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Введение 

Распространение микроорганизмов в есте-
ственных условиях любой природной среды 
определяется не только абиотическими фак-
торами, но и наличием контроля со стороны 
других микроорганизмов, который во мно-
гом определяет состав и структуру микроб-
ных сообществ. Именно этот контроль являет-
ся одной из причин формирования микробных 
ассоциаций в природных экосистемах [1, 2].

Актиномицеты, как и немицелиальные бак-
терии, способны вступать в ассоциации с други-
ми организмами как в природных, так и в экс-
периментальных условиях [3, 4]. Взаимоот-
ношения актиномицетов с микроорганизма-
ми традиционно рассматривались в плане ан-
тагонизма (антибиотикообразования). Нако-
пленные к настоящему времени сведения сви-
детельствуют о том, что актиномицеты, в усло-
виях ассоциации, могут вступать и в положи-
тельные взаимоотношения, изменяя при этом 
свою морфологию и функциональную деятель-
ность [5, 6]. Установлено, например, что ино-
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куляция стрептомицетами способствуют бо-
лее эффективному формированию симбиоти-
ческих отношений микоризообразующих гри-
бов Glomus intraradices и Amanita muscaria [7, 
8] и клубеньковых бактерий Bradyrhizobium 
japonicum [9, 10] с высшими растениями. Вы-
явлены положительные эффекты симбиотиче-
ских взаимодействий растений с эндофитны-
ми актиномицетами [11]. 

Широко распространены актиномицеты 
в природных водорослёвых ценозах – в ме-
стах первичного почвообразования на выхо-
дах карбонатных пород и в местах восстанов-
ления почвы – в пятнах «цветения» на вы-
работанных торфяниках [12]. Актиномице-
ты входят в состав ассоциативного комплек-
са микроорганизмов в синцианозе саговни-
ковых растений наряду с доминантным ми-
кросимбионтом – азотфиксирующими циа-
нобактериями (ЦБ) [13]. Ассоциации и сим-
биозы с участием актиномицетов сильно раз-
личаются характером воздействия партнёров 
друг на друга, значимостью и степенью изу-
ченности. 
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Экспериментально получены циано-ак-
тиномицетные ассоциации, состоящие из 
культур ЦБ Anabena variabilis и Oscillatoria 
terebriformis и культур стрептомицетов, выде-
ленных из корней саговниковых растений и 
из почвенных образцов, отобранных под плён-
ками и корочками ЦБ [14, 15]. В этих рабо-
тах, наряду с трансформирующим влиянием 
циано-актиномицетных ассоциаций на струк-
туру глинистых минералов, показано измене-
ние антимикробной активности и расширение 
антимикробного спектра ассоциаций по срав-
нению с монокультурами.

В наших предыдущих исследованиях был 
выявлен синергический эффект от совместной 
инокуляции проростков пшеницы культурами 
Nostoc linkia и Streptomyces luteogriseus – изо-
лята из ризосферы овса с антифузариозной ак-
тивностью [16]. Имело смысл проверить воз-
можность повышения антифузариозной актив-
ности вступающих в ассоциацию с ЦБ актино-
мицетов, выделенных из других, в частности, 
не связанных с растениями, местообитаний. 

Одной из экологических ниш, откуда ак-
тиномицеты с антифунгальной активностью 
выделяются достаточно часто, являются кис-
лые почвы [17, 18]. Для большинства видов 
стрептомицетов, выявленных нами в кислой 
(рН 4,0-4,3) аллювиальной дерновой зерни-
стой почве, сформированной на современном 
аллювии, в пойме реки Вятки (в пределах тер-
ритории Государственного природного запо-
ведника «Нургуш»), в литературе [19] опи-
сана способность к биосинтезу антибиотиков 
различного спектра действия. 

Целью работы явилось изучение специфи-
ческого взаимодействия между стрептомице-
тами, выделенными из образцов кислых почв, 
и ЦБ Nostoc linckia и N. paludosum в двухком-
понентных экспериментальных ассоциациях. 

Объекты и методы

Компонентами для получения циано-
актиномицетных ассоциаций служили:

�– культуры стрептомицетов, выделенные 
нами из почвенных образцов, отобранных 
в пределах территории Государственного 
природного заповедника «Нургуш»;
�– альгологически чистые культуры нит-
чатых гетероцистных азотфиксирующих 
ЦБ N. linckia № 273 и N. paludosum № 18 
из коллекции кафедры ботаники, физи-
ологии растений и микробиологии им.  
Э. А. Штиной Вятской государственной 
сельскохозяйственной академии. 

Культуры стрептомицетов выращива-
ли на овсяном агаре [19] при 28 оС, культуры 
ЦБ – в жидкой питательной среде Громова 
№ 6 без азота [20], смешанные культуры ЦБ 
и стрептомицетов на жидкой и плотной среде 
BG-11 [20] при 23 оС и периодическом осве-
щении люминесцентными лампами с интен-
сивностью 2 кЛк. 

Видовую идентификацию стрептомице-
тов проводили согласно определителю акти-
номицетов Гаузе и др. [19]. Антагонистиче-
скую активность стрептомицетов определя-
ли методом диффузии в агар [17], в качестве 
тест-культур служили фитопатогенные гри-
бы Fusarium culmorum T-8, F. oxysporum U-1 
и F. avenaceum 10/2, любезно предоставлен-
ные д.б.н. Т. К. Шешеговой.

В качестве показателя возможного ас-
социативного взаимодействия стрептомице-
тов и ЦБ в смешанных культурах использо-
вали наличие положительного тропизма [21] 
стрептомицетов к N. linckia и N. paludosum. 
Поверх свежезасеянного «газоном» стрепто-
мицета на голодном агаре помещали ядерные 
фильтры Sartorius (d пор 0,8 мкм). На одну се-
рию фильтров наносили ЦБ и распределяли 
по поверхности фильтра. Другая серия филь-
тров (без ЦБ) служила контролем. Для коли-
чественной оценки степени тропизма стрепто-
мицетов к клеткам ЦБ была применена спе-
циальная компьютерная программа «Image 
Scopus Color», позволяющая полуавтоматиче-
ски обсчитывать площади, занимаемые мице-
лием, проросшим через фильтр (мкм2), по от-
сканированным изображениям, полученным 
с микроскопа «Leica DM2000» (с учётом уве-
личения микроскопа и разрешения скане-
ра). Число квадратных ячеек с наличием ми-
целиальных структур подсчитывали визуаль-
но при увеличении 400. Подсчёты выполняли  
в 20 полях зрения на каждом фильтре каждо-
го варианта c предварительной окраской филь-
тров карболовым эритрозином [22]. Коэффици-
ент тропизма (К

тр
) рассчитывали как отноше-

ние площади, занимаемой мицелием стрепто-
мицета, проникшего на фильтр с ЦБ, к площа-
ди, занимаемой мицелием стрептомицета, про-
никшего на фильтр без ЦБ. При К

тр
>1 считали, 

что имеется положительный тропизм, при К
тр
≤ 

1 – специфическое взаимодействие отсутствует. 
Скорость роста стрептомицетов измеряли 

при выращивании на питательной среде ISP 9 
[19] с культуральной жидкостью цианобакте-
рий N. linckia, N. paludosum, а также с крахма-
лом (контроль) в качестве единственного ис-
точника углерода. Каждый изолят выращива-
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22 природных изолятов стрептомицетов ме-
тодом диффузии в агар. Для создания искус-
ственных циано-стрептомицетных ассоциа-
ций было отобрано 8 культур, зоны ингиби-
рования роста грибов которыми составляли 
не менее 12 мм (табл. 1). 

Большинство стрептомицетов (5 штам-
мов) проявили антагонистическую активность 
по отношению ко всем тест-культурам, два изо-
лята S. oligocarbophilus H-4-35 и S. wedmoren-
sis H-2-17 – к двум, S. wedmorensis H-4-19 – 
к одной из трёх тест-культур. Чувствитель-
ностью к метаболитам всех изучаемых куль-
тур стрептомицетов характеризовался гриб 
F. culmorum T-8, тогда как две другие тест 
культуры F. oxysporum U-1 и F. avenace-
um 10/2 проявили устойчивость каждая к двум 
штаммам из восьми.

В эксперименте по выявлению возмож-
ного ассоциативного взаимодействия меж-
ду стрептомицетами и ЦБ было установле-
но наличие положительного тропизма гиф к 
N. linckia у шести, а к N. paludosum у семи из 
восьми культур с антифузариозной активно-
стью. Наибольшим таксисом к обоим видам 
ЦБ, судя по величинам коэффициента тропиз-
ма (K

tr
), отличались штаммы S. wedmorensis 

Н-35-2, H-4-19 и S. griseus H-2-25 (табл. 2).

ли в 3–5 повторностях, динамику роста оце-
нивали на 2-е и 6-е сутки после посева. Из-
меряли прирост диаметра колоний в двух вза-
имно перпендикулярных направлениях. Ра-
диальную скорость роста колоний рассчиты-
вали по формуле: 

K
r
=d

2 
– d

1 
/ t

2 
– t

1
, 

где d
1
 и d

2
 – диаметр колонии (мм) в на-

чальный и конечный моменты измерения со-
ответственно; t

1
 и t

2
 – время (час) начального 

и конечного измерения. 
Содержание хлорофилла а в монокульту-

рах ЦБ и в ассоциациях ЦБ со стрептомицета-
ми определяли спектрофотометрически в аце-
тоновой вытяжке при длинах волн 665 и 750 
нм, соответствующих максимумам поглоще-
ния пигмента [23].

Статистическую обработку результа-
тов проводили стандартными методами с ис-
пользованием встроенного пакета программ 
EXCEL.

Результаты и обсуждение

На первом этапе исследований была про-
ведена оценка антифузариозной активности 

Таблица 1 
Антагонистическая активность стрептомицетов в отношении фитопатогенных грибов рода Fusarium

Вид, штамм
Зона ингибирования роста гриба, мм

F. oxysporum U-1 F. culmorum T-8 F. avenaceum 10/2
S. polychromogenes H-3-8 16 ± 1,0 14 ± 0,8 19 ± 0,9

S. wedmorensis 35-2 24 ± 1,3 25 ± 0,5 20 ± 0,4

S. pseudogriseolus H-1-31 26 ± 0,9 21 ± 1,0 21 ± 0,6

S. wedmorensis H-4-19 0 21 ± 0,6 0

S. oligocarbophilus H-4-35 21 ± 1,3 12 ± 0,5 0

S. gelaticus H-3-6 22 ± 0,8 22 ± 0,7 24 ± 0,9

S. wedmorensis H-2-17 0 21 ± 2,6 12 ± 0,5

S. griseus H-2-25 19 ± 0,7 21 ± 1,2 14 ± 0,6

Таблица 2
Величина коэффициентов тропизма стрептомицетов к цианобактериям

Вид, штамм
K

tr

N. linckia N. paludosum
S. polychromogenes H-3-8 0,54 1,23
S. wedmorensis Н-35-2 6,67 5,00
S. pseudogriseolus H-1-31 3,67 1,13
S. wedmorensis H-4-19 5,50 2,60
S. oligocarbophilus H-4-35 1,11 1,78
S. gelaticus H-3-6 2,25 1,38
S.wedmorensis H-2-17 0,95 0,84
S. griseus H-2-25 4,38 1,86
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Активный тропизм к ЦБ N. linckia демон-
стрировали также штаммы стрептомицетов 
S. pseudogriseolus H-1-31 и S. gelaticus H-3-6. 
Культура S. wedmorensis H-2-17, напротив, от-
личалась отсутствием положительного такси-
са к тому и другому виду ЦБ.

В качестве второго критерия, характе-
ризующего направленность взаимодействия 
стрептомицетов и ЦБ, определяли радиаль-
ную скорость роста (К

r
) колоний стрептоми-

цетов на среде, где в качестве единственного 
источника углерода использовалась культу-
ральная жидкость (КЖ) той или другой ЦБ. 
Обнаружено стимулирующее воздействие КЖ  
N. linckia на величину К

r
 колоний S. wedmoren-

sis H-4-19, S. oligocarbophilus H-4-35, S. griseus 
H-2-25 (рис.). 

Положительное воздействие КЖ N. palu-
dosum на скорость роста стрептомицетов проя-
вилось в отношении штаммов S. polychromogenes 
H-3-8; S. wedmorensis H-4-19, S. gelaticus H-3-
6, S. griseus H-2-25. Вместе с тем у двух штам-

мов стрептомицетов S. wedmorensis Н-35-2 и 
S. pseudogriseolus H-1-3 1 на средах с КЖ ЦБ 
наблюдали снижение К

r
 по сравнению с по-

казателями роста культур на среде с крахма-
лом – традиционно используемым источни-
ком углерода. К

r 
колоний стрептомицетов на 

среде
 
с крахмалом в среднем (125±9,7 мкм/

час) достоверно уступала значениям К
r 
стреп-

томицетов, выращенных на средах с КЖ  
N. linckia (154±16,1 мкм/час) и КЖ N. palu-
dosum (161±12,1 мкм/час).

Полученные результаты говорят о суще-
ствовании видовой и штаммовой специфич-
ности в межорганизменных взаимодействи-
ях стрептомицетов с ЦБ. На основании дан-
ных об отсутствии антагонистической актив-
ности между определёнными штаммами ЦБ 
и стрептомицетов и стимуляции роста по-
следних в присутствии жидких метаболи-
тов ЦБ, а также с учётом показателей анти-
фузариозной активности культур стрептоми-
цетов были подобраны потенциальные ком-
поненты для создания экспериментальных 
циано-стрептомицетных ассоциаций. Далее 
в смешанных культурах на жидкой и плот-
ной средах выращивались штаммы в сочета-
ниях, указанных в таблице 3.

При культивировании на жидкой пита-
тельной среде смешанные культуры развива-
лись в виде придонной пленки ЦБ, на поверх-
ности которой, а также в толще среды обнару-
живался мицелий стрептомицетов. На плот-
ной питательной среде смешанные культуры, 
включающие в качестве фототрофного компо-
нента N. paludosum и N. linckia, формировали 
характерные для каждого вида ЦБ структуры 
в виде тяжей, состоящие, как показала микро-
скопия, из нитей и агрегатов цианобактерий, 
местами обрастающих мицелием стрептомице-
тов. Агрегаты высокой плотности с участием 
N. paludosum обрастали мицелием интенсив-
нее, чем менее плотные агрегаты с участием  
N. linckia. В экспериментальных ассоциациях 
по сравнению с монокультурами ЦБ, возраста-
ло также в различной степени, в зависимости 

Таблица 3
Компоненты потенциальных экспериментальных ассоциаций

Цианобактериальный  компонент Стрептомицетный компонент

N. paludosum
S. polychromogenes H-3-8
S. oligocarbophilus H-4-35

S. gelaticus H-3-6

N. linckia
S. oligocarbophilus H-4-35

S. gelaticus H-3-6
S. griseus H-2-25

популяционная эколоГия

Рис. Изменение радиальной скорости роста 
стрептомицетов на средах с культуральной 

жидкостью цианобактерий в качестве 
единсвенного источника углерода:  1 – S. poly-
chromogenes H-3-8, 2– S. wedmorensis H-35-2,

 3 –S. pseudogriseolus H-1-31, 4 – S. wedmorensis 
H-4-19, 5 –  S. oligocarbophilus H-4-35, 6 – 

S. gelaticus H-3-6, 7 – S. wedmorensis H-2-17, 
8 – S. griseus H-2-25
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от стрептомицетного компонента, количество 
гетероцист ЦБ в полях зрения микроскопа.

Для проверки симбиотического характе-
ра взаимодействия культур стрептомицетов и 
ЦБ в экспериментальных ассоциациях изуча-
ли изменение физиологических свойств ком-
понентов в ассоциации. В частности, опреде-
ляли накопление хлорофилла а цианобакте-
рией в ассоциациях со стрептомицетами и из-
менение антифузариозной активности ассо-
циации по сравнению с монокультурами. Об-
наружено, что в ассоциациях, составленных 
из ЦБ N. paludosum и N. linckia и разных по-
чвенных стрептомицетов, произошло досто-
верное увеличение количества хлорофилла а 
у цианобактерии (в 1,6–22,5 раза в зависимо-
сти от вида ЦБ и стрептомицетного компонен-
та) по сравнению с монокультурой (табл. 4). 
Стимуляция накопления хлорофилла а фото-
трофным компонентом ранее была показана в 
модельных системах, компонентами которых 
являлись стрептомицеты, выделенные из при-
родного циано-бактериального мата [15]. Ана-
логичные изменения в состоянии ЦБ, как вы-
яснилось, могут происходить при искусствен-
ном получении ассоциации на основе почвен-
ных изолятов стрептомицетов, не связанных 
в своём естественном местообитании с фото-
трофным компонентом. 

Только в одной модельной системе, состо-
ящей из N. linckia и S. griseus H-2-25, содержа-
ние хлорофилла а оказалось на более низком 
уровне, чем в монокультуре ЦБ, однако здесь 
в значительном количестве обнаружен феофи-
тин а (6,27 мг/мл) – производное хлорофилла.

Сравнительное изучение антагонистиче-
ских свойств ассоциаций ЦБ N. paludosum и 
N. linckia с разными стрептомицетными ком-
понентами и монокультур стрептомицетов 
показало исчезновение антибиотической ак-
тивности ассоциации по сравнению с моно-
культурами стрептомицетов. Более того, в 
отношении исследуемых тест-культур фуза-

риумов наблюдали стимулирующее влияние 
циано-стрептомицетных ассоциаций. В ис-
следованиях по взаимодействию Streptomyces 
spp. друг с другом, с другими микробами и с 
растениями было установлено, что синтез вто-
ричных метаболитов способствует экологиче-
ской адаптации стрептомицетов [5]. В свете 
этих представлений возможно, что продук-
ция антибиотиков в условиях ассоциативно-
го роста с ЦБ становится излишней для мета-
болизма исследованных нами почвенных изо-
лятов, тогда как для ряда других стрептомице-
тов [14, 15], изолированных из локусов, свя-
занных с фототрофами, экологически и энер-
гетически оправдано, напротив, усиление ан-
тагонистических свойств при функциониро-
вании в составе модельной системы. Особен-
ности взаимодействия стрептомицетов, циа-
нобактерий и грибов в зависимости от спец-
ифики отдельных видов и штаммов остаются 
пока неясными.

Таким образом, нами были получены ис-
кусственные циано-стрептомицетные ассо-
циации, в которых установлены специфи-
ческие физиологические изменения компо-
нентов по сравнению с монокультурами, сви-
детельствующие о симбиотическом характе-
ре взаимодействия компонентов. Установ-
лены стимуляция накопления хлорофилла а 
цианобактериями N. linckia (в 1,6–5,7 раза) 
и N. paludosum (в 3,5–22,5 раза) в ассоциа-
циях, а также утрата антифузариозной ак-
тивности циано-стрептомицетных ассоциа-
ций по сравнению с монокультурами. Эти ре-
зультаты представляют интерес для развития 
подходов к использованию этих видов бакте-
рий в биологической борьбе или симбиозе для 
нужд человека.
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