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АННОТАЦИЯ

Обзор  посвящен пресноводным актинобактериям –  ​одной из доминирующих групп гетеротрофного  
бактериопланктона,  их биологии и экологии,  роли в круговороте основных биогенных элементов и в транс-
формации труднодоступных органических веществ в условиях пресных водоемов. Рассмотрены отличитель-
ные особенности наиболее широко  распространенных линий планктонных пресноводных актинобактерий,  
основные методы их выделения в чистую культуру и дальнейшего  культивирования. Даны общие и ин-
дивидуальные экофизиологические,  фенотипические,  генотипические и метаболические характеристики.
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Streptosporangium, Nocardia,  Actinoplanes 
и др.),  и “немицелиальные” (Corynebacteri-
um, Arthrobacter,  Mycobacterium и др.) рода,  
также характерные для почв и других назем-
ных местообитаний [Burman,  1973;  Макси-
мова,  Максимов,  1989;  Лаптева,  1990;  Ива-
нова и др.,  1992;  Jiang,  Xu,  1996;  Теркина 
и др.,  2002]. Однако  доля этих актинобакте-
рий от числа культивируемых микроорганиз-
мов была незначительной.

Начиная с 90-х годов прошлого  века с по-
мощью независимых от культивирования мо-
лекулярных методов,  таких как маркиров-
ка клеток с использованием флуоресцентных 
меток и ПЦР‑анализ нуклеотидных после-
довательностей гена 16S рРНК,  в бактерио-
планктоне морских и пресных водоемов обна-
ружены некультивируемые актинобактерии 
[Furhman et al.,  1993;  Hiorns et al.,  1997;  

Фила Actinobacteria представляет одну 
из самых крупных таксономических групп 
в домене Bacteria [Ventura et al.,  2007]. Она 
включает грамположительные,  морфологиче-
ски разнообразные бактерии как с высоким,  
так и c низким содержанием в геноме ГЦ‑пар  
[Ghai et al.,  2012;  Barka et al.,  2015]. Акти-
нобактерии широко  распространены в поч-
венных и водных экосистемах. Долгое время 
полагали,  что  актинобактерии являются ти-
пичными обитателями микробных сообществ 
почв,  а в водной среде они находятся в неак-
тивном состоянии,  в виде спор  [Cross,  1981;  
Goodfellow,  Williams,  1983;  Rheims et al.,  
1999]. Классическими методами культивиро-
вания в воде различных пресных водоемов 
обнаружены “мицелиальные”,  т. е. способные 
образовывать ветвящиеся нити или разви-
тый мицелий (Streptomyces, Micromonospora,  
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Methé et al.,  1998;  Rappé et al.,  1999]. Впер-
вые пресноводные некультивируемые актино-
бактерии выявлены в 1997 г. в горных озерах 
США [Hiorns et al.,  1997]. С накоплением зна-
ний о  высокой численности и роли актинобак-
терий в пресных водоемах они стали объек-
том пристального  внимания исследователей 
как одна из основных групп гетеротрофно-
го  бактериопланктона [Glöckner et al.,  2000;  
Zwart et al.,  2002;  Warnecke et al.,  2004,  2005;  
Allgaier,  Grossart,  2006;  Crump et al.,  2009;  
Salcher et al.,  2010;  Ghai et al.,  2014;  Ghylin 
et al.,  2014]. Показано,  что  актинобактерии 
с низким содержанием нуклеиновых кислот 
в геноме преобладают среди других свободно-
живущих планктонных бактерий [Ghai et al.,  
2012]. В различных пресноводных экосистемах 
их доля составляет от 50 до  90 %  от общей 
численности бактерий [Proctor et al.,  2018;  
Song et al.,  2019].

На основании анализа гена 16S рРНК 
F. Warnecke [2004] предложил единую клас-
сификацию пресноводных актинобактерий,  
сгруппировав последовательности из разных 
водоемов в четыре филогенетических класте-
ра: acI,  acII,  acIII и acIV. R. J. Newton [Newton 
et al.,  2011] дополнил и расширил эту клас-
сификацию,  выделив в филе Actinobacteria 
девять пресноводных линий,  таких как acI,  
acTH1,  acSTL,  Luna1,  acIII,  Luna3,  acTH2,  
acIV и acV,  и более сорока кластеров. При 
этом последовательности acIV и acV (acV-A2) 
получены из разнообразных сред,  вклю-
чая морские осадки и почвы [Warnecke et al.,  
2004;  Newton et al.,  2011].

Пресноводные линии актинобактерий от-
носятся к двум из шести известных классов 
филы Actinobacteria –  классу Actinobacte-
ria (порядки Actinomycetales и Micrococcales) 
и классу Acidimicrobiia (порядок Acidimicrobi-
ales) [Newton et al.,  2011;  Ludwig et al.,  2012]. 
Предложенная классификация продолжает 
постоянно  пересматриваться и дополняться. 
Внутри некоторых монофилетических линий 
выявлены новые кластеры и группы прес-
новодных актинобактерий [Ghai et al.,  2014]. 
В самом крупном классе Actinobacteria пред-
ложен новый порядок Candidatus “Nanopela- 
gicales”,  состоящий из культивируемых штам-
мов [Neuenschwander et al.,  2018]. Все данные 
об известных на сегодняшний день линиях 
и группах пресноводных планктонных актино-

бактерий собраны в обзоре I. A. Lipko [2020],  
а именно,  история их открытия,  молекуляр-
ная классификация,  генетическое разнообра-
зие и характеристика культивируемых и не-
культивируемых представителей.

Более двадцати лет ученые пытаются вы-
делить пресноводные актинобактерии из раз-
нотипных водоемов. Однако  получение чи-
стых культур  актинобактерий и дальнейшее 
культивирование чрезвычайно  затруднено  
вследствие их экофизиологических,  фено-
типических и генотипических особенностей,  
а выделение и описание нового  вида каждый 
раз является важным событием [Hahn et al.,  
2003,  2014;  Hahn,  2009;  Jezbera et al.,  2009;  
Kang et al.,  2012,  2017;  Neuenschwander et 
al.,  2018;  Pitt et al.,  2019].

В данном обзоре собраны,  проанализиро-
ваны и систематизированы данные по  эко-
логии пресноводных планктонных актино-
бактерий,  их функциональной роли в водной 
среде,  а также методы выделения и культи-
вирования представителей разных пресновод
ных линий актинобактерий.

ВЛИЯНИЕ ВНЕШНИХ ФАКТОРОВ  

НА РАСПРОСТРАНЕНИЕ ПРЕСНОВОДНЫХ  

АКТИНОБАКТЕРИЙ В ВОДНЫХ ЭКОСИСТЕМАХ

Представители филы Actinobacteria доми-
нируют по  численности во  многих лимниче-
ских экосистемах,  расположенных в разных 
климатических и высотных поясах,  вклю-
чая озера различного  трофического  статуса,  
реки и другие пресные водоемы [Urbach et al.,  
2001;  Allgaier,  Grossart,  2006;  Boucher et al.,  
2006;  Liu et al.,  2006;  Newton et al.,  2007;  Wu 
et al.,  2007;  Crump et al.,  2009;  Humbert et 
al.,  2009;  Mueller-Spitz  et al.,  2009;  Kormas et 
al.,  2010;  Biderre-Petit et al.,  2011;  Clingenpeel 
et al.,  2011;  Ghai et al.,  2011;  Parveen et al.,  
2011;  van den Wyngaert et al.,  2011;  Martinez-
Garcia et al.,  2012;  Zhang et al.,  2013;  Huang 
et al.,  2016]. Исключение составляют высоко-
горные озера выше 5000 м над уровнем моря,  
в которых присутствие актинобактерий (не бо-
лее 4 %) зависит от определенного  количества 
хлорофилла а в воде [Liu et al.,  2006]. Кроме 
того,  некоторые линии пресноводных актино-
бактерий преобладают в солоноватых озерах 
[Zhang et al.,  2013;  Zeng et al.,  2014],  морях 
[Sjostedt et al.,  2012;  Lindh et al.,  2015;  Bunse 
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et al.,  2016] и эстуариях [Kan et al.,  2008;  
Shaw et al.,  2008].

Актинобактерии acI,  acIV,  Luna1 и acSTL 
являются самыми многочисленными и распро-
страненными планктонными группами в прес-
ных водоемах [Kan et al.,  2008;  Humbert et 
al.,  2009;  Newton et al.,  2011;  Parveen et al.,  
2011;  Martinez-Garcia et al.,  2012]. Линия acI,  
а именно  acI-A и acI-B,  доминирует среди 
других групп [van der Gucht et al.,  2005;  War-
necke et al.,  2005;  Allgaier,  Grossart,  2006;  
Debroas et al.,  2009;  Карлов и др.,  2011;  Bid-
erre-Petit et al.,  2011;  Clingenpeel et al.,  2011;  
Martinez-Garcia et al.,  2012;  Cabello-Yeves 
et al.,  2018],  составляя более 50 %  от об-
щего  числа бактерий в эпилимнионе многих 
пресноводных экосистем [Allgaier,  Grossart,  
2006;  Garcia et al.,  2014]. Линия acIV – ​вторая 
по  численности группа актинобактерий в озе-
рах Крейтер  и Йеллоустоун (США),  Бурже 
(Франция) и других водоемах [Urbach et al.,  
2001;  Debroas et al.,  2009;  Clingenpeel et al.,  
2011;  Yang et al.,  2011]. Актинобактерии acI,  
acIV,  Luna1,  а также acTH1 и acTH2 наиболее 
обильны в эвтрофном оз. Тайху (Китай) [Wu et 
al.,  2007;  Zeng et al.,  2012].

Несмотря на повсеместное доминирование 
актинобактерий в пресных водоемах с раз-
личным содержанием органических веществ,  
их сезонное распределение все же отличает-
ся. В олиготрофных озерах актинобактерии 
преобладают в определенное время года,  их 
численность зависит от количества общего  
фосфора и хлорофилла а. Для самой много-
численной линии acI характерны максимумы 
популяции поздней весной (апрель –  май,  
начало  июня) после массового  развития фи-
топланктона и в октябре –  декабре в пери-
од осенне-зимнего  перемешивания [Allgaier,  
Grossart,  2006;  Eckert et al.,  2012]. Весной сна-
чала развиваются Alphaproteobacteria (Sphin- 
gomonadaceae),  Gammaproteobacteria (Limno-
habitans) и Bacteroidetes (Flavobacteria, Sphin-
gobacteria),  но  в результате истощения пи-
щевых ресурсов,  особенно  неорганического  
фосфора,  а также из-за пресса протозойно-
го  планктона и вирусной инфекции в изоби-
лии появляются актинобактерии acI,  дости-
гая 30–35 %  от общей численности бактерий 
[Eckert et al.,  2012;  Salcher,  2014;  Šimek et 
al.,  2014]. AcI остаются самыми многочислен-
ными в течение всего  периода повышенной 

концентрации хлорофилла а. Максимальная 
численность acI совпадает с высокой концен-
трацией гетеротрофных нанофлагеллят весной 
(апрель) [Eckert et al.,  2012]. C. Bunse [Bunse 
et al.,  2016] считает,  что  высокая численность 
Actinobacteria,  Alphaproteobacteria и Bacteroi-
detes во  время весеннего  пика тесно  связа-
на с доминированием динофлагеллят и диато-
мовых,  доля которых составляет 43 и 41 %  
от общей биомассы фитопланктона соответ-
ственно,  а также с количеством окрашенного  
растворимого  органического  вещества. Летом 
(июль –  август) численность актинобактерий 
в олиготрофных водоемах минимальна вплоть 
до  сентября из-за ограниченного  количества 
источников неорганического  фосфора [Allgai-
er,  Grossart,  2006;  Salcher,  2014].

Для эвтрофированных водоемов,  таких как 
озера Тайху,  Кастория (Греция),  Тифварен 
(Германия),  Цюрих (Швейцария),  характер-
на своя собственная сезонная динамика чис-
ленности актинобактерий. В оз. Тифварен вы-
явлены дополнительные пики максимальной 
численности весной (март –  апрель),  совпа-
дающие с развитием фитопланктона,  а в озе-
рах Тайху,  Кастория,  Цюрих актинобактерии 
доминируют летом (июль –  сентябрь) в нача-
ле или во  время цианобактериального  цвете-
ния [Allgaier,  Grossart,  2006;  Wu et al.,  2007;  
Kormas et al.,  2010;  van den Wyngaert et al.,  
2011].

Сезонные изменения видового  состава под-
робно  исследованы на примере самого  мно-
гочисленного  порядка Ca. “Nanopelagicales” 
линии acI [Neuenschwander et al.,  2018]. В оли-
гомезотрофном оз. Цюрих в вегетационный пе-
риод (весна –  лето) представители этого  по-
рядка могут составлять одну третью часть 
всех микроорганизмов эпилимниона или бо-
лее 106 клеток/мл. Летом (июнь –  июль) пред-
ставители рода Candidatus “Nanopelagicus” 
составляют примерно  половину порядка Ca. 
“Nanopelagicales” и достигают максимального  
количества (более 7∙105 клеток/мл). Вид Can-
didatus “Planktophila vernalis” массово  встре-
чается весной и немногочислен в периоды оби-
лия Ca. “Nanopelagicus”. Летом доминирование 
Ca. “Nanopelagicus” зависит от температуры 
воды и развития пикоцианобактерий,  тогда 
как высокая численность Ca. “P. vernalis” кор-
релирует с типичными весенними условиями,  
такими как высокие концентрации кислорода,  
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растворенного  органического  углерода,  аммо-
ния и хлорофилла а,  содержащегося в диато-
мовых и хлорофитовых водорослях.

В эвтрофном оз. Мендота (США) Ca. “P. ver- 
nalis” преобладает весной и осенью,  а ле-
том его  количество  минимально,  тогда как 
остальные виды Ca. “Planktophila” выявлены 
в незначительном количестве. Вид Ca. “Nano- 
pelagicus abundans” доминирует во  многих 
озерах (Йеллоустоун,  Мичиган,  Эри,  Цюрих,  
Онтарио  и др.),  а в оз. Мендота преобладает 
летом,  в отличие от Ca. “P. vernalis”. Вид Ca. 
“Nanopelagicus hibericus” обнаружен в боль-
шом количестве только  в некоторых водоемах 
Испании [Neuenschwander et al.,  2018].

Сравнение свободноживущего  и агреги-
рованного  бактериопланктона показало,  что  
пресноводные актинобактерии предпочитают 
существовать в виде отдельных клеток. Тем 
не менее в агрегатах генетическое разнообра-
зие актинобактерий намного  больше,  так как 
включает представителей пресноводных линий 
и широко  распространенные виды,  характер-
ные для наземных сред [Li et al.,  2011;  Parveen 
et al.,  2011]. В мезотрофном оз. Бурже наи-
большее число  филотипов выявлено  у пред-
ставителей acI-A и acIV как среди свободно-
живущих,  так и агрегированных бактерий. 
Наименьшее разнообразие этих актинобакте-
рий обнаружено  в агрегатах в июне и авгу-
сте у свободноживущих форм,  а наибольшее 
число  филотипов выявлено  в сентябре и де-
кабре у тех и у других [Parveen et al.,  2011].

Высокая минерализация воды является 
ограничивающим фактором распространения 
пресноводных линий актинобактерий в соло-
новатых водоемах. Так,  в некоторых высоко-
горных олиготрофных озерах максимальная 
численность актинобактерий выявлена в наи-
менее соленой среде [Zhang et al.,  2013;  Zeng 
et al.,  2014]. В эвтрофных условиях Балтий-
ского  моря,  где самая низкая соленость воды,  
численность актинобактерий достигает 27 %  
от общего  числа бактерий. Доминируют прес-
новодные линии acI,  Luna 1 и acIV. Линия acI 
всегда присутствует в морской воде,  тогда как 
распространение последних двух групп также 
зависит от содержания общего  фосфора и хло-
рофилла а [Holmfeldt et al.,  2009].

В целом,  в солоноватых или слабомине-
рализованных водоемах соотношение разных 
групп актинобактерий отличается от пресных 

водоемов [Kan et al.,  2008]. Типичные прес-
новодные кластеры acI-A,  Luna1-A2 и Luna2 
(acIII) отсутствуют в соленой воде,  тогда 
как кластеры acI-C,  acI-B,  acI-D,  а также 
Luna1-A1,  acIII-A1 и acIV-C выявлены в со-
леных и пресных экосистемах [Warnecke et 
al.,  2004;  Kan et al.,  2008;  Holmfeldt et al.,  
2009;  Newton et al.,  2011]. Исключение со-
ставляет вид Ca. “Planktophila limnetica”,  
принадлежащий к acI-A,  он обнаружен в со-
лоноватых озерах Китая [Zeng et al.,  2014]. 
В эстуарии представители некоторых прес-
новодных линий (acI-D,  acIII-A1,  acIV-C,  
Luna1-A1) могут адаптироваться к воде с бо-
лее высокой минерализацией и стать частью 
морского  микробного  сообщества [Kan et al.,  
2008;  Newton et al.,  2011].

Практически все пресноводные актинобак-
терии –  ​аэробы. Их численность и вертикаль-
ное распределение ограничены концентраци-
ей кислорода в воде,  поэтому в дистрофных 
и меромектических водоемах они встречаются 
только  в эпилимнионе [Gregersen et al.,  2009;  
Taipale et al.,  2009]. В олигомезотрофном ме-
ромектическом оз. Павин (Франция) в верхнем 
кислородном слое актинобактерии составляют 
более 21 %  последовательностей,  из них 39 %  
принадлежит кластеру acI-A и 19 %  –  ​acI-B 
[Biderre-Petit et al.,  2011]. В других водо- 
емах,  как правило,  в эпилимнионе актинобак-
терий больше,  чем в гиполимнионе [Allgaier,  
Grossart,  2006;  Percent et al.,  2008;  Newton 
et al.,  2011;  Schutte et al.,  2016],  хотя есть 
и исключения [Boucher et al.,  2006]. Мето-
дом высокоэффективной жидкостной хрома-
тографии выявили способность актинобакте-
рий acI-B ассимилировать глюкозу,  лейцин 
и ацетат как в аэробных,  так и в анаэроб-
ных условиях [Buck et al.,  2009]. На основа-
нии метаболической реконструкции генома ак-
тинобактерий acI-B предположили,  что  они 
являются факультативными аэробами,  спо-
собными к аэробному и анаэробному метабо-
лизму пентозных сахаров (рибозы,  арабинозы 
и ксилозы) и к анаэробной ферментации пи-
рувата до  лактата,  ацетата и этанола [Garcia 
et al.,  2013].

Пресноводные актинобактерии могут 
адаптироваться к температурным услови-
ям водоемов. Штаммы линии acIII с идентич-
ным генотипом,  выделенные из пресных водо- 
емов разных климатических зон (от умерен-
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ной до  тропической),  представляют собой раз-
личные экотипы,  при этом их температурные 
оптимумы соответствуют условиям обитания,  
а удельная скорость роста зависит от темпе-
ратуры воды в озере [Hahn,  Pöckl,  2005]. Так,  
штаммы из озер  умеренной зоны обладают бо-
лее высокой скоростью роста при температуре 
менее 31,5 °С,  тогда как у тропических штам-
мов максимальная скорость роста отмечена 
выше этой температуры. Тропический штамм 
MWH-Uga2 при температуре ниже 30 °С име-
ет самую низкую удельную скорость роста 
из всех штаммов с идентичным генотипом,  
а при температуре 35 °С его  скорость роста са-
мая высокая [Hahn,  Pockl,  2005].

В микробных сообществах высокогорных 
озер  актинобактерии являются доминирую-
щей генетической группой,  хорошо  приспо-
собленной к постоянной низкой температуре 
окружающей среды и высокой УФ‑радиации 
[Warnecke et al.,  2005;  Liu et al.,  2011;  Zhang 
et al.,  2013]. В высокогорных озерах Йеллоу- 
стоун и Крейтер  (США),  Женевском (Швей-
цария),  Анси и Бурже (Франция) их числен-
ность составляет от 40 до  70 %  общей числен-
ности бактерий [Urbach et al.,  2001;  Warnecke 
et al.,  2005;  Humbert et al.,  2009;  Clingenpeel 
et al.,  2011]. В этих озерах преобладают пред-
ставители acI и acIV,  причем первая группа 
доминирует в эпилимнионе,  а вторая –  ​в ги-
полимнионе [Urbach et al.,  2001]. Обнаруже-
но,  что  некоторые пресноводные актинобакте-
рии растут быстрее на свету,  чем в темноте,  
особенно  при освещении ультрафиолетовым 
светом с длиной волны 375 нм [Maresca et 
al.,  2019]. Предполагают,  что  благодаря чув-
ствительным к ультрафиолетовому свету фо-
тосенсорам,  таким как криптохромы Cry-B,  
актинобактерии способны поглощать и утили-
зировать органический углерод в период син-
теза фитопланктоном наибольшего  количества 
органического  вещества. Данный механизм по-
зволяет им более эффективно  расти в дневное 
время и дает конкурентное преимущество  над 
остальными гетеротрофами.

ОСОБЕННОСТИ ПРЕСНОВОДНЫХ  

ПЛАНКТОННЫХ АКТИНОБАКТЕРИЙ

Типичные пресноводные планктонные ак-
тинобактерии имеют ряд особенностей,  кото-
рые отличают их от актинобактерий из дру-

гих сред обитания,  дают им преимущества,  
особенно  в олиготрофных условиях,  способ-
ствуют широкому распространению и обилию 
в пресных водоемах. К этим особенностям от-
носятся:

– маленький объем клеток (менее 0,1 мкм3);
–  низкое содержание ГЦ‑пар  в геноме;
–  маленький (сокращенный) геном (менее 

1,5 Мб);
–  наличие пигментов актинородопсинов 

(фотогетеротрофия);
–  метаболическая микродиверсификация 

и множественная ауксотрофия;
– ассимиляция труднодоступных органиче-

ских соединений углерода,  азота и фосфора.
Пресноводные актинобактерии относятся 

к ультрамикробактериям,  для них характер-
ны крайне мелкие размеры пролиферирующих 
клеток объемом менее 0,1 мкм3 и малые раз-
меры генома (от 3,2 до  0,58 Мб) [Дуда и др.,  
2012]. Предполагают,  что  маленький объ-
ем клеток и тонкие клеточные стенки у акти-
нобактерий являются своеобразной адапта-
цией к планктонному образу жизни в толще 
пресных водоемов [Hahn,  2009],  а также за-
щитным приспособлением от выедания про-
тозойным планктоном [Salcher,  2014]. Даже 
если актинобактерии и были съедены,  бла-
годаря специфическим свойствам своей кле-
точной стенки они не перевариваются и,  со-
ответственно,  не способствуют увеличению 
биомассы жгутиконосцев [Pernthaler et al.,  
2001;  Jezbera et al.,  2005;  Tarao et al.,  2009;  
Šimek et al.,  2013]. Постоянный мелкий размер  
клеток у пресноводных актинобактерий сохра-
няется при культивировании или множествен-
ных пересевах независимо  от концентрации 
органического  субстрата в питательной сре-
де [Hahn et al.,  2003]. Объемы клеток и другие 
характеристики выделенных культур  наибо-
лее распространенных актинобактерий пред-
ставлены в табл. 1,  2.

Анализ метагеномных последовательно-
стей,  полученных из разных водоемов с ис-
пользованием “Shot-gun” секвенирования,  
показал,  что  геномы некоторых линий,  та-
ких как acI,  acIV,  acIII (acMicro) и acTH1 
(acAMD),  имеют низкое содержание в гено-
ме ГЦ‑пар  (от 42 до  50 %) [Ghai et al.,  2012,  
2014]. Первый геном размером 1,2 Мб полу-
чен при секвенировании одной клетки ак-
тинобактерии acI-B1 [Garcia et al.,  2013].  
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Актинобактерии acI с размером генома менее 
2,7 Мб обнаружены в таких озерах,  как Со-
янг (Корея) [Kang et al.,  2017],  Цюрих (Швей-
цария) [Neuenschwander et al.,  2018],  Байкал 
(Россия) [Cabello-Yeves et al.,  2018] и в водо-
хранилище Амадорио  (Испания) [Ghai et al.,  
2012]. Малый размер  генома,  но  более вы-
сокое содержание ГЦ‑пар  выявлены у неко-
торых культур  семейства Microbacteriaceae 
(Luna1) [Kang et al.,  2012;  Hahn et al.,  2014;  
Pitt et al.,  2019].

Многие пресноводные планктонные актино-
бактерии являются фотогетеротрофами,  на-
пример,  acI,  Luna1 и acSTL [Martinez-Garcia 
et al.,  2012;  Salcher,  2014]. У фотогетеротро-
фов источником энергии для производства 
АТФ служит солнечный свет,  при этом неор-
ганический углерод они не поглощают,  а вме-
сто  него  используют различные растворенные 
органические соединения. У фотогетеротроф-
ных актинобактерий энергию АТФ произво-
дят актинородопсины –  ​ретиналь-связываю-
щие мембранные белки,  которые действуют 
как протонные насосы [Ghylin et al.,  2014]. 
Ретиналь является экзогенным кофактором,  
необходимым для функционирования актино-
родопсинов [Maresca et al.,  2019]. В геномах 
некультивируемых планктонных пресновод- 
ных актинобактерий выявлено  обилие генов 
актинородопсина [Sharma et al.,  2008,  2009;  
Martinez-Garcia et al.,  2012;  Cabello-Yeves 
et al.,  2018]. Актинородопсины –  ​разновид-
ность протеородопсинов,  ранее обнаружен-
ных у морских планктонных представителей 
Alpha-,  Gammaproteobacteria и Bacteroide-
tes [Sharma et al.,  2008]. Что  касается прес-
новодных актинобактерий,  актинородопси-
ны обнаружены у всех видов порядка Ca. 
“Nanopelagicales” и у некоторых видов линии 
Luna1 (Rhodoluna limnophila, Rhodoluna la- 
cicola, Candidatus “Aquiluna rubra”,  Candida-
tus “Rhodoluna planktonica”) [Martinez-Garcia 
et al.,  2012;  Neuenschwander et al.,  2018;  Pitt 
et al.,  2019]. Предполагают,  что  микробные 
родопсины способствуют выживанию план-
ктонных актинобактерий в олиготрофных во-
доемах в периоды голодания и при недостат-
ке питательных веществ [Kirchman,  Hanson,  
2013;  Neuenschwander et al.,  2018].

Как известно,  малые размеры клеток и ге-
нома дают микроорганизмам преимущество  
для более эффективного  использования пита-ac
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тельных веществ при их ограниченном досту-
пе в условиях больших популяций [Giovannoni 
et al.,  2014]. Однако  потеря части генов по-
влекла за собой элиминацию некоторых функ-
ций у пресноводных актинобактерий,  а процесс 
рационализации генома вызвал высокую сте-
пень ауксотрофии,  т. е. неспособность самосто-
ятельно  синтезировать вещества,  необходимые 
для роста (различные витамины,  аминокисло-
ты,  восстановленные соединения серы). При-
меры ауксотрофии разных видов порядка Ca. 
“Nanopelagicales” линии acI приведены в табл. 2.

Упрощение генома привело  к зависимости 
совместно  существующих групп актинобакте-
рий,  а именно,  к межвидовому и внутриви-
довому разнообразию метаболических путей,  
особенно  в отношении транспорта углево-
дов и обмену веществ или к микродиверси- 
фикации [Neuenschwander et al.,  2018]. Меж-
видовая микродиверсификация подробно  ис-
следована у культивируемых представите-
лей линии acI порядка Ca. “Nanopelagicales” 
на примере мембранного  транспорта про-
стых углеводов. Так,  Ca. “N. abundans” и Ca. 
“N. hibericus” утилизируют только  по  одно-
му углеводу (фруктозу и глюкозу соответ-
ственно). Остальные виды этого  порядка спо-
собны метаболизировать разные углеводы: Ca. 
“Planktophila lacus” –  фруктозу,  глюкозу,  
маннозу и рафинозу;  Ca. “Planktophila dul-
cis” –  ​рибозу,  Д‑ксилозу,  целлобиозу,  диа-
цетилхитобиозу и рафинозу,  α-глюкозидазу,  
сорбит и маннит;  Ca. “Nanopelagicus limneti-
cus” –  ​глюкозу,  маннозу,  рибозу и рафино-
зу;  Ca. “Planktophila limneticus” –  ​Д‑ксилозу 
и глицерин;  Ca. “Planktophila sulfonica” –  ​ри-
бозу,  Д‑ксилозу и α-глюкозидазу и т. д. Ме-
таболическая микродиверсификация тесно  
связанных видов является одной из причин 
большого  количества актинобактерий поряд-
ка Ca. “Nanopelagicales” в пресных водоемах,  
где ресурсы сезонно  колеблются и неоднород-
но  распределены на микроуровнях [Stocker,  
2012;  Neuenschwander et al.,  2018].

Помимо  этого,  существует микродивер-
сификация разных генотипов актинобакте-
рий,  которая объясняет их доминирование 
в гетерогенных и переменных средах,  таких 
как озера с кратковременным цветением фи-
топланктона и случайными подтоками экзо-
генных источников углерода. Впервые мета-
болическая микродиверсификация на уровне 

генотипов показана U. Buck [2009] на примере 
представителей acI-B,  потребляющих ацетат,  
и неспособных к этому представителей acI-A. 
Экологическая специализация по  потребле-
нию разных источников углерода выявлена 
у acI-A1,  acI-A7 и acI-B. У актинобактерий 
acI-A1 и acI-A7 обнаружены гены,  кодиру-
ющие альфа- и бетта-галактозидазы,  отве-
чающие за расщепление олигосахаридов,  по-
лисахаридов,  гликолипидов и гликопептидов,  
тогда как acI-B эти ферменты не вырабаты-
вает. В геноме acI-A7 выявлены специфичные 
гены,  участвующие в поглощении аминокис-
лот,  транспорте олигопептидов и образова-
нии N‑ацетилглюкозамин-фосфотрансфера-
зы [Ghylin et al.,  2014].

В пресноводных экосистемах актинобакте-
рии метаболизируют разнообразные как рас-
творимые (легкодоступные),  так и сложные 
нерастворимые (трудноразлагаемые) органи-
ческие соединения фосфора (экзополифосфа-
ты,  инозитол фосфаты),  азота (цианофицин,  
полиамины,  ди- и олигопептиды,  аминокис-
лоты с разветвленной цепью) и углерода (рас-
тительный ксилан,  побочные продукты раз-
ложения лигнина,  хитин,  N‑ацетиглюкозамин 
и разные сахара),  которые прижизненно  вы-
деляются фитопланктоном,  освобождаются 
во  время вирусного  лизиса бактериальных 
клеток,  а также поступают из биомассы вод- 
ных растений [Beier,  Bertilsson,  2011;  Eck-
ert et al.,  2013;  Ghai et al.,  2014;  Ghylin et al.,  
2014;  Cabello-Yeves et al.,  2018].

В усвоении глюкозы и ее производных,  
внеклеточных полисахаридов и других био-
полимерных соединений принимают уча-
стие прежде всего  линии acI,  acIII (acMicro),  
acTH1 (acAMD) и группа acAcidi (порядок Aci-
dimicrobiales) [Elifantz  et al.,  2005;  Beier,  Ber-
tilsson,  2011;  Ghai et al.,  2014;  Pérez  et al.,  
2015]. Актинобактерии acI,  кроме глюкозы 
[Elifantz  et al.,  2005;  Buck et al.,  2009] и пен-
тозных сахаров [Garcia et al.,  2013],  ассими-
лируют лейцин [Buck et al.,  2009;  Pérez  et al.,  
2010;  Salcher et al.,  2010;  Eckert et al.,  2012],  
ацетат [Buck et al.,  2009;  Pérez  et al.,  2015],  
тимидин [Pérez  et al.,  2010],  N‑ацетиглюко-
замин [Beier,  Bertilsson,  2011;  Eckert et al.,  
2012],  аминокислоты и аденозинтрифосфат 
[Pérez  et al.,  2015]. В геномах acI,  acMicro,  
acTH1,  acAMD и acAcidi выявлены гены,  ко-
дирующие экзополифосфатазы,  полифосфат-
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киназы и ABC‑транспортеры для поглоще-
ния и хранения фосфора [Ghai et al.,  2014]. 
Предполагают,  что  актинобактерии связыва-
ют лишний неорганический фосфор,  избыточ-
ное поступление которого  приводит к эвтро-
фированию водоемов. В геномах acI и acAMD 
выявлены гены,  кодирующие фермент циа-
нофициназу,  который разрушает цианофи-
цин –  ​запасное полимерное вещество  циано-
бактерий –  ​и высвобождает дополнительные 
источники углерода и азота [Ghai et al.,  2014;  
Ghylin et al.,  2014;  Neuenschwander et al.,  
2018]. В геномах некоторых пресноводных 
групп и линий выявлены наборы генов,  ко-
торые отвечают за окисление протокатеховой 
кислоты –  ​побочного  продукта разложения 
лигнина (acMicro),  за преобразование инози-
тол фосфат в ацетил-КоА (acAMD) и за раз-
ложение целлюлозы (acI,  acIV) [Ghai et al.,  
2014;  Cabello-Yeves et al.,  2018].

Кроме выявленных центральных путей ме-
таболизма углерода,  таких как гликолиз,  пен-
тозофосфатный цикл,  цикл трикарбоновых 
кислот,  а также окислительное фосфорили-
рование и ферментация пирувата [Garcia et 
al.,  2013],  сравнительный анализ геномов acI 
обнаружил гены,  вовлеченные в анаплероти-
ческую фиксацию углерода или специальную 
ферментативную реакцию,  обеспечивающую 
пополнение пула промежуточных продук-
тов цикла трикарбоновой кислоты. Это  суще-
ственно  дополняет гетеротрофный образ жиз-
ни,  хотя экспериментально  данный процесс 
у пресноводных актинобактерий пока не дока-
зан [Ghylin et al.,  2014].

МЕТОДЫ КУЛЬТИВИРОВАНИЯ

Пресноводные актинобактерии относят-
ся к труднокультивируемым микроорганиз-
мам. Поэтому для получения чистых культур  
и их культивирования в лабораторных усло-
виях необходимы специальные методологи-
ческие подходы. Известные в настоящее вре-
мя культивируемые штаммы актинобактерий 
были выделены методом фильтрации-аккли-
матизации (filtration-acclimatization) [Hahn et 
al.,  2004] и методом разведения до  исчезнове- 
ния (dilution-to-extinction)  [Salcher et al.,  
2015].

Метод фильтрации-акклиматизации (fil-
tration-acclimatization) впервые разработан 

M. W. Hahn [Hahn et al.,  2004] для выделения 
чистых культур  пресноводных бактерий,  ра-
нее не культивируемых с помощью стандарт-
ных методов. Он заключается в удалении 
из природной воды быстрорастущих бакте-
рий путем предварительной фильтрации и ак-
климатизации оставшихся бактерий путем по-
степенного  медленного  перехода от низких 
концентраций субстрата окружающей среды 
к высокой концентрации стандартной пита-
тельной среды [Hahn et al.,  2004]. В качестве 
питательной среды используют минеральную 
основу,  содержащую минимальное количе-
ство  разных неорганических солей,  в кото-
рую ежедневно  в течение длительного  вре-
мени добавляют возрастающее количество  
пептонно-дрожжевой среды. После заверше-
ния акклиматизации для получения отдель-
ных колоний делают посев на агаризованную 
пептонно-дрожжевую среду.

Для выделения пресноводных актинобак-
терий,  которые плохо  растут или совсем 
не растут на агаризованной среде,  использу-
ют метод разведения до  исчезновения (dilu-
tion-to-extinction) [Button et al.,  1993;  Connon,  
Giovannoni,  2002;  Cho,  Giovannoni,  2004;  
Kang et al.,  2012;  Salcher et al.,  2015]. Этот 
метод впервые предложен D. K. Button [Button 
et al.,  1993],  а затем S. A. Connon [Connon,  
Giovannoni,  2002],  J.-C. Cho [Cho,  Giovan-
noni,  2004] и другие исследователи использо-
вали его  для выделения новых морских оли-
готрофных и гетеротрофных бактерий. I. Kang 
[Kang et al.,  2012] впервые с помощью мето-
да dilution-to-extinction обнаружил пресновод- 
ные актинобактерии в морской среде,  а позд-
нее и в пресном водоеме [Kang et al.,  2017]. 
M. M. Salcher [Salcher et al.,  2015] подробно  
описала и использовала этот метод для вы-
деления пресноводных метилотрофных бакте-
рий. Метод dilution-to-extinction заключается 
в разведении образца природной воды до  тех 
пор,  пока в пробирке не останется одна клет-
ка,  из которой разовьется чистая культу-
ра актинобактерии. Разведенные пробы воды 
культивируют на минимальной питательной 
среде,  основу которой составляет вода иссле-
дуемого  водоема,  в течение нескольких меся-
цев в условиях,  приближенных к природным 
[Salcher et al.,  2015]. Разработано  несколь-
ко  сред разного  состава,  включающих мини-
мальные количества разных источников угле-
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рода,  азота и серы (N‑ацетилглюкозамин,  
мочевина,  органические кислоты,  сахара,  
спирты,  сульфокислота,  бетаин),  витамины 
группы В,  фолиевую кислоту,  мио-инози-
тол,  аминокислоты,  макро-,  микроэлементы 
и другие необходимые соединения,  такие как 
путресцин и спермидин [Neuenschwander et 
al.,  2018]. Так как пресноводные актинобак-
терии acI являются ауксотрофами по  вита-
минам,  аминокислотам и соединениям серы,  
добавление этих компонентов в питательную 
среду является обязательным условием для 
их культивирования. Так,  добавление путрес-
цина значительно  увеличивает скорость роста 
acI-B [Garcia et al.,  2014]. Культивирование 
актинобактерий занимает 2–3 месяца,  пока 
их концентрация не достигнет более 105–106 
в 1 мл среды. Выросшие культуры пересева-
ют на идентичную свежую питательную сре-
ду,  а также замораживают в глицерине,  что-
бы сохранить для дальнейшего  исследования.

ХАРАКТЕРИСТИКА ВЫДЕЛЕННЫХ  

КУЛЬТУР АКТИНОБАКТЕРИЙ

В настоящее время методом фильтрации 
акклиматизации из пресных водоемов изо-
лированы представители актинобактерий 
acI,  acIII и Luna1 [Hahn et al.,  2003,  2014;  
Hahn,  PÖckl,  2005;  Hahn,  2009;  Jezbera et al.,  
2009]. Первые сведения о  выделенных куль-
турах Luna1 и acIII представлены в 2003  г. 
[Hahn et al.,  2003]. Полученные штаммы при-
надлежат семейству Microbacteriaceae (класс 
Actinobacteria) (см. табл. 1). Они имеют ма-
ленькие размеры,  тонкие клеточные стенки 
и форму клеток в виде изогнутых палочек или 
вибрионов. Актинобактерии медленно  растут 
на плотной среде,  образуют очень мелкие ко-
лонии и сохраняют свои размеры независи-
мо  от концентрации органического  субстрата 
в среде [Hahn et al.,  2003;  Hahn,  2009]. Сред-
няя удельная скорость роста этих штаммов 
составляет от 0,11 до  0,183 h–1 [Hahn et al.,  
2003]. На филогенетическом древе эти акти-
нобактерии сформировали два кластера. Пер-
вый кластер  Luna1 включает культуры крас-
ного  цвета,  а второй Luna2 (acIII) состоит 
из культур  желтого  цвета. Актинобактерии 
желтого  цвета получены в чистой культуре,  
красного  –  ​представляют собой смешанные 
культуры с непигментированными бактерия-

ми-спутниками (Spirochaeta,  Polynucleobacter 
и другими Betaproteobacteriales) [Hahn,  2009]. 
Смешанным культурам актинобактерий при-
своен статус Candidatus (см. табл. 1). Актино-
бактерии желтого  цвета Candidatus “Flaviluna 
lacus” составляют исключение,  согласно  дан-
ным анализа последовательностей гена 16S 
рРНК они находятся в одном кластере вме-
сте с культурами красного  цвета,  такими как 
Candidatus “Planktoluna difficilis”,  Ca. “Aqui-
luna rubra”,  Ca. “Rhodoluna limnophila”,  Ca. 
“Rhodoluna planktonica”,  Ca. “Rhodoluna laci- 
cola” и Ca. “Limnoluna rubra” [Hahn,  2009].

Некоторые из актинобактерий с красным 
пигментом,  такие как Ca. “Rhodoluna lacicola”,  
Ca. “Aquiluna rubra” и Ca. “Rhodoluna limno-
phila”,  выделены в чистую культуру [Kang et 
al.,  2012;  Hahn et al.,  2014;  Pitt et al.,  2019]. 
Штамм MWH-Ta8,  принадлежащий Ca. “Rho- 
doluna lacicola”,  на основании генетических,  
фенотипических и хемотаксономических приз- 
наков отнесен к новому роду Rhodoluna и опи-
сан как вид Rhodoluna lacicola (см. табл. 1) 
[Hahn et al.,  2014]. Штаммы R. lacicola MWH-
Ta8 и IMCC 13023 характеризуются мелки-
ми размерами,  изогнутой формой клеток,  
сокращенным геномом и низким содержани-
ем ГЦ‑пар  в геноме (см. табл. 1,  2). В отли-
чие от других пресноводных ультрамикробак-
терий семейства Microbacteriaceae,  клетки 
R. limnophila имеют форму коротких пало-
чек,  а в геномах штаммов IMCC 13023 и R. 
limnophila 36А-HELLB выявлены гены акти-
нородопсина [Kang et al.,  2012;  Pitt et al.,  2019].

Первый предполагаемый вид актинобакте-
рий Ca. “Planktophila limnetica” –  ​представи-
тель самой многочисленной и широко  распро-
страненной линии acI –  ​получен в смешанной 
культуре также методом фильтрации-аккли-
матизации (см. табл. 1) [Jezbera et al.,  2009]. 
Все попытки получить чистую культуру Ca. 
“Planktophila limnetica” оказались безуспеш-
ными,  так как совместно  с ней росли Ca. 
“Limnoluna rubra” (Luna1) и Polynucleobacter 
necessarius.

Несколько  лет назад I. Kang [Kang et al.,  
2017] выделил из воды оз. Соянг и изучил 
четыре культуры,  принадлежащие acI-A1,  acI- 
A4,  acI-A7 и acI-C1 (см. табл. 2). S. M. Neuen- 
schwander [2018] получил из воды оз. Цю-
рих 16 чистых культур  актинобактерий acI,  
отнесенных к acI-A (род Ca. “Planktophila”,  6 
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видов) и acI-B (новый род Ca. “Nanopelagicus”,  
3 вида). Культуры acI очень медленно  рос-
ли (2–3 месяца),  имели крайне мелкие разме-
ры клеток с объемом менее 0,07 мкм3,  низкое 
содержание ГЦ‑пар  (40,2–51,3 %),  малень-
кий размер  генома (1,2–1,55 Мб),  содержа-
ли гены актинородопсина и являлись ауксо-
трофами по  некоторым витаминам группы В,  
восстановленным источникам серы и некото-
рым аминокислотам (см. табл. 2). Штаммы,  вы-
деленные из оз. Цюрих,  не удалось сохранить 
в монокультуре,  только  некоторые из них пе-
режили более трех пассажей [Neuenschwander 
et al.,  2018]. Культуры из Кореи были восста-
новлены после замораживания в глицерине,  
но  также больше не росли [Kang et al.,  2017]. 
Однако  последние исследования показали,  
что  добавление в питательную среду фермен-
та каталазы стабилизирует рост acI‑культур  
независимо  от наличия гена каталазы-перок-
сидазы в их геноме [Kim et al.,  2019]. В ре-
зультате два корейских штамма IMCC 25003 
и IMCC 26103,  восстановленные из глицерина,  
были успешно  культивированы,  проанализи-
рованы их фенотипические и физиологические 
свойства и определено,  что  они являются но-
выми видами Ca. “Planktophila rubra” и Ca. 
“Planktophila aquatilis” (см. табл. 1).

Актинобактерии acTH1,  acTH2,  acSTL,  
Luna3 и acV до  сих пор  остаются не куль-
тивируемыми. Линия acIV состоит из некуль-
тивируемых последовательностей,  а также 
включает культивируемый штамм Aquihabi-
tans daechungensis CH22-21 (Iamiaceae), выде-
ленный только  из воды пресного  водоема (Ко-
рея) [Jin et al.,  2013],  и несколько  штаммов 
рода Ilumatobacter (Ilumatobacteraceae),  по-
лученных из донных осадков эстуария и при-
брежных почв Японии [Matsumoto et al.,  2009,  
2013]. Однако  эти штаммы не имеют типич-
ных особенностей пресноводных планктон-
ных актинобактерий. Они выделены на ага-
ризованных средах методом прямого  посева 
или из накопительной культуры и являются 
аэробными,  свободноживущими неподвижны-
ми хемоорганотрофами с высоким содержани-
ем в геноме ГЦ‑пар  (67–72 %).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Пресноводные актинобактерии являются 
уникальной и разнообразной по  генетическо-

му составу группой микроорганизмов. Благо-
даря морфологическим,  физиолого-биохими-
ческим и экологическим особенностям,  они 
образуют доминирующую фракцию бактерио
планктона во  многих пресноводных экосис- 
темах,  играя ключевую роль в круговороте 
углерода,  азота и фосфора в водоемах. Эко-
физиологические,  фенотипические и гено-
типические свойства пресноводных актино-
бактерий влияют на методы их выделения и 
определяют состав питательной среды и спо-
собы культивирования. На сегодняшний день 
из пресноводного  бактериопланктона выде-
лены в чистую культуру и идентифицирова-
ны до  вида представители линий acI,  Luna1,  
acIII и acIV. Современные молекулярно-био-
логические и биоинформатические методы по-
зволили получить и исследовать полные ге-
номы выделенных культур,  предположить 
их экофизиологию и метаболизм. Это  зало-
жило  надежную основу для дальнейших ра-
бот по  выделению и культивированию новых,  
прежде не культивируемых представителей 
пресноводных актинобактерий.

Работа выполнена по  проекту № 0345-2016-

0003 (АААА-А16-116122110061-6).
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The overview deals with freshwater actinobacteria –  ​one of  the dominant groups of  the heterotrophic 
bacterioplankton,  with their biology and ecology,  with their role in the cycling of  some main biogenic ele-
ments and in the transformation of  recalcitrant organic compounds in freshwater reservoirs. Distinguishing 
features of  the most abundant groups of  planktonic freshwater actinobacteria,  methods of  isolation,  of  
obtaining pure cultures and of  further cultivation are considered. General and individual ecophysiological,  
phenotypic,  genotypic and metabolic characteristics are given.
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