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Abstract. The composition of fatty acids of lipids and the ability of cyanobacteria to synthesize degradable 
polyhydroxyalkanoates (PHA) were examined in previously unstudied cyanobacteria isolated from a 
number of water bodies of the Yenisei River Basin. Ten strains of various species belonging to the orders 
Chroococcales, Oscillatoriales, Nostocales and Leptolyngbyales were investigated. Thirty-three fatty 
acids (FAs) were identified in the lipid composition of the studied cyanobacterial strains. The ratio of 
FAs was to a high extent species-specific with the lipid saturation ranging from 0,4 to 9,5. In all strains, 
palmitic acid was identified as the main FA with the content ranging from 24 to 47 % of the total FA. 
The dominant monoenoic FAs were C16:1ɷ7 and C18:1ɷ9; their content varied from 2 to 16 and from 
2 to 24 % of the total FA, respectively. All strains synthesized polyenoic acids of the C16- and C18 
series but in different amounts. Five strains (Chroococcus limneticus ACCS019, Trichormus variabilis 
ACCS039, Trichormus variabilis ACCS060, Anabaena aequalis ACCS089 and Cylindrospermum 
stagnale ACCS051) were determined to be able to synthesize a homopolymer of 3-hydroxybutyric 
acid – ​poly(3-hydroxybutyrate). A modification of the standard nutrient medium (the exclusion of 
nitrogen and phosphorus from its composition) ensured a multiple increase in the intracellular content 
of the polymer. The cyanobacteria Chroococcus limneticus ACCS019, Anabaena aequalis ACCS089 
and Cylindrospermum stagnale ACCS051 with the polymer content of 8.9, 4.7 and 3.2 %, respectively, 
can be considered as potential producers of PHA in photosynthesis.

Keywords: cyanobacteria, water bodies of the Yenisei River Basin, fatty acid composition of lipids, 
synthesis of polyhydroxyalkanoates.
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Аннотация. Исследованы состав жирных кислот липидов и способность к синтезу разрушаемых 
полигидроксиалканоатов (ПГА) у ранее не изученных цианобактерий, выделенных из водоемов 
бассейна р. Енисей. Изучено 10 штаммов различных видов, относящихся к порядкам 
Chroococcales, Oscillatoriales, Nostocales и Leptolyngbyales. В составе липидов исследованных 
штаммов цианобактерий идентифицированы 33 жирные кислоты, соотношение которых 
в зависимости от видовой специфики цианобактерий значительно варьировало, оказывая 
влияние на насыщенность липидов, которая составляла от 0,4 до 9,5. Для всех штаммов 
в качестве основной жирной кислоты (ЖК) идентифицирована пальмитиновая кислота, 
содержание которой составляло от 24 до 47 % от суммы ЖК. Доминирующими моноеновыми 
ЖК были C16:1ɷ7 и C18:1ɷ9, содержание которых варьировало от 2 до 16 и от 2 до 24 % 
от суммы ЖК соответственно. Все штаммы синтезировали полиеновые кислоты C16- и C18 
рядов, но в различной степени. Выявлены пять штаммов (Chroococcus limneticus ACCS019, 
Trichormus variabilis ACCS039, Trichormus variabilis ACCS060, Anabaena aequalis ACCS089 
и Cylindrospermum stagnale ACCS051), обладающих способностью синтезировать полимер, 
который у всех штаммов представлен гомополимером 3-гидроксимасляной кислоты – ​поли(3-
гидроксибутиратом). Модификация стандартной питательной среды (исключение из ее состава 
азота и фосфора) обеспечила многократное повышение внутриклеточного содержания полимера. 
Цианобактерии Chroococcus limneticus ACCS019, Anabaena aequalis ACCS089 и Cylindrospermum 
stagnale ACCS51, в которых содержание полимера составило, соответственно, 8,9, 4,7 и 3,2 %, 
можно рассматривать в качестве потенциальных продуцентов ПГА в процессах фотосинтеза.
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Введение

Цианобактерии, широко и повсеместно 
распространенные в природе, являются ис-
точником разнообразных ценных соединений 
пищевого, технического и медицинского назна-
чения. Привлекательность этих организмов как 
продуцента целевых продуктов определяется 
независимостью от источников органического 
сырья и способностью к росту за счет усвое-
ния углекислого газа в процессах оксигенного 
фотосинтеза (Abed et al., 2009; Castenholz et al., 
2001). Последнее особо значимо в связи с на-
блюдающимся накоплением СО2 в биосфере 
и обоснованным беспокойством, связанным 
с влиянием парниковых газов на глобальные 
изменения климата, что актуализирует поиск 
решений для снижения углеродного следа.

Среди продуктов, синтезируемых циа-
нобактериями, различные биоактивные со-
единения (полисахариды, белки, липиды и др.) 
(Prasanna et al., 2010), а также разрушаемые по-
лигидроксиалканоаты (ПГА) – ​«зеленые» био-
пластики (Price et al., 2020; Fritz et al., 2020).

ПГА  – ​это семейство биоразрушаемых 
термопластичных полимеров различного 
химического строения, синтез которых воз-
можен с использованием различных субстра-
тов, включая отходы (Tan et al., 2021; Koller, 
Mukherjee, 2022). ПГА отнесены к  разряду 
перспективных материалов XXI века для при-
менения в различных сферах – ​от коммуналь-
ного и сельского хозяйства до фармакологии 

и биомедицины (Dalton et al., 2022; Palmeiro-
Sánchez et al., 2022).

ПГА накапливаются в  клетках в  виде 
гранул в  специализированных условиях не-
сбалансированного роста (например, при от-
сутствии в  среде азота, фосфора, серы или 
кислорода и  др.) большинством известных 
продуцентов. При несбалансированном росте 
ацетил-КоA не  включается в  цикл трикар-
боновых кислот, а  уровень свободного КоA 
при этом низок. Это является благоприят-
ным условием для активизации ферментов 
синтеза ПГА. Показано, что в цианобактери-
ях функционируют типичные три фермента 
синтеза ПГА: β-кетотиолаза, ацетоацетил-
КоA‑редуктаза, ПГА‑синтаза (Fritz et al., 
2020). При этом полагают, что ПГА‑синтазы 
у всех цианобактерий во многом сходны (Hai 
et al., 2001; Fritz et al., 2020).

Актуальность поиска новых продуцен-
тов ПГА и разработка эффективных техноло-
гий их производства связана с тем, что выпуск 
синтетических не  разрушаемых пластиков 
превысил 400  млн тонн в  год; основная их 
часть скапливается на  свалках и  аккумули-
руется в  Мировом океане, создавая глобаль-
ную экологическую проблему (Geyer, 2020). 
ПГА имеют большой потенциал для вклада 
в «The Circular Economy» (Koller, Mukherjee, 
2022). Показано, что замена синтетических 
полимеров на нефтяной основе разрушаемы-
ми биопластиками  – ​потенциальное реше-
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ние для снижения выбросов СО2, так как их 
производство и потребление сопровождается 
значительно более низкими выбросами угле-
рода и  потребностями в  энергии (Harding et 
al., 2007; Meereboer et al., 2020). Поэтому циа-
нобактерии, наряду с другими продуцентами 
ПГА, рассматривают не только как источник 
получения экологически чистых полимер-
ных материалов, но и как средство снижения 
СО2 в  биосфере (Meereboer et al., 2020; Jo et 
al., 2021). Среди цианобактерий, способных 
к  синтезу ПГА, описаны представители раз-
личных таксонов.

Проблема фототрофного синтеза ПГА – ​
весьма низкие продукционные показатели. 
Это актуализирует поиск новых фотопроду-
центов разрушаемых биопластиков и  опре-
делило цель данной работы  – ​сравнитель-
ное исследование состава жирных кислот 

и оценка потенциала цианобактерий, обита-
ющих в водоемах бассейна реки Енисей, для 
продукции ПГА.

Материалы и методы
Культивирование цианобактерий

Изучено 10 альгологически чистых штам-
мов (табл. 1) из коллекции культур водорослей 
и  цианобактерий Сибирского федерального 
университета (акроним ACCS), зарегистриро-
ванной под № 936 во Всемирном центре баз 
данных микроорганизмов (WDCM) (World 
Data Centre for Microorganisms, 2009). Ми-
кроорганизмы выделены из  водоемов бас-
сейна р. Енисей (Восточная Сибирь, Россия) 
(Kozhevnikov, Kozhevnikova, 2011).

Цианобактерии культивировали при 
22–25 °C и непрерывной облученности с ин-
тенсивностью света 3–4 кЛк в колбах Эрлен-

Таблица 1. Цианобактерии, выделенные из водоемов бассейна р. Енисей

Table 1. Cyanobacteria isolated from some water bodies of the Yenisei River Basin

№  Штамм Таксон Способность 
к азотфиксации Географическое происхождение

Порядок Chroococcales – ​Хроококковые

1 ACCS019 Chroococcus limneticus - Река Карабула (приток р. Ангара), 
2008

Порядок Leptolyngbyales
2 ACCS007 Leptolyngbya sp. - н.и.

Порядок Oscillatoriales – ​Осциллаториевые

3 ACCS033 Phormidium subfuscum - Река Ильбинчик (приток р. Кан), 
2008

Порядок Nostocales – ​Ностоковые
4 ACCS022 Trichormus variabilis + Река Анжа (приток р. Кан), 2008

5 ACCS029 Trichormus variabilis + Река Карабула (приток р. Ангара), 
2008

6 ACCS039 Trichormus variabilis + Озеро Большое Буровое (Ванкор), 
2008

7 ACCS060 Trichormus variabilis + Река Большая Хета, 2008
8 ACCS045 Wollea saccata + Река Енисей (вблизи г. Игарка), 2008
9 ACCS051 Cylindrospermum stagnale + Река Енисей (вблизи г. Игарка), 2008
10 ACCS089 Anabaena aequalis + н.и.

н.и. – ​неизвестно
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мейра (500 мл) на солевой среде BG11 (Stanier 
et al., 1971), а  также ее модификации без ис-
точника азота с  добавлением 5 мМ NaHCO3 
в  зависимости от  способности исследуемого 
штамма к азотфиксации, а также без источни-
ка фосфора. В зависимости от используемого 
штамма время культивирования цианобакте-
рий составляло от 14 до 28 суток. Для опре-
деления состава жирных кислот внутрикле-
точных липидов пробы биомассы отбирали 
в  экспоненциальной фазе роста, для опреде-
ления внутриклеточного содержания полиме-
ра пробы биомассы отбирали в стационарной 
фазе роста.

Аналитические исследования

Содержание и  состав полимера опре-
деляли хроматографией метиловых эфиров 
жирных кислот с  применением хромато-
масс-спектрометра (6890/5975C, Agilent 
Technologies, США). Основные методы ана-
лиза липидов и  жирных кислот подробно 
описаны в  работах (Kalacheva, Volova, 2007; 
Kalacheva et al., 2002). Для анализа содержа-
ния ПГА и  жирнокислотного анализа липи-
дов цианобактерий 50–100 мл каждой культу-
ры центрифугировали при 5000 g в течение 10 
мин. Клетки двукратно промывали дистил-
лированной водой. Липиды из сырой биомас-
сы выделяли смесью хлороформа и  этанола 
(2:1 по  объему). Экстракт липидов высуши-
вали на роторном испарителе и в дальнейшем 
подвергали метанолизу для получения мети-
ловых эфиров жирных кислот (МЭЖК), кото-
рые далее анализировали на  хромато-масс-
спектрометре Agilent 6890/5975C (Agilent 
Technologies, США). Идентификацию ЖК 
проводили сравнением их времени удержива-
ния и масс-спектров с таковыми имеющихся 
стандартов.

Эксперименты проведены в трех повтор-
ностях. Статистический анализ выполнен 

с использованием Microsoft Excel. Приведены 
арифметические средние и  их стандартные 
ошибки.

Результаты и обсуждение

Для ряда микроорганизмов синтез ПГА 
тесно связан с метаболизмом липидов и жир-
ных кислот, причем источником мономеров 
полимера могут являться промежуточные 
метаболиты синтеза или β-окисления жир-
ных кислот (Kessler, Witholt, 2001; Afreen et 
al., 2021; Agarwal et al., 2022; Yogeswar et al., 
2023) (рис.  1). Поэтому при выборе перспек-
тивного продуцента ПГА необходимо прежде 
всего изучить особенности состава липидов 
исследуемых организмов.

Анализ биомассы клеток исследован-
ных цианобактерий показал, что содержа-
ние внутриклеточных липидов колебалось 
в них незначительно и составляло минималь-
но 7,5 % к абсолютно сухой биомассе (АСБ) 
у  Phormidium subfuscum (ACCS033); макси-
мально – ​9,2 % к АСБ у Chroococcus limneticus 
(ACCS019) (рис. 2).

Состав ЖК внутриклеточных липидов 
у  исследованных штаммов цианобактерий, 
относящихся, согласно (Guiry, Guiry, 2024), 
к  четырем порядкам класса Cyanophyceae: 
Chroococcales, Oscillatoriales, Nostocales 
и Leptolyngbyales, представлен в табл. 2.

Идентифицированы 33 жирные кислоты, 
присутствующие в составе липидов исследо-
ванных штаммов цианобактерий. Соотноше-
ние насыщенных кислот к  ненасыщенным 
значительно варьировало, составляя мини-
мально (0,4; 0,5; 0,7 и  0,8) у  штаммов соот-
ветственно ACCS007, ACCS033, ACCS089 
и  ACCS029; максимально (9,5) у  штамма 
ACCS019; у остальных пяти штаммов это со-
отношение было близким (1,0–1,5). Подавля-
ющее количество ЖК представлено кислота-
ми С16-С18 рядов, что характерно для видов, 
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Рис. 1. Основные связи внутриклеточного обмена жирных кислот и биосинтеза ПГА (на основе Afreen, 
2021; Agarwal, 2022)

Fig. 1. Basic relationships between intracellular fatty acid metabolism and PHA biosynthesis (based on Afreen, 
2021; Agarwal, 2022)

Рис. 2. Содержание внутриклеточных липидов у исследованных штаммов цианобактерий

Fig. 2. Content of intracellular lipids in the studied strains of cyanobacteria

принадлежащих к  отделу цианобактерии 
(Temina et al., 2007). Для всех штаммов в ка-
честве основной ЖК идентифицирована паль-
митиновая кислота (С16:0), относительное со-
держание которой варьировало значительно, 
от 24,7 до 46,9 % от суммы ЖК. Из насыщен-

ных ЖК в  значительном количестве обнару-
жена стеариновая кислота (С18:0), содержа-
ние которой колебалось от 2,3 до 18,9 %. Доля 
остальных насыщенных кислот в  зависимо-
сти от штамма составляла от 2 до 26 %. У всех 
штаммов среди мононенасыщенных кислот 
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идентифицированы С16:1ω7, С16:1ω5, С18:1ω9 
и  С18:1ω7. Доминировали С16:1ω7 и  С18:1ω9 
кислоты, относительное содержание которых 
варьировало от 1,7 до 16,5 и от 2,5 до 24,2 % 
соответственно от  суммы ЖК. Все штаммы 
синтезировали полиненасыщенные кислоты 
С16- и  С18-рядов, но  в  различной степени. 
В качестве основных идентифицированы ли-
нолевая (С18:2ω6) и α-линоленовая (С18:3ω3) 
кислоты, содержание которых варьирова-
ло на  два порядка, от  0,7 до  22,9  % и  от  1,7 
до  30,1  % соответственно. Полученные дан-
ные по  составу ЖК у  изученных цианобак-
терий согласуются с  результатами других 
авторов, показавших, что в  цианобактериях 
в  качестве основных присутствуют С16:0, 
С18:0, С16:1ω7, С16:2, С18:2ω6 и С18:3ω3 жир-
ные кислоты (Vargas et al., 1998; Temina et al., 
2007). В составе липидов исследованных ци-
анобактерий в небольших количествах обна-
ружены полиненасыщенные ЖК с двадцатью 
атомами углерода C20:2ω6, C20:3ω3 и C20:4ω3 
у  представителей порядков Oscillatoriales, 
Nostocales, Leptolyngbyales. Полиненасыщен-
ные и разветвленные ЖК ранее были описа-
ны у цианобактерий рода Nostoc (Vargas et al., 
1998; Řezanka et al., 2003; Temina et al., 2007).

При сопоставлении состава ЖК выявле-
ны видовые отличия (табл. 2). Так, для штам-
ма Chroococcus limneticus (ACCS019), относя-
щегося к  порядку Chroococcales, характерно 
преимущественное содержание насыщенных 
ЖК (90,5 % от суммы ЖК) с доминировани-
ем пальмитиновой кислоты (45,6 %). Этот вид 
цианобактерий отличается высоким относи-
тельным содержанием стеариновой кислоты 
(18,9 % от суммы ЖК) и повышенным содер-
жанием длинноцепочечных насыщенных кис-
лот – ​С20:0, C22:0 и C24:0. В отличие от дру-
гих исследованных цианобактерий, богатых 
полиненасыщенными ЖК, у  Chroococcus 
limneticus ACCS019 найдены только две поли-

ненасыщенные кислоты (С18:2ω6 и  С18:3ω3) 
с  низким содержанием  – ​0,7 и  1,7  % соот-
ветственно. Моноеновые кислоты в  липидах 
этого организма представлены небольшим 
набором изомеров – ​С18:1ω9 (2,9 %) и С16:1ω7 
(1,7 %). Доминирование насыщенных ЖК опи-
сано для штамма Chroococcus sp., который, 
в отличие от изученного в настоящей работе 
штамма, в основном содержал С18:2ω6 кисло-
ту и в небольших количествах синтезировал 
полиеновые С20:2ω6 и  С20:4ω6 ЖК и  моно-
еновую кислоту С22:1ω9 (Patil et al., 2007). Од-
нако, согласно другой работе (Řezanka et al., 
2003), у  родственного штамма Chroococcus 
minutus состав ЖК был иным с  доминиро-
ванием ненасыщенных ЖК (62,22 % от  сум-
мы ЖК), что практически вдвое превышало 
сумму насыщенных кислот (32,4  %). Среди 
ненасыщенных ЖК в этом штамме идентифи-
цированы главным образом C18:3ω3 (23,6 %), 
C18:1ω9 (20,8 %) и C18:2ω6 (9,5 %) (Řezanka et 
al., 2003).

Два других вида цианобактерий, 
Leptolyngbya sp. (ACCS007) и  Phormidium 
subfuscum (ACCS033), принадлежащих к  по-
рядкам Leptolyngbyales и  Oscillatoriales, от-
личались по  соотношению мононенасыщен-
ных и  полиненасыщенных ЖК значительно 
(табл. 2). Если в липидах Leptolyngbya sp. до-
минировали моноеновые (38,1  %) и  полие-
новые кислоты (32,3 %) при суммарной доле 
насыщенных кислот 29,6 %, то у Phormidium 
subfuscum ACCS033 сумма моноеновых 
кислот составляла 6,1  %, а  сумма полиено-
вых кислот была на  порядок выше (62,2  %). 
Для вида Leptolyngbya sp. характерно высо-
кое содержание С18:1ω9 (24,2  %) и  С16:1ω7 
(12,0 %). Среди полиеновых ЖК у Phormidium 
subfuscum в достаточно большом количестве 
были определены полиеновые кислоты С16-
ряда – ​С16:2 (7,9 %) и С16:3ω3 (9,2 %), тогда 
как последняя у  ACCS007 не  обнаружена. 
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Общим для этих двух видов было высокое 
содержание ненасыщенных ЖК, вдвое пре-
вышающее содержание насыщенных ЖК. 
По  литературным данным, для двух штам-
мов Planktothrix sp., принадлежащих к  по-
рядку Oscillatoriales, состав ЖК был сходным 
(Gugger et al., 2002), но  отличался от  выяв-
ленного у штаммов, выделенных из водоемов 
р. Енисей. Отличия включали отсутствие 
у  Planktothrix sp. C18:1ω9 кислоты, высокое 
содержание C18:3ω3 (27–36 %) и наличие раз-
ветвленных ЖК в количестве 6–11 %.

В  составе ЖК исследованных штам-
мов, относящихся к  порядку Nostocales, че-
тыре принадлежали к  Trichormus variabilis 
(ACCS022, ACCS029, ACCS039, ACCS060) 
и  по  одному  – ​к  Wollea saccata (ACCS045), 
Cylindrospermum stagnale (ACCS051), 
Anabaena aequalis (ACCS089). Пять штам-
мов (ACCS022, ACCS029, ACCS060, ACCS045 
и  ACCS089), несмотря на  отношение к  раз-
личным видам, имели близкий состав ЖК, 
в отличие от штаммов ACCS039 и ACCS051, 
которые отличались значительно по  содер-
жанию полиеновых ЖК. В  общем для пяти 
сходных по  составу ЖК штаммов цианобак-
терий характерны высокие уровни насыщен-
ных (40,6–53,5  % от  суммы ЖК) и  полиено-
вых (34,8–47, 3 %) ЖК, в то время как уровни 
моноеновых ЖК были низкими (9,6–19,2  %). 
Штаммы продуцировали примерно одина-
ковое количество основных насыщенных 
ЖК C16:0 (35,1–46,9  %) и  C18:0 (2,8–6,0  %); 
у  них отмечено близкое содержание C16:1ω7 
(2,2–3,9  %) и  C16:1ω5 (2,2–5,6  %) в  отличие 
от  других изученных штаммов. В  составе 
ЖК этих штаммов отмечалась достаточно 
большая доля C18:2ω6 (6,7–16,8 %) и C18:3ω3 
(14,3–30,1 %).

Цианобактерии Trichormus variabilis 
ACCS039 по  составу ЖК имели отличия 
от  других штаммов, отнесенных к  поряд-

ку Nostocales, доминированием C16:1ω7 
и  C18:1ω9 (16,5 и  10,9  % от  суммы ЖК) 
и низким содержанием C16:1ω5 (0,5 %). Этот 
штамм способен синтезировать C18:4ω3 
(6,2 %), которая больше не была обнаружена 
у других изученных штаммов, за исключени-
ем ACCS022, в котором ее содержание было 
в  следовых значениях. Содержание С18:3ω3 
(6,0 %) и С16:3ω3 (следовые значения) также 
было низким по сравнению с другими штам-
мами порядка Nostocales. Другой штамм 
цианобактерий (Cylindrospermum stagnale 
ACCS051) отличался высоким содержани-
ем С18:0 (13,5 %) и отсутствием полиеновых 
кислот С16-ряда; среди моноеновых кислот 
с 16 атомами углерода С16:1ω5 была основной 
ЖК, а  относительное содержание С18:3ω3 
(2,5 %) было существенно ниже, чем у других 
представителей этого порядка.

По  литературным данным, для штамма 
PCC 7417, принадлежащего к  этому  же виду 
Cylindrospermum stagnale (Gugger et al., 2002), 
характерно наличие C16:1ω9 (14,2 % от суммы 
ЖК) и ai-C16:0 (6 % от суммы ЖК). Эти ЖК 
также идентифицированы в  другом иссле-
дованном виде, относящемся к  Nostocales,  – ​
Anabaena aequalis ACCS089, которые не обна-
ружены в других представителях Nostocales, 
обитающих в  водоемах бассейна р. Енисей 
(табл. 2). В штамме Cylindrospermum stagnale 
PCC  7417, в  отличие от  Cylindrospermum 
stagnale ACCS051, доминировали ненасыщен-
ные ЖК; содержание C18:0 было следовым, 
а C18:3ω3, напротив, весьма высоким (13,4 %). 
Сопоставление данных по  составу ЖК ис-
следованных представителей цианобактерий 
показало сходство состава жирных кислот 
у штаммов из других родов Nostocales (Vargas 
et al., 1998). Авторы этой работы отметили 
высокий уровень полиеновых и насыщенных 
ЖК и  низкое содержание моноеновых кис-
лот, а  также отметили возможность высоко-
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го содержания у  отдельных представителей 
кислоты C18:3ω3. Аналогично данным этой 
работы, в штаммах, выделенных из водоемов 
бассейна р. Енисей, показано доминирование 
C18:1ω9 из идентифицированных моноеновых 
кислот. Данные еще двух публикаций (Li, 
Watanabe, 2001; 2004), в которых был исследо-
ван состав ЖК нескольких родов цианобакте-
рий (Anabaena, Aphanizomenon и Nostoc), так-
же согласуются с  результатами определения 
специфики жирных кислот у исследованных 
нами цианобактерий, т.е. выявленные высо-
кие уровни насыщенных и  полиеновых ЖК 
на фоне низкого уровня моноеновых ЖК.

Определение состава ЖК у  Anabaena 
aequalis ACCS089 показало отсутствие прин-
ципиальных отличий от  других исследо-
ванных штаммов цианобактерий подсекции 
Nostocales (ACCS022, ACCS029, ACCS060 
и  ACCS045). При этом были выявлены от-
личия в  составе ЖК у  представителей рода 
Anabaena, описанных в  работе Gugger et al. 
(2002), в которых отмечена в качестве основ-
ной моноеновой ЖК C16:1ω9, содержание ко-
торой в штамме ACCS089 было всего 0,2 %. 
В то же время в другой работе (Vargas et al., 
1998) в составе ЖК у штаммов рода Anabaena 
наличие кислоты C16:1ω9 не  было обнару-
жено, а в качестве основной моноеновой ЖК 

идентифицирована C18:1ω9, что совпадает 
с нашими данными.

Таким образом, показано, что исследован-
ные 10 штаммов цианобактерий различных 
таксонов весьма отличаются насыщенностью 
и доминирующими жирными кислотами и их 
соотношением. Среди них только пять штам-
мов показали наличие в клетках ПГА (табл. 3).

На полной питательной среде внутрикле-
точное содержание полимера было низким 
и варьировало от 0,05 до 0,70 % от сухой био-
массы клеток. Самое низкое содержание ПГА 
было у  Anabaena aequalis ACCS089, а  самое 
высокое – ​у Chroococcus limneticus ACCS019. 
При исключении азота из  состава питатель-
ной среды у нескольких штаммов синтез ПГА 
активизировался. Наиболее значительно, 
практически на  порядок по  сравнению с  ро-
стом на полной питательной среде, содержа-
ние ПГА возросло у  Chroococcus limneticus 
ACCS019 (от  0,7 до  6,6  %); у  Anabaena 
aequalis ACCS089 – ​в 14 раз (от 0,05 до 0,70 %) 
и  Trichormus variabilis ACCS039  – ​в  8 раз 
(от 0,08 до 0,63 %). Исключение азота из соста-
ва питательной среды не влияло на содержа-
ние ПГА у Cylindrospermum stagnale ACCS051 
и негативно сказалось на продукции полиме-
ра у Trichormus variabilis ACCS060, отмечено 
уменьшение ПГА от 0,21 до 0,05 %.

Таблица 3. Штаммы цианобактерий, обладающие способностью синтезировать ПГА

Table 3. Cyanobacterial strains with the ability to synthesize PHA

Штамм ACCS
019

ACCS
039

ACCS
051

ACCS
089

ACCS
060

Полная питательная среда BG11
Содержание ПГА, % к АСБ 0,70±0,07 0,08±0,01 0,21±0,01 0,05±0,01 0,21±0,02

Питательная среда BG11 без азота
Содержание ПГА, % к АСБ 6,60±0,11 0,63±0,04 0,20±0,01 0,70±0,03 0,05±0,00

Питательная среда BG11 без азота и фосфора
Содержание ПГА, % к АСБ 8,90±0,25 1,63±0,11 3,20±0,19 4,70±0,23 1,30±0,05
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Следует отметить, что все штаммы, 
показавшие способность аккумулировать 
ПГА, за исключением Chroococcus limneticus 
(ACCS019), являются азотфиксаторами. По-
этому эти организмы не  были лимитирова-
ны по азоту, хотя этот элемент отсутствовал 
в  среде. Далее из  состава среды был исклю-
чен источник фосфора. Это оказалось более 
результативным. Внутриклеточное содер-
жание ПГА у всех штаммов значительно по-
высилось, максимально до 8,90 %, у штамма 
ACCS019; до  4,70  % и  3,20  %  – ​у  штаммов 
ACCS089 и ACCS051 соответственно. С при-
менением хромато-масс-спектрометрии по-
казано, что, независимо от  систематической 
принадлежности, все цианобактерии синте-
зировали один тип ПГА – ​гидроксимасляной 
кислоты – ​поли(3-гидроксибутират) [П(3ГБ)]. 
Это согласуется с результатами работы (Fritz 
et al., 2020).

Анализ современной литературы пока-
зал, что водорослевая продукция П(3ГБ) зна-
чительно варьирует. В работе (Roja et al., 2019) 
водоросли, выделенные из  морской воды 
(Synechococcus elongates, а также Chlorella sp., 
Oscillatoria salina, Leptolingbya valderiana), 
исследованы как потенциальные продуцен-
ты ПГА. Самый активный рост наблюдали 
у  Leptolingbya valderiana, у  которых урожай 
биомассы составил 2,75 г/л. Синтезированные 
образцы ПГА были представлены П(3ГБ). 
Рост природного штамма Synechococcus 
elongatus UAM–C/S 03 при культивировании 
в фотобиореакторе в условиях дефицита азо-
та исследован в  работе (González-Resendiz 
et al., 2021); самая высокая продуктивность 
биомассы составила 324 мг/л сут., общий вы-
ход П(3ГБ) составил 29,4 %. В работе (Rueda 
Hernández et al., 2019) исследована продукция 
П(3ГБ) цианобактериями Synechocystis sp., 
и Synechococcus sp., которые культивировали 
от 20 до 23 суток. В зависимости от режима 

освещенности скорость роста штаммов ва-
рьировала от 0,021 до 0,013 ч‑1; максимальное 
накопление П(3ГБ) достигало 3  мг/л сутки, 
составив к  концу наблюдения до  5  %. Про-
дукция П3ГБ цианобактериями Anabaena sp. 
изучена в  работе (Simonazzi et al., 2021) при 
варьировании состава среды. Наибольшая 
продуктивность полимера (0,06 г/г ∙ сут) и со-
держание полимера около 40 % получены в от-
сутствие источника фосфора в среде и в при-
сутствии ацетата натрия. Урожай биомассы 
водоросли однако был низким, порядка 0,1 г/л. 
Максимальное содержание П(3ГБ) в  культу-
ре Anabaena sp. составляло 2  % к  АСБ при 
культивировании в  безазотной среде в  при-
сутствии ацетата, что в 10–20 раз ниже, чем 
наблюдалось для других азотфиксирующих 
цианобактерий, таких как Nostoc muscorum 
(Ansari, Fatma, 2016; Lama et al., 1996). Выход 
полимера в культуре Nostoc muscorum на раз-
личных источниках углерода максимально 
достигал 21,5 % (Haase et al., 2012). В культу-
ре Spirulina subsalsa выход П(3ГБ) зафикси-
рован на уровне 27,6 % (Shrivastav et al., 2010). 
В целом приведенные данные по результатам 
продукции ПГА в культуре различных видов 
цианобактерий показали существенно мень-
шие выходы по сравнению с бактериальными 
продуцентами и значительные разбросы, что 
обусловлено видовой спецификой, а  также 
различными режимами углеродного питания, 
освещенности и другими факторами.

Заключение

Исследованы состав жирных кислот ли-
пидов и способность к синтезу разрушаемых 
полигидроксиалканоатов у  ранее не  изучен-
ных 10 штаммов цианобактерий различных 
видов, выделенных из  водоемов бассейна 
р. Енисей. В составе липидов исследованных 
штаммов цианобактерий идентифицированы 
33 жирные кислоты, соотношение которых 
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в зависимости от видовой специфики циано-
бактерий значительно варьировало, оказывая 
влияние на  соотношение насыщенных жир-
ных кислот к ненасыщенным жирным кисло-
там, которое составляло от 0,4 до 9,5. Выявле-
ны пять штаммов, обладающих способностью 
синтезировать ПГА. Модификация стандарт-
ной питательной среды и  исключение из  ее 

состава азота и  фосфора обеспечили много-
кратное повышение внутриклеточного содер-
жания полимера, от  следовых концентраций 
до 3–9 % к АСБ. К потенциальным продуцен-
там ПГА в  процессах фотосинтеза отнесены 
Chroococcus limneticus ACCS019, Anabaena 
aequalis ACCS089 и Cylindrospermum stagnale 
ACCS51.
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