксидантная [56, 99, 132] 

Каррагинаны, агар,  
лектины Chondrus ocellatus

Противовирусная, антикоа-
гулянтная и иммуномодули-
рующая 

[56, 92, 109] 
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галофильной водоросли Dunaliella salina, служащей 
сырьем для промышленного производства этого 
провитамина А. Содержание витамина В и его про-
изводных колеблется в пределах 6–8 мкг/г сухого 
остатка и почти не зависит от вида цианобактерий 
[8]. Кроме того, из них были выделены: рибофла-
вин, тиамин, пиридоксин, биотин, никотиновая 
кислота, витамин С. Помимо азота и фосфора ци-
анобактерии богаты микроэлементами: марганцем, 
барием, титаном, медью и цинком [8].

Жизнедеятельность цианобактерий в услови-
ях пустынь предполагает продукцию метаболитов 
с фитостимулирующими и противомикробными 
свойствами для участия в аллелопатических взаи-
моотношениях с другими организмами, в том числе 
микроорганизмами. Цианобактерии разных видов 
продуцируют широкий набор эффективных анти-
биотиков, так называемых цианобактеринов [139]. 
Соединение носкомин, выделенное из почвенно-
го штамма Nostoc commune EAWAG 122b, показа-
ло антибактериальную активность в  отношении 
Bacillus cereus, Staphylococcus epidermidis и Escherichia 
coli [91]. Фракция метанольного экстракта, в осно-
ве которой было соединение гапалиндол из Nostoc 
CCC537, проявляла антимикробную активность 
в  отношении Mycobacterium tuberculosis H37Rv, 
Staphylococcus aureus ATCC 25923, Salmonella typhi 
MTCC3216, Pseudomonas aeruginosa ATCC27853, 
Escherichia coli ATCC 25992, Enterobacter aerogenes 
MTCC 2822 [45]. Кроме этого, метанольный экс-
тракт культуры Spirulina platensis проявлял широкий 

спектр противомикробной активности, ингибиро-
вание было максимальным для S. aureus, меньше 
подавлял рост видов E. coli, P. aeruginosa и S. typhi 
[95]. Из Fischerella ambigua был выделен амбигин – 
алкалоид, который проявлял антибактериальную 
активность в отношении M. tuberculosis и Bacillus 
anthracis [138]. Антимикробная активность двух 
экзометаболитов цианобактерий Nodularia harveya-
na – норхарман (9H пиридо (3,4-b) индол) и Nostoc 
insulare – 4,40 –дигидроксибифенил определялась 
в суспензионных культурах. Для обоих соединений 
была обнаружена высокая альгицидная (концен-
трация 8–80 мг/мл), умеренная антибактериаль-
ная (16–160 мг/мл) и фунгицидная (32–40 мг/мл) 
активности [160].

Обнаружено, что ностокарболин из  Nostoc 
проявляет альгицидную активность и ингибирует 
рост других цианобактерий и зеленых водорослей 
[46, 52]. Ностоцин А, выделенный из Nostoc spongi-
aeforme, сильнее ингибировал рост зеленых водо-
рослей, чем цианобактерий [84].

Цианотоксины обладают большим потенциалом 
для разработки активных биологических соедине-
ний, которые можно применять в  сельском хо-
зяйстве как инсектициды, гербициды, альгициды 
и фунгициды из-за их аллелопатического действия 
[37, 49, 137]. Исследования показали, что циано-
токсины, такие как микроцистины, анатоксин-а 
и  цилиндроспермопсин, полученные из  штам-
мов цианобактерий Microcystis, Anabaena и Cylin-
drospermopsis, соответственно, показали высокую 

Окончание табл. 1

Биоактивный
компонент Цианобактерии Биологическая

активность Ссылка

Галогенированные  
соединения

Synechococcus elongates 
PCC7942, Cylindrospermopsis 
raciborskii 339-T3, Fischerella, 
Microcystis aeruginosa  
NPCD-1, Microcystis pan-
niformis SCP702

Противовирусная, 
противогрибковая,
антипролиферативная, 
антибактериальная, 
противовоспалительная

[53, 137, 147] 

Алкан (наноказан), тритер-
пен (сквален)

Anabaena variabilis, Oscillato-
ria neglecta Аллелопатическая [25]

Ароматические соединения 
(дигидрометилжасмонат) Anabaena variabilis Аллелопатическая [24,25]

Терпеновая фракция (ли-
налоол, линалилацетат, 
терпинеол и β-фенилэта-
нол), терпеноиды 

Microcystis aeruginosa, Anabae-
na obliguus

Антибактериальная, инсек-
тицидная, фунгицидная [14, 24]

Норхарман
(9Hпиридо(3,4-b)индол) Nodularia harveyana Альгицидная, антибактери-

альная, фунгицидная [160]

4,40-дигидроксибифенил Nostoc insulare Альгицидная, антибактери-
альная, фунгицидная [160]

Липопептид Nostoc commune Фунгицидная [94] 
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альгицидную, гербицидную и инсектицидную ак-
тивности [49]. Таким образом, применение этих 
цианотоксинов может помочь в восстановлении 
экосистем почв [137]. Прогрессу исследований 
в  области синтеза токсинов цианобактериями 
также способствовало секвенирование большого 
числа геномов различных представителей циано-
бактерий.

Таким образом, цианобактерии являются бо-
гатым источником вторичных метаболитов, про-
являющих высокую биологическую активность 
и  способствующих их  жизнедеятельности в  пу-
стынных экосистемах.

МЕТОДЫ БОРЬБЫ С ОПУСТЫНИВАНИЕМ 
С ИСПОЛЬЗОВАНИЕМ ЦИАНОБАКТЕРИЙ

Для стабилизации опустыненной почвы исследо-
вателями используются различные методы восста-
новления, например, внесение органических поли-
меров. Применение таких химических веществ, как 
полиаспарагиновая кислота, поливиниловый спирт, 
полиакриламид, гипс показало повышение устой-
чивости песчаных агрегатов и защиты частиц песка 
от ветровой эрозии [102, 103, 172]. Растительные 
материалы на основе винилацетата также способны 
эффективно стабилизировать частицы почвы [105].

Широко распространенным методом закрепле-
ния опустыненной почвы является посадка мест-
ной растительности. Однако деревья одних и тех 
же пород подвергаются широкомасштабному по-
вреждению, вызванному болезнями или вреди-
телями. Кроме того, годовое количество осадков 
в  засушливых регионах обычно меньше 300 мм, 
а испарение деревьев более 3000 мм [93]. Следова-
тельно, растения могут не выжить.

Внесение цианопрокариот в пустынных рай-
онах ускоряет восстановление утраченного раз-
нообразия, облегчает сукцессии в растительных 
сообществах за счет добавления органических ве-
ществ и секреции внеклеточных полимерных ве-
ществ, а также улучшают агрегатную устойчивость 
почвы [57, 101, 170].

Однако время восстановления, необходимое для 
образования цианобактериальных корок в  есте-
ственных условиях, по прогнозам, будет составлять 
до нескольких десятилетий [47]. Многие факторы 
разрушают сообщества на ранних стадиях в есте-
ственных условиях окружающей среды. Капли до-
ждя уничтожают почвенные агрегаты, что приво-
дит к отслоению частиц от цианобактериальных 
корок [163]. Кроме того, выпас скота и вытаптыва-
ние приводят к уменьшению или потере сообществ 
[63]. Поэтому рассматриваются методы, ускоряю-
щие развитие инокулированных цианобактериаль-
ных сообществ в течение ограниченного проме-
жутка времени [44, 108, 121].

Основным ограничением образования биокор-
ки, состоящей из цианобактерий рода Nostoc, яв-
ляется отсутствие пропагул и питательных веществ 
в пустынях. Возможным недорогим их источником 
является вода из эвтрофицированных водоемов, 
содержащая водные цианобактерии, азот и фос-
фор. В проведенных исследованиях был изготовлен 
нанокомпозит с сетчатой структурой с использова-
нием металлоорганического каркаса и карбокси-
метилцеллюлозы [104]. Нанокомпозит с большой 
удельной поверхностью обладал высокой способ-
ностью удерживать воду и питательные вещества 
и хорошей биобезопасностью. В сочетании циано-
бактерий с водой и нанокомпозитом можно обе-
спечить подходящую микросреду в почве, способ-
ствующую росту клеток, образованию биокорок 
и сдерживанию опустынивания. Это исследова-
ние предлагает новый подход к одновременному 
сокращению процессов опустынивания и эвтро-
фикации.

Недавно были оценены особенности синтеза 
и высвобождения внеклеточных полисахаридов ци-
анобактериями трех распространенных видов, обра-
зующих биокорки (Phormidium ambiguum, Scytonema 
javanicum и Nostoc commune) в контролируемых ла-
бораторных условиях в  жидких средах и  на ми-
крокосмах песчаной почвы. Несмотря на высокую 
удельную скорость роста и быстрый синтез внекле-
точных полисахаридов, продемонстрированный 
P. ambiguum, S. javanicum показал самый быстрый 
рост и  высокое содержание этих метаболитов 
в  песчаной почве [57]. Рост N. commune не  был 
значительным после его внесения в  песчаную 
почву. Содержание конденсированных почвен-
ных фракций с внеклеточными полисахаридами 
было одинаковым как для P. ambiguum, так и для 
S. javanicum. Эти результаты указывают на  то, 
что следует оценить особенности полисахаридов 
(высвобождаются в жидкой культуре, раствори-
мы и конденсируются в микрочастицах песчаной 
почвы), чтобы выбрать подходящий штамм для 
крупномасштабного применения цианобактерий 
при восстановлении почвы [58].

Применение цианобактерий наряду с химика-
тами, закрепляющими почву, потенциально мо-
жет стабилизировать инокулированные сообще-
ства и ускорить переход к следующей стадии сук-
цессии. Для их совместного использования были 
рассмотрены нетоксичные, экологически чистые 
материалы, пригодные для закрепления почвен-
ных частиц. Для повышения липкости использу-
ются усилители клейкости на основе природных 
смол  – биополисахаридов, экстрагированных 
из семян растений. Ожидается, что биополиса-
хариды, усиливают агрегацию почвы, играя роль, 
аналогичную роли внеклеточных полисахари-
дов, выделяемых цианобактериями в почву. Кро-
ме того, абсорбирующий полимер может быть 
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нанесен на почву в качестве влагоудерживающего 
материала и питательной добавки [125]. Такая ме-
тодика может сократить время и стоимость вос-
становления почв. Более того, ускорение эколо-
гической сукцессии и восстановление почв даст 
большие преимущества для решения глобальной 
проблемы опустынивания [4, 126].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Эколого-физиологические особенности циано-
бактерий, как фототрофных организмов и азотфик-
саторов определяют их значение в пустынных эко-
системах, за счет накопления большой биомассы. 
Они способны выживать в чрезвычайно засушли-
вой среде и колонизировать суровые местообита-
ния, включая песок и камни пустынь. Адаптацион-
ные свойства включают: способность развиваться 
в сообществах с другими микроорганизмами, про-
дукцию пигментов, образование огромного коли-
чества вторичных метаболитов, каждый из которых 
выполняет свои специфические функции, измене-
ния на генном уровне, способствующие устойчиво-
сти организма в экстремальной среде. Кроме того, 
цианобактерии обеспечивают более благоприятные 
условия для последующей колонизации суши бакте-
риями, водорослями, растениями и другими видами 
живых организмов.

Исследования молекулярных факторов, поиск 
кластеров генов, ответственных за синтез соедине-
ний, способствующих адаптации цианобактерий, 
создает основу для выяснения их  экологической 
роли в аридных экосистемах и применения их вос-
становительных способностей для деградировавших 
экосистем. Во многих исследованиях сообщалось 
об успешном применении цианобактерий для улуч-
шения показателей почвы.

Как “пионеры” экстремальных местообитаний, 
цианобактерии обладают большим неисследован-
ным потенциалом для будущего применения в пре-
дотвращении процессов опустынивания, непосред-
ственного улучшения свойств почв и повышения 
продуктивности сельского хозяйства в засушливых 
зонах.
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Ecological Features and Adaptive Capabilities 
of Cyanobacteria in Desert Ecosystems (Review)
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Deserts represent one of the most inhospitable environments on Earth, characterized by extreme daily 
variations in temperature, limited availability of nitrogen and water, high salinity levels, and other 
challenging conditions. Within these challenging arid zones, cyanobacteria emerge as a crucial group 
of organisms capable of actively thriving. They form complex communities known as biocrusts, which 
not only ensure their own survival but also contribute significantly to the persistence of other organisms 
within these ecosystems. Cyanobacteria, through their metabolic activities, play a significant role in the 
establishment and functioning of soil ecosystems. They are capable of generating primary organic matter, 
fixing molecular nitrogen, and synthesizing metabolites with potent biological activities. To endure the 
relentless pressures of their environment, desert cyanobacteria have evolved intricate adaptive strategies 
to enhance their resilience against multiple concurrent stresses. One such mechanism involves the 
production of secondary metabolites, enabling them to cope with the extreme conditions of drought 
and salinity. This comprehensive review delves into the ecological significance of desert cyanobacteria 
in the context of soil improvement. Additionally, the latest advancements in utilizing cyanobacteria 
to combat desertification and prevent soil degradation are elucidated.

Keywords: cyanobacteria, communities, arid habitats, secondary metabolites, extreme factors, soil, com-
bating desertification, Biologycal soil crusts
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