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Аннотация
Биологические агрегации, в частности фотогранулы, встре-
чаются в разных средах как один из способов существования 
микроорганизмов и водорослей, а также мелких беспозвоноч-
ных. Они являются системами, где одновременно отдельными 
звеньями осуществляется множество экологических функций, 
и считаются перспективным объектом для использования в 
очистке сточных вод. В данной работе приводится описание и 
состав фотогранул, впервые в массе обнаруженных в октябре 
2015 г. в заливе Лиственничный оз. Байкал в 2,5 м от уреза 
воды. Фотогранулы были свободноплавающими, диаметром 
от 0,5 до 1,5 см, имели темно-бордовый цвет, не были полыми. 
Их основу составляли радиально расходящиеся нити осциллато-
риевых цианобактерий с доминированием представителей рода 
Symplocastrum. В фотогранулах диаметром менее 1 см было 
большое количество водорослей Spirogyra sp. ster., которые в 
последние годы получили широкое распространение в литорали 
Байкала и Ангаре. Кроме того, присутствовали обрывки нитей 
зеленых водорослей, а также клетки диатомовых водорослей 
с доминированием Didymosphenia spp. Выявленные таксоны 
типичны для каменистого прибрежья озера на глубинах от 0 до 
3 м. Фотогрануляция в Байкале может являться результатом ги-
перпродукции донных сообществ водорослей и цианобактерий 
в условиях повышенной антропогенной нагрузки на мелковод-
ную зону. Вероятно, в Байкале фотогранулы могут выступать 
в качестве одного из механизмов, выполняющих функции есте-
ственного самоочищения.

PHOTOGRANULES FORMED BY FILAMENTOUS CYANOBACTERIA  
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Abstract
Biological aggregations, in particular photogranules, can be found in 
different environments as one of the forms of existence of microor-
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ganisms, algae and small invertebrates. As far as they are systems, 
in which multiple ecological functions are performed by different el-
ements simultaneously, they are considered a promising means for 
use in wastewater treatment. This paper provides description and 
composition of photogranules for the first time discovered in mass, 
2,5 m away from the water edge in Listvennichnyi Bay of Lake Baikal 
in October 2015. The photogranules were maroon, free-floating, with 
a diameter of 0,5 to 1,5 cm, and were not hollow. Their main com-
ponent was radially divergent filaments of oscillatorian cyanobacteria 
dominated by the members of the genus Symplocastrum. Photogra
nules with a diameter of less than 1 cm contained a large number of 
filaments of Spirogyra sp. ster., which in recent years have become 
widespread in the littoral of Lake Baikal and in the Angara River. In 
addition, there were fragments of numerous filamentous green algae, 
as well as diatom cells with Didymosphenia spp. dominance. The 
identified taxa are typical for the stony littoral zone of the lake at the 
depths from 0 to 3 m. Photogranulation in Baikal may be the result 
of overproduction of bottom communities of algae and cyanobacteria 
under conditions of increased anthropogenic load in the shallow water 
zone. Probably, photogranules can act as one of the mechanisms that 
perform the functions of natural self-purification in Baikal.
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Введение
Формирование биологических агрегатов — 

водорослевых матов, биопленок или гранул — 
является одной из стратегий, позволяющих ми-
кроорганизмам и водорослям поддерживать 
свое существование в среде [1]. Гранулы, или 
сферы, включающие, помимо гетеротрофов 
и минеральных частиц, фототрофные организ-
мы, такие как эукариотические водоросли [2; 
3], цианобактерии [4; 5] или пурпурные серные 
бактерии [6], называют фотогранулами. Фото-
гранулы обладают способностью к циркадной 
регуляции плавучести [7]. Их удельный вес по-
зволяет им осесть на дно водоема и сохранять-
ся в экосистеме [7; 8]. Кроме того, поддержа-
ние структуры может служить конкурентным 
преимуществом организмов в фотогранулах 
по сравнению с другими, прикрепленными или 
свободноплавающими [8]. 

Фотогранулы представляют собой систе-
мы, где одновременно за счет отдельных их 
звеньев, как фототрофных, так и гетеротро-
фных, осуществляется множество экологи-
ческих функций: фиксация углерода и азота, 
выработка кислорода, минерализация орга-
нических соединений. Поэтому они считают-
ся перспективным объектом биотехнологии, 
обеспечивающим более эффективное и 
экологически устойчивое функционирование 
систем очистки сточных вод [8–11].

В естественных условиях фотогранулы 
встречаются в самых разных средах, включая 
моря [5; 12; 13], криокониты [14; 15], высо-
когорные озера [2; 3] и северные олиготро-
фные озера умеренных широт [4]. Состав 
таких сообществ может различаться в зави-
симости от места обитания, однако важным 
компонентом для их формирования и суще-
ствования являются нитчатые цианобактерии 
и водоросли [8; 10].

В данной работе приводится описание 
фотогранул, впервые обнаруженных в лито-
ральной зоне оз. Байкал, в заливе Листвен-
ничный, и таксономический состав формиру-
ющих их цианобактерий и водорослей.

Материалы и методы
Массовые скопления сферических об-

разований были обнаружены сотрудниками 
Байкальского музея ИНЦ СО РАН в октябре 
2015  г. в заливе Лиственничный оз. Байкал. 
В научно-популярном издании было опубли-
ковано сообщение об этом явлении, а также 
представлены фотографии с места отбора 
проб [16]. Материалом исследования послу-
жили образцы фотогранул из качественных 
проб, собранных напротив Байкальского 
музея (51.868146°N, 104.829839°E) сачком 
из мелкоячеистого капрона в 2,5 м от уреза 
воды. Температура поверхности воды состав-
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ляла 3 ℃. В лабораторных условиях образцы 
анализировали под световым микроскопом 
Olympus CX 21 с использованием цифровой 
фотокамеры ToupView 3.7 при увеличениях 
от ×40 до ×400. Виды идентифицировали с 
использованием определителей [17–20].

Для сканирующей электронной микро-
скопии образцы фиксировали глутаровым 
альдегидом (1%-ная конечная концентра-
ция) и обезвоживали в спиртах возраста-
ющей концентрации. После высушивания 
в критической точке (Balzers CPD 030, Лих-
тенштейн) препараты напыляли золотом 
(Balzers SCD 004, Лихтенштейн) и наблюдали 
в сканирующий электронный микроскоп 
Quanta 200 (FEI Company, США) в центре 
коллективного пользования ЛИН СО РАН 
«Ультрамикроанализ».

Результаты
Исследованные фотогранулы были сво-

бодноплавающими, имели темно-бордовый 
цвет, не были полыми, их основу составляли 
радиально расходящиеся нити цианобак-
терий. Диаметр гранул варьировал от 0,5 
до 1,5  см (рис.,  а). Фотогранулы состояли 
преимущественно из осциллаториевых ци-
анобактерий, доминирующими из которых 
являлись представители рода Symplocastrum 
(Gom.) Kirchn. ex Engler et Prantl с подвиж-
ными (ползающими) трихомами розоватого 
цвета, заключенные по 1–8  шт. в плотные 
слизистые чехлы (рис.,  б). В небольшом 
количестве отмечены нити Oscillatoria 
curviceps C.  Agardh ex Gom. Единственным 
представителем ностоковых цианобактерий 
среди доминирующих видов в составе фо-
тогранул был Tolypothrix distorta Kütz. ex 
Bornet et Flahault. Его кустистые колонии со-
стояли из фиолетово-коричневых трихомов, 
заключенных во влагалища, с базальными 
гетероцистами в местах ветвлений (рис., в). 
Цианобактерии Pseudanabaena galeata 
Böcher и Pseudanabaena mucicola (Naumann 
et Huber-Pestalozzi) Schwabe встречались 
единично, последняя отмечена в колони-
альной слизи Aphanocapsa parasitica (Kütz.) 
Kom. et Anagn. Анализ образцов с использо-
ванием световой и электронной микроскопии 
выявил на трихомах T.  distorta эпифитный 
вид цианобактерий Leibleinia epiphytica 
(Hieronymus) Compere (рис., г).

Большинство фотогранул, диаметр ко-
торых не превышал 1 см, имели в своем 
составе нити водорослей рода Spirogyra 
Link. Последние достигали 2,0–2,5 см в дли-
ну и были либо закручены внутри гранулы, 
частью которой являлись, либо существенно 

выдавались за ее пределы (см.  рис.,  а). В 
исследуемых образцах отсутствовали стадии 
размножения, необходимые для видовой 
идентификации водорослей этого рода. Наи-
более часто встречающимся морфотипом 
спирогиры, т.е. типом стерильных нитей, не 
имеющих органов размножения, был мор-
фотип с конденсированными хлоропластами, 
или с 3–5 хлоропластами, гладкими септами, 
34,0–47,5  мкм шириной, 84,0–284,0  мкм 
длиной (рис., д). Единично был отмечен 
морфотип спирогиры с 1 хлоропластом, 
гладкими септами, 27,4–33,7 мкм шириной, 
52,0–72,0 мкм длиной.

Помимо спирогиры в составе фотогранул 
в небольшом количестве или единично были 
обрывки нитей, в основном состоящих из не-
скольких клеток, принадлежащих зеленым 
водорослям Stigeoclonium tenue (C. Agardh) 
Kütz., Ulothrix zonata (Weber et Mohr) Kütz., 
Cladophora glomerata (L.) Kütz., Cladophora 
сf. floccosa C.  Meyer, Rhizoclonium sp. и 
Oedogonium sp. ster. Как и в случае со спи-
рогирой, видовая идентификация представи-
телей рода Oedogonium Link не представ-
лялась возможной ввиду отсутствия органов 
размножения у этих водорослей в исследуе-
мых образцах фотогранул.

Диатомовые водоросли в фотогранулах 
главным образом были представлены вида-
ми рода Didymosphenia M. Schmidt. Наряду 
с ними присутствовали Navicula tripunctata 
(O.F.  Mueller) Bory, N. cryptocephala Kütz., 
N.  radiosa Kütz. В небольшом количе-
стве были отмечены представители родов 
Fragilaria Lyngb., Cymbella C.  Agardh, 
Encyonema Krammer, Cocconeis Ehrenberg. 
Также были встречены Nitzschia dissipata 
(Kütz.) Grun. и N. fonticola Grun. На нитях 
цианобактерий присутствовали эпифитные 
представители родов Cymbella и Amphora 
Ehrenberg ex Kütz.

В фотогранулах отмечены нематоды 
и турбеллярии, а также инфузории рода 
Vorticella L.

Обсуждение
Фотогранулы, обнаруженные в заливе 

Лиственничный, представляют собой инте-
ресное и новое для оз. Байкал явление. При 
этом найденные в их составе представители 
цианобактерий и водорослей известны для 
каменистого прибрежья озера, обитают на 
глубинах от 0 до 3 м, некоторые встреча-
ются на глубинах до 35 м [18; 21; 22]. Так, 
Stigeoclonium tenue развивается на камнях в 
мелководной зоне Байкала в осенний и позд-
неосенний период [18], постепенно замещая 
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Ulothrix zonata на глубинах до 1,5 м [23]. 
Широко распространенные таксоны родов 
Didymosphenia и Navicula Bory в Байкале 
определяют структуру донных сообществ 
диатомей литоральной зоны [22].

Основа в структуре фотогранул принад-
лежала цианобактериям Symplocastrum sp. В 
последние годы Symplocastrum sp. массово 
развивается на каменистых субстратах в 
прибрежной зоне Байкала, а с 2015 г. он был 
зафиксирован на губках [24]. Иногда коло-
нии Symplocastrum sp. покрывают все тело 
губки. Морфологические характеристики, 
такие как ширина и цвет трихомов, форма 
конечной клетки, отличают их от всех видов, 
описанных ранее [18; 20]. Исследование гена 
16S рРНК показало низкую гомологию (94 %) 
с имеющимися в базе данных GenBank после-
довательностями [25]. Мы предполагаем, 
что Symplocastrum sp. представляет собой 

новый для науки вид, и собираем данные для 
его описания. 

Большинство из выявленных таксонов 
являются обрастателями и вне фотогранул 
в Байкале существуют либо в виде водо-
рослевых матов, состоящих из индивиду-
альных нитей или клеток, прикрепленных к 
субстрату (представители родов Spirogyra, 
Stigeoclonium Kütz., Didymosphenia, Ulothrix 
zonata, Cladophora glomerata, Rhizoclonium 
sp., Oedogonium sp. ster.), либо в виде дер-
новинок — множества нитей, объединенных 
в сферические моновидовые образования, 
которые прикреплены к субстрату в тече-
ние основной части жизненного цикла фор-
мирующих их водорослей (Cladophora сf. 
floccosa), или цианобактерий (Tolypothrix 
distorta). Представители осциллаториевых 
цианобактерий родов Oscillatoria Vauch. ex 
Gom., Phormidium Kütz. ex Gom., Tychonema 

Морфология и видовой состав фотогранул из залива Лиственничный оз. Байкал по данным 
световой (а–в, д) и сканирующей (г) электронной микроскопии: а — общий вид гранул, 

макрофотосъемка; б — цианобактерия Symplocastrum sp.; в — цианобактерия Tolypothrix distorta; 
г — эпифитная цианобактерия Leibleinia epiphytica на верхушке трихома T. distorta;  

д — водоросль Spirogyra sp. морфотип 1. Масштаб: б, в — 20 мкм, д — 50 мкм

а б в

г д
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Anagn. et Kom. и Kamptonema Strunecký, 
Kom. et Smarda встречаются в Байкале в 
виде плотных пленок на твердом субстрате, 
губках [24], на нитях ветвящихся талломов 
макроскопических водорослей [18] либо об-
разуют скопления внутри дерновинок других 
видов цианобактерий и водорослей [18; 21]. 
Представители рода Symplocastrum форми-
руют длинные (до нескольких сантиметров 
длиной) кустиковидные колонии на твердых 
субстратах и губках [24].

По составу фотогранулы бывают монови-
довыми, как, например, «маримо» — водо-
рослевые шары, состоящие главным образом 
из Aegagropila linnaei Kütz. [2; 26]. Также они 
могут иметь сложную структуру, объединяя 
несколько видов водорослей и микроорга-
низмов [8; 27]. Структура обнаруженных 
нами фотогранул, в которых преобладают 
таксоны, как правило ведущие прикреплен-
ный образ жизни, делает их сходными с 
водорослевыми шарами типа «маримо», об-
разующимися в результате ветро-волновой 
деятельности из водорослевых матов [12; 
13; 28; 29]. В большинстве известных нам ли-
тературных источников сообщается о моно-
видовом составе таких водорослевых шаров 
[2; 3; 12; 13; 29]. Байкальские фотогранулы 
имели сложную структуру, если учитывать 
число таксонов, выявленных в их составе. По 
этому параметру они более сходны с поли-
видовыми криоконитными гранулами [14; 15; 
30]. Другой особенностью, которая роднит 
фотогранулы, обнаруженные в Байкале, с 
криоконитными фотогранулами, а кроме 
того, с теми, что формируются в активном 
иле и имеют большие перспективы исполь-
зования в биотехнологических системах 
очистки сточных вод, является то, что во всех 
них доминирующий компонент  — нитчатые 
цианобактерии. Вероятно, именно наличие 
осциллаториевых нитчатых цианобактерий, 
обладающих специфической способно-
стью к движению (осцилляция и ползание) 
[31], выступает определяющим фактором 
формирования и поддержания структуры 
фотогранул вне зависимости от типа среды 
и таксономического состава сообщества [8; 
10; 11]. В частности, в лабораторных услови-
ях была продемонстрирована способность 
ряда видов цианобактерий к формированию 
гранул в статических условиях, т.е. без до-
полнительной стимуляции в виде волнового 
воздействия [8; 32]. Было показано, что 
способность к движению нитей связана с 
концентрацией полисахаридов в окружа-
ющем их внеклеточном матриксе [11; 32]. 
Таким образом, кажущаяся на первый взгляд 

наиболее очевидной причина формирования 
этих гранул  — активный гидродинамический 
режим  — не является основным или, по 
крайней мере, единственным фактором. 
Тем не менее ветро-волновое движение 
водных масс также способствует скатыва-
нию фотогранул в природных условиях, как 
было продемонстрировано в некоторых 
исследованиях, например в [29]. В условиях 
Байкала роль этого фактора, очевидно, тоже 
значительна — в составе фотогранул присут-
ствовали таксоны, существование которых 
сосредоточено на глубинах, где динамика 
волн выражена наиболее сильно, и которые 
в наибольшей степени могли быть подверже-
ны механическому воздействию, в частности 
скатыванию в гранулы.

В фотогранулах диаметром менее 1 см 
доля водорослей рода Spirogyra была выше, 
чем в более крупных. Это могло быть связа-
но с тем, что нитчатые водоросли в большей 
степени способствовали формированию 
фотогранул на первых этапах, спутываясь 
друг с другом, подготавливая основу для 
нитчатых цианобактерий. Так, эксперимен-
ты показали, что доля зеленых водорослей 
по отношению к цианобактериям выше в 
начале формирования фотогранул, чем в 
дальнейшем по ходу их роста [11]. Морфо-
типы спирогиры, которые были обнаружены 
в фотогранулах, отмечены в разных районах 
озера и в Ангаре [33]. С недавних пор эти 
водоросли стали новым и ценотически очень 
активным компонентом донных сообществ 
Байкала [23; 33], и в частности в заливе Ли-
ственничный, где на некоторых глубинах они 
заменили эндемичные виды [34]. Наиболее 
массовое развитие спирогиры приходится на 
осенний период [23; 33]. По-видимому, в ре-
зультате гиперпродукции роль спирогиры в 
формировании фотогранул, обнаруженных 
в литорали Лиственничного залива в октябре, 
была определяющей по отношению к осталь-
ным таксонам водорослей. Помимо развития 
спирогиры, для разных участков Байкала так-
же сообщалось об увеличении численности 
нитчатых цианобактерий в прибрежье озера 
[24; 35]. Так, цианобактерии Symplocastrum 
sp. и Tolypothrix distorta в 2015  г. являлись 
доминирующими видами в обрастаниях 
каменистых субстратов и губок в Южном 
Байкале [24]. Мы полагаем, что наблюдае-
мое явление фотогрануляции в Байкале, с 
одной стороны, стало результатом гипер-
продукции донных сообществ водорослей 
и цианобактерий в условиях повышенной ан-
тропогенной нагрузки на мелководную зону 
[35; 36]. Косвенным подтверждением этого 
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может служить выявленная связь между 
превращением в фотогранулярную биомас-
су активного ила в системах очистки сточных 
вод с резким увеличением в нем численности 
нитчатых цианобактерий [8]. С другой сто-
роны, вероятно, как и в активном иле, фо-
тогранулы являются одним из механизмов, 

которые выполняют в прибрежье Байкала 
функции естественного самоочищения. В 
этой связи приобретают актуальность иссле-
дования причин формирования фотогранул и 
выполняемых ими функций в природных во-
доемах, и в частности в оз. Байкал, в условиях 
возрастающей антропогенной нагрузки.
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