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Введение

одним	из	основных	факторов,	ухудшаю-
щих	качество	воды	в	континентальных	
водоемах,	 является	 эвтрофирование,	

сопровождающееся	«цветением»	воды	сине-
зелеными	 водорослями	 (цианобактериями).	
Их	 массовое	 развитие	 вызывает	 ряд	 нега-
тивных	 последствий,	 среди	 которых	 наибо-
лее	опасным	является	отравление	животных	
и	человека	токсическими	вторичными	мета-
болитами	 цианобактерий.	 Токсины	 по	 опре-
делению	 являются	 ядами	 биологического	
происхождения	[1],	так	называемые	продук-
ты	 вторичного	 метаболизма	 цианобактерий,	
не	участвующие	в	основных	процессах	жиз-
недеятельности,	 в	 частности,	 обозначаются	
в	 современной	 литературе	 как	 цианотокси-
ны	 [2].	 За	 рубежом	 систематическое	 изуче-
ние	цианотоксинов	проводится	более	20	лет.	
За	 это	 время	 идентифицированы	 десятки	
токсинов,	 наиболее	 распространенными	 в	
пресноводных	 водоемах	 являются	 гепато-
токсины	(микроцистины,	цилиндроспермоп-

син)	 и	 нейротоксины	 (анатоксин-а),	 кото-
рые	 продуцируются	 представителями	 родов	
Microcystis Kütz.	 ex	 Lemm., Anabaena	 Bory, 
Aphanizomenon	 Morr., Planktothrix	 Anagn.	 et	
Kom., Oscillatoria	Vauch.	ex	Gom.	[3].

Термин	 «цианотоксины»	 исторически	
связан	 с	 выявлением	 случаев	 отравления	
домашнего	скота	на	водопоях	при	массовом	
развитии	в	воде	цианобактерий,	а	затем	и	с	
исследованиями	 летального	 эффекта	 вто-
ричных	 метаболитов	 цианобактерий	 на	 ор-
ганизм	человека	и	наземных	животных	[4].	
В	 связи	 с	 этим,	 основные	 современные	 на-
правления	 исследований	 цианотоксинов	
сконцентрированы	на	мониторинге	уровней	
их	содержания	в	водоемах,	проведении	ток-
сикологических	 экспериментов	 на	 живот-
ных,	 разработке	 методов	 их	 детекции	 [3].	
Однако	подобные	исследования	лишь	отве-
чают	 на	 вопрос:	 «Как?	 Каким	 образом	 ци-
анотоксины	 воздействуют	 на	 организм	 че-
ловека	 и	 животных?».	 Меньше	 внимания	
уделяется	 фундаментальным	 проблемам,	 в	
частности,	 вопросу:	 «Зачем	 цианобактерии	
синтезируют	 токсины?».	 До	 сих	 пор	 не	 из-
вестны	 и	 не	 понятны	 их	 внутри-	 и	 внекле-
точные	функции.

Безусловно,	 возникновение	 способно-
сти	 у	 цианобактерий	 продуцировать	 сое-
динения,	 называемые	 токсинами	 из-за	 их	
негативного	 влияния	 на	 наземных	 живот-
ных	 и	 человека,	 эволюционно	 не	 связано	
с	давлением	отбора	со	стороны	последних.	
Долгое	время	популярной	была	гипотеза	о	
роли	 водных	 планктонных	 животных	 как	
«пускового	фактора»,	определившего	появ-
ление	у	цианобактерий	способности	синте-
зировать	 токсины.	 Несъедобность	 многих	
цианобактерий	 для	 зоопланктона	 тради-
ционно	 объясняется	 их	 токсичностью,	 по-
этому	 экологическая	 роль	 цианотоксинов	
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часто	 сводилась	 к	 их	 защитной	 функции	
против	выедания	цианобактерий	планктон-
ными	 животными	 [5].	 Однако	 недавние	
филогенетические	 исследования	 биосин-
теза	 наиболее	 распространенных	 циано-
токсинов	 —	 микроцистинов	 —	 опровергли	
возможность	 подобных	 предположений,	
поскольку	 гены	 синтеза	 микроцистинов	
появились	значительно	раньше,	чем	все	из-
вестные	 ракообразные	 и	 другие	 планктон-
ные	животные	[6].	Исследования	функций	
токсинов	 внутри	 клеток	 цианобактерий	 и	
их	 экологической	 роли	 немногочисленны,	
в	 нашей	 стране	 подобные	 работы	 не	 про-
водятся.	 Практически	 все	 зарубежные	 ис-
следования	в	данной	области	сфокусирова-
ны	на	выявлении	функций	микроцистинов,	
представляющих	 собой	 гепатотоксиче-
ские	 циклические	 пептиды	 [3].	 Так,	 суще-
ствует	 предположение,	 что	 у	 современных	
цианобактерий	 микроцистины	 являют-
ся	 побочными	 продуктами	 метаболизма,	
не	 принимающими	 участия	 в	 физиолого-
биохимических	 процессах	 [7].	 У	 древних	
предков	 цианобактерий	 микроцистины,	
по-видимому,	 выполняли	 важную,	 но	 не-
известную	 нам	 функцию,	 которая	 по	 не-
понятным	 причинам	 была	 утеряна	 или	
исчезла	 во	 многих	 группах	 современных	
цианобактерий.	Многие	исследователи	по-
лагают,	что	энергетические	затраты	клеток,	
идущие	на	биосинтез	молекул	микроцисти-
на,	 не	 могут	 не	 компенсироваться	 их	 важ-
ными	 функциями	 у	 современных	 циано-
бактерий.	В	настоящее	время	большинство	
исследований	проводятся	в	рамках	провер-
ки	двух	гипотез	—	сигнальной	и	аллелопа-
тической	[8,	9].	Известно,	что	цианобакте-
рии	—	самые	древние	фотосинтезирующие	
организмы	 в	 биосфере	 [10].	 Можно	 пред-
положить,	 что	 изначально	 цианотоксины	
могли	 играть	 не	 защитную	 роль	 против	
выедания	 их	 животными,	 появившимися	
на	 планете	 значительно	 позже,	 а	 участво-
вать	во	взаимодействиях	с	другими	прока-
риотическими,	 а	 затем	 и	 эукариотически-
ми	 микроорганизмами.	 Согласно	 первой	
гипотезе	 микроцистины	 являются	 «сиг-
нальными»	 молекулами,	 с	 помощью	 кото-
рых	 популяции	 токсигенных	 видов	 могут	
регулировать	 собственный	 рост	 в	 зависи-
мости	 от	 конкретных	 экологических	 ус-
ловий	 [9].	 Вторая	 гипотеза	 является	 ши-
роко	 распространенной	 и	 общепринятой	 в	
современной	 экологии:	 роль	 токсических	
соединений	 растительного	 и	 микробного	
происхождения	 часто	 оценивают	 как	 «хи-

Рис. 1.		Изменение	численности	живых	клеток	зеленой	водоросли	
Scenedesmus acutus	при	добавлении	микроцистинов.	
Здесь	и	на	рис. 2	и	3	представлены	средние	значения	из	
повторностей	±	стандартная	ошибка.
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Рис. 2.		Изменение	численности	живых	клеток	цианобактерии	
Gloeocapsa sp.	при	добавлении	микроцистинов.

0

1

2

3

5 суток экспозиции 20 суток экспозиции

Продолжительность эксперимента

Ч
и

сл
ен

но
ст

ь,
 м

лн
. к

л/
м

л

контроль добавка микроцистинов

Рис. 3.		Изменение	численности	живых	клеток	цианобактерии	
Gloeocapsa sp.	при	добавлении	цилиндроспермопсина.	
*	—	исходная	средняя	численность	живых	клеток	
цианобактерии	Gloeocapsa sp.	во	всех	повторностях	перед	
началом	эксперимента.
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результатов	 экспериментов	 включал	 расчет	
средних	значений	и	стандартных	ошибок	из	
повторностей.	 Для	 обнаружения	 статисти-
чески	 значимых	 различий	 средних	 значе-
ний	 численностей	 тестируемых	 водорослей	
в	 контроле	 и	 опыте	 применялся	 ранговый	
U-критерий	 Манна-Уитни.	 В	 качестве	 кри-
тического	 уровня	 значимости	 принято	 зна-
чение	р	=	0,05.

Результаты и их обсуждение

Зеленая	 хлорококковая	 водоросль	
Scenedesmus acutus	 оказалась	 устойчи-
вой	 к	 воздействию	 микроцистинов	 на	

протяжении	всего	эксперимента,	длившегося	
20	 сут	 (рис. 1).	 Различия	 средних	 значений	
численности	 клеток	 в	 опытных	 вариантах	
эксперимента	 относительно	 контроля	 были	
статистически	незначимы	(критерий	Манна-
Уитни,	р	>	0,05).

Другой	 тест-объект	 —	 цианобактерия	
Gloeocapsa	 sp.	 —	 оказался	 более	 чувстви-
тельным	 к	 внесению	 микроцистинов	 (рис. 
2).	 Рост	 цианобактерии	 Gloeocapsa	 sp.	 был	
подавлен	в	присутствии	данного	цианоток-
сина,	 статистически	значимый	 эффект	 был	
обнаружен	 на	 20	 сут	 экспозиции	 (крите-
рий	Манна-Уитни,	р	=	0,024)	(рис. 2).	Рост	
Gloeocapsa	 sp.	 был	 ингибирован	 и	 добавле-
нием	 к	 культуре	 другого	 цианотоксина	 —	
цилиндроспермопсина	 (рис. 3).	 Cредняя	
численность	 живых	 клеток	 в	 опытных	 ва-
риантах	 через	 6	 сут	 экспозиции	 была	 до-
стоверно	 ниже	 таковой	 в	 контроле	 (кри-
терий	 Манна-Уитни,	 р	 =	 0,02)	 (рис. 3).	
Флуоресцентная	микроскопия	показала	на-
личие	 фотосинтетически	 активных	 клеток	
Gloeocapsa	 sp.	 вплоть	 до	 окончания	 обоих	
экспериментов,	 что	 свидетельствовало	 об	
отсутствии	 быстрого	 летального	 эффекта	
для	части	клеток.

Результаты	проведенных	экспериментов	
показали,	что	прямой	аллелопатический	эф-
фект	микроцистинов	в	лабораторных	усло-
виях	оказался	видоспецифичным.	Подобная	
закономерность	отмечена	и	другими	иссле-
дователями,	 в	 условиях	 лабораторных	 экс-
периментов	 разные	 виды	 водорослей	 ре-
агировали	 на	 внесение	 микроцистинов	
неодинаково	 —	 эффект	 действия	 варьиро-
вал	 от	 отсутствия	 ингибирования	 до	 пода-
вления	или	даже	стимулирования	роста	[8].	
Анализ	 литературных	 данных	 свидетель-
ствует	 о	 значительной	 устойчивости	 зеле-
ных	хлорококковых	водорослей	к	действию	

мический	 инструмент»	 подавления	 видов	
при	конкурентных	взаимоотношениях	[11].

Исследования	 по	 выявлению	 функций	
других	 распространенных	 цианотоксинов	
фактически	отсутствуют.

Цель	 данной	 работы	 —	 эксперименталь-
ная	проверка	возможной	аллелопатической	
роли	 микроцистинов	 и	 цилиндроспермоп-
сина	 в	 фитопланктоне	 на	 примере	 зеленой	
водоросли Scenedesmus acutus	Meyen	и	циа-
нобактерии	Gloeocapsa	sp.

Материалы и методы исследования

В качестве	 тест-объектов	 были	 выбраны	
альгологически	 чистые	 культуры	 зеле-
ной	водоросли	Scenedesmus acutus	и	циа-

нобактерии	Gloeocapsa	sp.,	которые	выращи-
вали	в	среде	Прата	при	температуре	22	 оС	и	
круглосуточном	 освещении	 с	 интенсивно-
стью	 фотосинтетически	 активной	 радиации	
30	мкмоль	фотонов/м2·с,	измеряемой	кванто-
метром	 Fieldscout	 («Spectrum	 Technologies»,	
США).	 Эксперименты	 проводились	 в	 куль-
туральных	 планшетах	 («Greiner	 bio-one»,	
Германия)	 при	 условиях,	 описанных	 выше.	
В	 работе	 использовался	 метод	 добавок	 хи-
мически	 чистых	 форм	 цианотоксинов	 к	
культурам,	что,	в	отличие	от	традиционного	
в	практике	исследования	аллелопатии	пере-
крестного	 культивирования,	 позволяет	 ис-
ключить	влияние	конкуренции	между	вида-
ми	или	действия	других	веществ	неизвестной	
природы	 [2].	 Конечная	 концентрация	 сме-
си	 разных	 изоформ	 микроцистинов	 в	 куль-
туральной	 среде	 составила	 1,5	 мкг/мл,	 ци-
линдроспермопсина	—	1	мкг/мл.	Выбранные	
концентрации	 соответствовали	 наибольшим	
уровням	содержания	данных	цианотоксинов	
в	 природных	водоемах	 [3].	Варианты	экспе-
риментов	 (контроль	 и	 опыт)	 экспонирова-
лись	 в	 трех	 повторностях.	 Численность	 жи-
вых	 клеток	 Scenedesmus acutus	 и Gloeocapsa	
sp.	 определяли	 в	 счетной	 камере	 Нажотта	 с	
использованием	 флуоресцентного	 микро-
скопа	Axioscop	40L	(«Carl	Zeiss»,	Германия).	
Планы	 проведения	 экспериментов	 различа-
лись.	 В	 экспериментах	 с	 добавками	 микро-
цистинов	подсчет	живых	клеток	Scenedesmus 
acutus	и Gloeocapsa	sp.	в	контрольном	и	опыт-
ном	вариантах	проводили	на	5	и	на	20	сут	по-
сле	внесения	цианотоксина.	В	эксперименте	
с	 добавками	 цилиндроспермопсина	 опреде-
ляли	 начальную	 численность	 живых	 клеток	
Gloeocapsa	sp.	и	её	изменение	на	6	сут	после	
добавления	токсина.	Статистический	анализ	
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адаптивный	процесс	или	коэволюция,	у	ор-
ганизмов-реципиентов	 неминуемо	 должны	
возникать	защитные	механизмы,	компенси-
рующие	 ингибирующее	 действие	 токсинов.	
Это,	 в	 свою	 очередь,	 может	 стимулировать	
появление	 через	 механизмы	 естественно-
го	 отбора	 химически	 разнообразных	 форм	
токсинов	 у	 организмов-доноров	 [2,	 4,	 11].	
Полученные	 нами	 экспериментальные	 ре-
зультаты	 можно	 интерпретировать	 подоб-
ным	 образом.	 В	 частности,	 отсутствие	 эф-
фекта	 действия	 микроцистинов	 на	 рост	
Scenedesmus acutus	 указывает	 на	 наличие	
более	 эффективных	 механизмов	 детокси-
кации	данного	цианотоксина.	Известно,	что	
зеленые	хлорококковые	водоросли	экологи-
чески	сопряжены	со	многими	микроцистин-
продуцирующими	 цианобактериями;	 имея	
сходные	 местообитания,	 представители	 по-
рядка	Chlorococcales	конкурируют	с	циано-
бактериями	 в	 высокоэвтрофных	 водоемах	
[15].	 Сходство	 местообитаний	 может	 объ-
яснять	большую	устойчивость	именно	этой	
группы	 водорослей	 в	 проведенных	 нами	 и	
другими	 исследователями	 экспериментах,	
что	 может	 отражать	 длительный	 процесс	
взаимной	адаптации	при	аллелопатическом	
взаимодействии.	 Как	 известно,	 возникно-
вение	 относительной	 толерантности	 у	 ор-
ганизмов-реципиентов	 к	 действию	 аллело-
патического	 агента	 снижает	 конкурентные	
преимущества	 организма-донора,	 однако,	
в	 естественных	 условиях	 в	 фитопланкто-
не	 одновременно	 могут	 присутствовать	 де-
сятки	видов,	часть	из	которых	остается	чув-
ствительной.	 Поэтому	 при	 наступлении	
благоприятных	 условий	 для	 их	 роста	 раз-
витие	этих	видов	будет	сдерживаться	влия-
нием	соответствующего	метаболита	[2].

Исходя	 из	 выше	 изложенного,	 попытки	
некоторых	 исследователей	 интерпретиро-
вать	отсутствие	отклика	со	стороны	разных	
видов	водорослей	на	внесение	микроцисти-
нов	 в	 оптимальных	 для	 роста	 искусствен-
ных	 условиях,	 как	 основание	 для	 опро-
вержения	 аллелопатической	 гипотезы,	 по	
крайней	мере,	преждевременны.

Напротив,	во	многих	лабораторных	экс-
периментах	выявлена	аллелопатическая	ак-
тивность	 микроцистинов	 по	 отношению	 к	
цианобактериям	 [8],	 что	 подтверждается	 и	
настоящим	исследованием.	Это	 может	ука-
зывать	 на	 наличие	 менее	 эффективных	ме-
ханизмов	 детоксикации	 микроцистинов	 у	
цианобактерий,	 для	 ингибирования	 роста	
которых	в	 процессе	конкурентных	отноше-
ний,	 возможно,	 изначально	 продуцирова-

микроцистинов	[8],	что	хорошо	согласуется	
с	 результатами	 настоящего	 исследования.	
В	 частности,	 в	 работе	 [12]	 показано	 отсут-
ствие	 ингибирования	 роста	 хлорококковых	
водорослей	Scenedesmus quadricauda	(Turp.)	
Breb.	 sensu	 Chod.,	 Pediastrum duplex Meyen,	
Chlorella kesslerii	Fott	et	Novak.	при	добавках	
микроцистинов	 в	 количестве	 до	 5	 мкг/мл.	
Виды	 рода	 Scenedesmus	 при	 лабораторном	
культивировании (S. quadricauda, S.	armatus	
Chod.)	 в	 большинстве	 случаев	 не	 испыты-
вали	 угнетения	 роста	 даже	 в	 присутствии	
очень	 высоких	 концентраций	 микроцисти-
нов	[13,	14].

Подобная	 видоспецифичность	 эффек-
та	 действия	 микроцистинов,	 отражающая	
толерантность	 некоторых	 видов	 водорос-
лей	 к	 их	 присутствию	 в	 среде	 при	 высо-
ких	 концентрациях	 и	 длительном	 периоде	
экспонирования	 (до	 2	 недель)	 трактуется	
рядом	 исследователей	 как	 доказательство	
отсутствия	 аллелопатической	 роли	 микро-
цистинов	в	природном	фитопланктоне	[12].	
Трудности	 однозначной	 интерпретации	 ре-
зультатов	лабораторных	экспериментов,	де-
монстрирующих	 отсутствие	 аллелопатиче-
ского	 эффекта	 цианотоксинов,	 связаны,	 по	
крайней	мере,	с	2	аспектами.	Во-первых,	ал-
лелопатический	 эффект	 зависит	 от	 внеш-
них	условий	—	при	наличии	лимитирующих	
факторов	 даже	 относительно	 толерантные	
организмы	 оказываются	 чувствительными	
к	 действию	 токсинов	 [2,	 4].	 Однако,	 в	 из-
вестной	автору	литературе	не	удалось	найти	
сведений	о	влиянии	чистых	форм	цианоток-
синов	в	условиях,	приближающихся	к	при-
родным.	При	лабораторном	же	культивиро-
вании	тест-объект	находится	в	оптимальной	
для	роста	синтетической	среде,	чем	и	может	
объясняться	 часто	 наблюдаемое	 отсутствие	
ингибирующего	 влияния	 микроцистинов	
на	 рост	 микроводорослей.	 Кроме	 того,	 при	
неизменных	скоростях	роста	многие	иссле-
дователи	 фиксировали	 морфологические	
и	 физиолого-биохимические	 изменения	 в	
клетках	 зеленых	 водорослей	 в	 ответ	 на	 до-
бавки	микроцистинов	[13,	14].	Это	указыва-
ет	на	то,	что	изменение	численности	микро-
водорослей	является	менее	чувствительным	
показателем	в	условиях	нелимитированной	
среды	и	не	всегда	может	отражать	состояние	
тест-объекта.

Во-вторых,	 часто	 аллелопатию	 рассма-
тривают	 как	 односторонний	 процесс	 по-
давления	 одного	 растительного	 организ-
ма	 другим	 за	 счет	 выделения	 метаболитов.	
С	эволюционной	точки	зрения	это	взаимно	
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водорослей	 и	 токсигенных	 цианобактерий,	
встречающихся	 в	 сходных	 местообитаниях.	
Показана	 невозможность	 однозначной	 ин-
терпретации	 результатов	 лабораторных	 экс-
периментов,	 демонстрирующих	 отсутствие	
аллелопатического	 эффекта	 цианотоксинов.	
Более	 корректным	 подходом	 для	 изучения	
аллелопатии	 в	 фитопланктоне	 является	 по-
становка	 полевых	 экспериментов	 с	 природ-
ным	планктоальгоценозом.
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лись	данные	токсины.	Кроме	того,	впервые	
продемонстрировано	 ингибирующее	 вли-
яние	 на	 рост	 цианобактерии	 Gloeocapsa sp.	
мало	 изученного	 с	 точки	 зрения	 функций	
цианотоксина	 цилиндроспермопсина.	 Это	
первое	 сообщение	 о	 возможной	 аллелопа-
тической	 роли	 этого	 токсина.	 Однако	 для	
более	 корректной	 проверки	 аллелопатиче-
ской	 роли	 данных	 цианотоксинов	 необхо-
дима	 постановка	 полевых	 экспериментов,	
наиболее	 приближенных	 к	 естественным	
условиям.

Выявленное	 отсутствие	 быстрой	 гибели	
клеток Gloeocapsa sp.	 при	 действии	 микро-
цистинов	и	цилиндроспермопсина	не	согла-
суется	с	данными	о	быстром	летальном	эф-
фекте,	 обнаруженном	 на	 многоклеточных	
животных	 [3].	 Определенная	 часть	 клеток	
до	 конца	 экспериментов	 оставалась	 жиз-
неспособной,	 фотосинтетически	 активной.	
Это	свидетельствует	о	разной	резистентно-
сти	 клеток	 в	 культуре,	 а	 также	 о	 существо-
вание	 различных	 механизмов	 токсического	
воздействия	 микроцистинов	 и	 цилиндро-
спермопсина	 на	 микроводоросли	 по	 срав-
нению	 с	 животными	 организмами.	 Так,	 из-
вестно,	 что	 микроцистины	 ингибируют	
активность	 серин/треонин-протеинфосфа-
таз	 1	 и	 2А	 у	 животных	 и	 человека	 [2,	 3].	
Эффект	 действия	 на	 Gloeocapsa sp.	 частич-
но	 мог	 быть	 связан	 с	 угнетением	 процесса	
деления	 клеток,	 что	 приводило	 к	 подавле-
нию	роста	численности,	но	не	вызывало	бы-
строй	гибели	всех	клеток.

Заключение

В условиях	 лабораторного	 эксперимен-
та	 показана	 возможная	 аллелопатиче-
ская	 роль	 микроцистинов	 и	 цилиндро-

спермопсина	 в	 фитопланктоне	 на	 примере	
нетоксигенной	 цианобактерии	 Gloeocapsa 
sp.	 Аллелопатическая	 активность	 цианоток-
синов	 частично	 могла	 быть	 связана	 с	 инги-
бированием	 процесса	 деления	 клеток,	 что	
приводило	 к	 подавлению	 роста	 численно-
сти,	 но	 не	 вызывало	 быстрого	 лизиса	 всех	
клеток.	 Другой	 тест-объект	 —	 зеленая	 хло-
рококковая	 водоросль	 Scenedesmus acutus 
оказался	 устойчивым	 к	 влиянию	 микроци-
стинов,	что	указывает	на	наличие	эффектив-
ных	 механизмов	 детоксикации	 данного	 ток-
сина.	 Последнее	 можно	 интерпретировать	
как	 следствие	 длительного	 процесса	 взаим-
ной	 адаптации	 в	 процессе	 аллелопатическо-
го	 взаимодействия	 зеленых	 хлорококковых	
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S.I. Sidelev

influEncE of cyanoBactErial toXins on growth  

of scenedesmu sacutus and gloeocapsa sP.  

undEr laBoratory conditions

Laboratory experiments for evaluation of allelopathic impact of cyanotoxins on microalgae using toxin 
addition were carried out in national science for the first time. Although influences of microcystins and 

cylindrospermopsin were found to be species-specific obtained data show that allelochemical effect may be 
possible. Necessity of field experimentation for more correct study of allelopathic activity of cyanotoxins was 
demonstrated.
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