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ЭКСПАНСИЯ CYLINDROSPERMOPSIS RACIBORSKII 

(NOSTOCALES, CYANOPROKARYOTA) В СЕВЕРНЫЕ ШИРОТЫ: 

ВСПЫШКА РАЗВИТИЯ В МЕЛКОВОДНОМ 

ВЫСОКОЭВТРОФНОМ ОЗ. НЕРО (РОССИЯ) 

Описано появление и массовое развитие пресноводного планктонного вида 

Cylindrospermopsis raciborskii (Wołosz.) Seenayya et Subba Raju в северных широтах        

(57o N) — в высокоэвтрофном оз. Неро (Ярославская обл.). По форме трихомов и 

размерам гетероцист эта популяция близка к таковым из Индии и Франции. 

Отсутствие акинет во время массового развития сближает ее с популяциями 

пантропиков и свидетельствует о высокой экологической и географической 

пластичности вида. Он способен синтезировать цианотоксины. Следовые количества 

растворенного цилиндроспермопсина были обнаружены с помощью жидкостной 

хроматографии/тандемной масс-спектрометрии. Пик обилия (30,5—23,3 % общей 

численности и биомассы фитопланктона соответственно) в августе 2010 г. был 

непродолжительным и зафиксирован в середине антициклона с необычно высокой 

температурой. Подтверждена гипотеза о продвижении вида в северные широти с 

процессом глобального потепления. Низкие прозрачность, проточность, мелко-

водность, высокая биогенная нагрузка, повышенная минерализация воды оз. Неро 

относительно других водоемов региона создают благоприятные условия для видов-

вселенцев. Существует серьезная угроза появления в водоемах умеренной зоны 

токсичных популяций водорослей. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а : Cylindrospermopsis raciborskii, экспансия, озеро Неро, 

цилиндроспермопсин, инвазия. 

Введение 

Экспансия в водоемы умеренной зоны пресноводной планктонной 

Сyanoprokaryota Cylindrospermopsis raciborskii, изначально описанной как 

Anabaena raciborskii для водоемов субтропической и тропической зон 

(Wołoszynska, 1912), широко обсуждается учеными многих стран 

(Chapman, Schelske, 1997; Moore et al., 2003; Briand et al., 2004). Вид 

отмечался (до 50o N) в водоемах Узбекистана, Казахстана, Туркмении, 

северной части Каспийского моря, в дельте Волги в Веселовском и 

Цимлянском водохранилищах (Kogan, 1958; Kutsharova, 1963; Obuchova, 

Sakchena, 1965; Kozenko, 1964; Andrievskaya, 1969;  Ergashev 1969; Ussatshev, 
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1938; Kostikova , 1969; Proshkina-Lawrenko, Makarova, 1968; Moroz, 1960; 

Aksenova, 1965 все авторы цитированы по Padisák, 1997). Его развитие 

зафиксировано и в водоемах низовья р. Амударьи (Babanazarova, 1997). 

В 1995 г. наблюдалось массовое развитие вида в водоеме-охладителе 

Запорожской АЭС (Протасов и др., 2013). Наиболее северные широты 

встречаемости вида отмечены в водоемах Германии в пределах 53–54о N 

(Padisák, 2003).  

Особый интерес вызывает способность вида продуцировать циано-

токсины: цилиндроспермопсин (CYN), сакситоксины, анатоксина. CYN 

относится к группе гепатотоксинов, канцерогенов, он способен к 

аккумуляции в трофических сетях, опасен для здоровья человека и 

животных. Впервые CYN был выделен из австралийских популяций  

C. raciborskii (Ohtani et al., 1992). На сегодняшний день установлено, что 

все штаммы вида из европейских озер не способны синтезировать дан-

ный токсин (Fastner et al., 2007). В то же время, гепатотоксический 

эффект культур вида очевиден (Bernard et al., 2003). Причины этого 

явления и роль CYN в экспансии C. raciborskii в водоемы умеренной 

зоны до сих пор не выяснены.  

Уже в 1997 г. Ю. Падишак (Padisák, 1997), анализируя обширный 

материал, отмечала высокую адаптивную способность вида к экспансии, 

его широкую экологическую валентность. Этому способствует целый 

ряд характеристик вида. Несмотря на предпочтение высоких темпе-

ратур, C. raciborskii толерантен и к низким (Briand et al., 2004; Bonilla et 

al., 2012). Эврифотен, устойчив к условиям высокой перемешиваемости 

водных масс (Padisák, 1997; Briand et al., 2004). Диазотроф: способен к 

азотфиксации (есть гетероциты), а также использованию растворенных 

форм азота, с предпочтением аммония (Saker, Neilan, 2001). Имеет 

высокое сродство к фосфору и может его запасать больше других 

Cyanoprokaryota (Istvanovics et al., 2000). Способен к вертикальной 

миграции за счет регулирования количества газовых вакуолей, устойчив 

к выеданию зоопланктоном (Padisák, 1997). Наиболее дискутируемые 

гипотезы продвижения в северные широты на фоне глобального 

потепления: cелекция с формированием экоморф (Сhonudomkul et al., 

2004) и широкая физиологическая толерантность вида в целом (Briand et 

al., 2004). Массовое образование акинет в подавляющем большинстве 

популяций умеренной зоны рассматривается как адаптационный 

механизм переживания зимнего периода (Padisák, 1997, 2003). 

Материалы и методы 

Озеро Неро расположено в бассейне Верхней Волги (57,060—57,120 N; 

39,820—39,300 E). Климат территории умеренно континентальный. 

Анализ температуры воздуха за 50-летний период на территории 

Ярославской обл. показал устойчивое ее повышение с 1976 г. на 1,7 оС 

(Бикбулатов и др., 2003). Озеро Неро самое большое по площади в 

Ярославской обл. (58 км2), мелководное (средняя глубина 1,6 м, 

наибольшая — 4,7 м), берега открыты, подвержено сильному ветровому 
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перемешиванию, имеет около 12 притоков и один исток — р. Вексу, 

впадающую в р. Которосль (приток р. Волга). Обе реки имеют как 

питьевое, так и рекреационное значение. Воды озера повышенно мине-

рализованные (от 277 до 1310 мг/л), дно покрыто илом-сапропелем, 

источником высокой внутренней биогенной нагрузки. Водоем нахо-

дится на переходной стадии от высокоэвтрофного к гипертрофному 

состоянию. Более подробно лимнология и гидробиология озера осве-

щена в ряде работ (Babanazarova, Lyashenko, 2007; Состояние …, 2008; 

Бабаназарова и др., 2011). Нами проводится многолетний ежемесячный 

мониторинг экосистемы озера с 1999 г. 

Пробы воды для анализа фитопланктона и содержания хл. а 

отбирали из поверхностного слоя на трех станциях в северной части оз. 

Неро, прилегающих к г. Ростову Великому (Бикбулатов и др., 2003). 

Одновременно измеряли гидрофизические параметры: прозрачность по 

диску Секки, температуру и электропроводность воды. Отбор проб и 

анализ гидрофизических, гидрохимических и гидробиологических пока-

зателей проводили общепринятым методом (Бабаназарова и др., 2011). 

Для анализа СYN пробы воды фильтровали через фильтры Whatman 

GF/С, фильтраты использовали для идентификации растворенной 

формы, фильтры — для определения внутриклеточной концентрации 

токсина. До анализа фильтры и фильтраты хранились в замороженном 

виде (-20 оС). При детекции растворенной формы CYN фильтраты 

подвергались повторному фильтрованию и использовались для 

определения концентрации. Получение экстракта CYN из клеток 

микроводорослей включало: цикл замораживания и размораживания 

фильтра для разрушения клеток, добавление к фильтру 75 % метанола 

для извлечения токсина с последующей ультразвуковой обработкой, 

перемешивание пробы на шейкере в течение 1 ч, центрифугирование с 

получением супернатанта, содержащего CYN, вакуумное центрифуги-

рование супернатанта для удаления метанола, растворение полученного 

осадка в дистиллированной воде, повторение этапа ультразвуковой 

обработки раствора. Количество CYN в экстракте и фильтрате иденти-

фицировали, используя метод жидкостной хроматографии/тандемной 

масс-спектрометрии высокого разрешения (LC-MS/MS) согласно 

литературным данным (Fastner et al., 2007). В качестве идентифика-

ционных признаков для CYN были выбраны: хроматографическое время 

удержания аналитического стандарта токсина — 4,9 мин, а также 

протонированный молекулярный ион (M+H+) с массой m/z 416,1 и               

4 фрагментарных иона с m/z 176, 194, 274 и 336 согласно: (Fastner et al., 

2007). Предел обнаружения токсина составлял 0,1 пг на хроматогра-

фическую колонку. 

В работе использовали эколого-физиологическую классификацию 

функциональных кодонов водорослей, основанную на близости 

морфологии, физиологической потребности к свету и биогенным 

веществам независимо от таксономической принадлежности (Reynolds 

et al., 2002). Условия обеспеченности светом водорослей в водоеме 
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характеризовались отношением величины эвфотной зоны к глубине 

перемешивания, что для мелководных озер приравнивается к отноше-

нию прозрачности к глубине. При значениях меньше 0,3 свет является 

лимитирующим фактором развития фитопланктона (Reynolds, 1984). 

Результаты и обсуждение 

Абиотические параметры. Лето 2010 г. характеризовалось аномально 

жарким блокирующим антициклоном, установившимся с последней 

декады июня до конца второй декады августа. По своей продолжи-

тельности и степени последствий жара не имела аналогов за более чем 

вековую историю наблюдений. Температура воды в июле—августе 

составляла 26,6–29,1 оС (рис. 1, А). Пролонгирование высоких темпе-

ратур летом 2010 г. явилось основной причиной массового развития  

C. raciborskii. Вид проявил себя не в начале установившейся жары, а 

спустя месяц, пик обилия был коротким (рис. 1, Б).  

Прозрачность воды в августе 2010 г. в период вспышки обилия 

водоросли резко снизилась до 0,2 м (см. рис. 1, А), другие гидро-

физические показатели не выходили за пределы обычных для водоема 

значений (Бабаназарова и др., 2011). Средние значения некоторых 

гидрофизических показателей в оз. Неро по трем станциям (№ 3, 5, 8) 

были такими: глубина (Н, м) 1,2±0,004, прозрачность (S, м) 0,2±0,006, 

S/H 0,17±0,01, pH 8,25±0,02, T, oC 27,2±0,5, электропроводность, 

мкмСМ/см 243±4,05. 

Степень развития C. raciborskii зависит от температуры и уровня 

освещенности. В умеренной зоне вид развивается только в летнее время 

при высоких температурах и инсоляции, предпочитая конец вегета-

ционного сезона, период понижения содержания биогенных элементов 

(Padisák, 1997).  

Для прорастания акинет из оз. Балатон необходим диапазон тем-

ператур 22—23,5 оC (Gorzo, 1987, цит.: по Padisák, 1997). С. Бернард с 

соавт. (Bernard et al., 2004) рассчитали температурный оптимум про-

растания акинет для популяций из разных частей света — 25—35 оС, что 

несколько превышает диапазон, указанный для Балатонской популяции. 

Такие температуры у дна в северных широтах могут быть только в 

мелководных водоемах, что определяет отсутствие вида в глубоких 

водоемах умеренной зоны (Padisák, 1997). Вид способен выдерживать 

широкий диапазон температур. Еще в начале 1970-х гг. Г. Кузьмин 

(1976), отмечая его в списках формирующегося Шекснинском вдхр.  

(59 oN), пишет о возможно более широком географическом рас-

пространении вида, чем считалось ранее. В водоемах низовьев Амударьи 

вид был наиболее обилен в августе, в период высоких температур, но 

встречался также в небольших количествах круглогодично, включая 

подледные пробы (Babanazarova, 1997). Появление C. raciborskii в 2009 г. 

в оз. Неро при обычных температурах для 57o N и вспышка обилия в 

период аномально высоких значений полностью подтверждают 

толерантность к широкому диапазону температур. Совпадают и два 
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других параметра — высокая инсоляция, с конца июня до последней 

декады августа стояла солнечная погода и некоторое снижение 

содержания биогенных элементов, наблюдаемое в оз. Неро в конце лета 

(Бабаназарова и др., 2011). 
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Рис. 1. А — средние показатели (ст. № 3, 5, 8) температуры (T, oC), прозрачности 

воды по диску Секки (S) и содержания хл. а в сестоне; Б: — динамика биомассы 

фитопланктона 

Морфология. Трихомы C. raciborskii в пробах оз. Неро были одиноч-

ными, прямыми (рис. 2, А) или в редких случаях в виде открытого 

кольца (рис. 2, Б). Длина их была небольшая (среднее ± ошибка 

среднего: 94±21 (n = 89). Перетяжки между клетками, густо набитыми 

газовыми вакуолями, были трудно различимы (см. рис. 2, А). Ширина и 

длина цилиндрических или слабобочонковидных клеток варьировали 

незначительно: 2,2±0,4 (n = 23) и 5,5±0,9 (n = 27) соответственно. На 

одном или на обоих концах трихомов располагались гетероцисты, 

имеющие коническую каплевидную форму, ширина и длина составляли: 
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3,3±0,1 (n = 27) и 6,6±0,1 (n = 27) соответственно (рис. 2, А, Б). 

Акинета была отмечена один раз в сентябре 2009 г. в одном трихоме, 

размеры не были зафиксированы.  

 

 
Рис. 2. Микрофотографии Cylindrospermopsis raciborskii из оз. Неро 

 

Размеры клеток и трихомов популяции C. raciborskii из оз. Неро 

достаточно вариабельны у популяций из разных мест (см. таблицу). 

Форма колоний генетически близких клонов может быть в виде прямых 

трихомов, кольцевидных или спиралевидных, в зависимости от внешних 

условий (Shafik et al., 2003; Dantas et al., 2010). Короткие, тонкие 

прямые трихомы преобладали в популяциях из Индии и Франции, 

близки к нашим показателям были и размеры их гетероцист. Отсутствие 

акинет при массовом развитии C. raciborskii в оз. Неро значительно 

отличает его морфологические характеристики в ряде наблюдений в 

водоемах умеренной зоны, где в подавляющем большинстве наблю-

дается обильное формирование акинет (Padisák, 1997, 2003; Stüken et al., 

2006).  

В водоемах тропической и субтропической зон вид вегетирует 

круглогодично и акинеты либо не образует, либо формирует крайне 

редко. Первоначальным ареалом вида считают глубокие прозрачные 

водоемы Африки, что определило их способность развиваться при 

низких концентрациях азота и фосфора и хорошую плавучесть. Вторым 

эволюционным центром рассматривается Австралия как по географи-

ческой широте распространения вида, так и экологическим особен-

ностям водоемов — высокой мутности воды за счет неорганических 

взвесей и/или обильного развития водорослей в озерах, реках конти-

нента и пересыхание. Данные характеристики способствовали отбору 

тенеадаптированных форм и массовому формированию акинет. Наличие 

акинет способствовало инвазиям вида в водоемы Индии и Центральной 

Азии, где тенеадаптированность  позволяла развиваться в мелководных 
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эвтрофных водоемах, а затем и в водоемы Европы (Padisák, 1997). 

Способность формировать акинеты популяциями вида в водоемах 

умеренной зоны по сравнению с таковыми из озер пантропиков 

считается одним из аргументов в пользу селективной гипотезы 

распространения вида (Saker et al., 2003 цит.: по Stüken et al., 2006). 

Морфологическая вариабельность Cylindrospermopsis raciborskii из разных мест обитания 

 

Страна 

Форма 

трихомов 

Длина 

Ширина 

трихомов, μm 

Длина 

Ширина 

гетероцист, μm 

Литературные 

данные 

Япония прямые 

кольцевидные 

— 

1,9–6,3 

3,3–11,9 

1,9–7,0 

 

Chonudomkul 

et al., 2004 

 

Франция прямые 10–120 

1,5 

3–7 

1,5–1,8 

Briand et al., 

2002 

США Mona прямые 

кольцевидные 

51–311 

1,7–4,2 

5–11,1 

1,5–4,6 

Hong et al., 

2006 

Венгрия прямые 60–250 

1,8–4,0 

3,4–14 

1,8–4,0 

Komárek, 

Horecka, 1979 

Индия прямые 90–150 

2,6–3,0 

3,4–4,5 

1,8–3,0 

Singh, 1962 

Оз. Неро 

Россия 

прямые 55–130 

2–2,3 

4–8 

2,7–4,1 

Наши данные 

 

Существует высокая вероятность, что мы пропустили период 

активного образования акинет в конце августа с распадом 

блокирующего антициклона. Массовое развитие акинет при понижении 

температуры с 25 о С до 15 оС является особенностью популяций уме-

ренной зоны (Stüken et al., 2006). Антициклон распался в начале третей 

декады августа. Следующий экспедиционный выезд был примерно через 

три недели после снижения температуры. Если акинеты были, то 

быстро опустились на дно и в пробах сентября мы могли наблюдать 

только единичные трихомы без акинет. В литературе мы нашли одно 

упоминание для умеренной зоны на отсутствие акинет у C. raciborskii — 

это лотические популяции из Франции (Druart, Briand, 2002). Тем не 

менее, наблюдаемое массовое развитие вида в оз. Неро без форми-

рования акинет, что характерно для пантропических популяций, 

свидетельствует о широких адаптивных возможностях C. raciborskii и 

является подтверждением второй гипотезы, основанной на широкой 

эколого-физиологической валентности вида в целом. 

Структура фитопланктона оз. Неро. Cylindrospermopsis raciborskii 

впервые в оз. Неро был найден в сентябре 2009 г. В 2010 г. отдельные 

трихомы встречались в июле. В августе 2010 г. наблюдался пик обилия 

вида (численность — 253 млн кл./л, 11,2 млн трихомов/л, биомасса — 
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5,2 мг/л), что составило 30,5 и 23,3 % соответственно общей чис-

ленности и биомассы сообщества (см. рис. 1, Б). В сентябре количество 

данного вида резко снизилось до следовых значений (см. рис. 2, Б). В 

2011 г. мы также отмечали единичные нити в июле—сентябре, в 2012 г. 

вид не был отмечен. Сезонное содержание хлорофилла а (хл. а) в 

сестоне в 2010 г. было зеркальным относительно прозрачности воды 

(см. рис. 2, А). Увеличение биомассы фитопланктона в августе 2010 г. 

произошло в результате развития C. raciborskii (см. рис. 2, Б), что 

свидетельствует о снижении прозрачности воды и увеличении хл. а в 

результате развития вида. 

На рис. 1, Б видно, что структура сообщества на уровне крупных 

таксономических групп с июня по сентябрь мало изменилась. Доми-

нировали, как и во все предыдущие годы наших исследований, синезе-

леные водоросли (Pseudanabaena limnetica (Lemmerm.) Kom., Limnothrix 

redekei (Van Goor) Meffert, Planktothrix agardhii Gom.) с варьированием 

биомассы данной группы от 8,1 до 8,9 мг/л. Этот комплекс видов, 

согласно функциональной классификации К. Рейнольдса, относится к 

S1 кодону. Основными требованиями и условиями его развития является 

высокое содержание биогенных элементов, низкая прозрачность воды, 

низкий водообмен, устойчивость к перемешиванию (Reynolds et al., 

2002). Вид близок по своим эколого-физиологическим свойствам к 

данной группе организмов, за исключением меньшей требовательности 

к содержанию биогенных элементов, и более высокого температурного 

оптимума, что дало основание отнести его к SN функциональному 

кодону (Reynolds et al., 2002; Bernard et al., 2004; Padisák, 2009). Близость 

кодонов S1 и SN, а также правомочность их выделения подтверждают и 

наблюдения на оз. Неро. Cylindrospermopsis raciborskii в 2010 г. буквально 

внедрился в ценоз на короткий промежуток времени, понизив проз-

рачность воды вдвое, при этом мало изменилось видовое богатство   

(61—69 видов в пробе с июня по сентябрь) и индекс Шеннона (1,1—         

1,29 бит. инф./ед. биомассы). Кратковременная вспышка развития             

C. raciborskii на фоне устойчивого преобладания в водоеме S1 кодона 

произошла при пролонгированном повышении температуры, что 

соответствует литературным данным (Padisák, 1997; Bernard et al., 2003). 

Пластичность относительно других видов сообщества отмечают и другие 

исследователи (Kokocinski et al., 2010; Sperfel et al., 2010 цит.: по Bonilla 

et al., 2012).  

Следует отметить появление в фитопланктоне оз. Неро и других 

теплолюбивых, солоноватоводных водорослей, относящихся к инва-

зийным видам умеренной зоны: Aphanizomenon issatschenkoj (Issatch.) 

Proschk.-Lavr. и A. elenkinii Kissel. В последние годы их встречаемость 

увеличилась. Anabaena bergii f. minor (Kissel.) Kossinsk. появилась в 

летних пробах 2010—2012 гг. 

Токсигенность популяций C. raciborskii в оз. Неро. Впервые на 

территории России нам удалось обнаружить присутствие цианотоксина 

CYN в оз. Неро в период массового развития C. raciborskii. Во всех 
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пробах отмечено наличие растворенного в воде CYN в небольших 

концентрациях (0,12—0,36 мкг/л), однако обнаружить токсин внутри 

клеток микроводорослей, в т.ч. C. raciborskii, не удалось. Известно, что 

CYN способен сохраняться в воде длительное время после спада 

развития видов-продуцентов и лизиса их клеток (Fastner et al., 2007). 

Возможной причиной отсутствия CYN в биомассе фитопланктона могло 

быть длительное хранение фильтров (около 2 лет), что могло привести к 

разрушению клеток водорослей и деградации внутриклеточного 

токсина. Вопрос о способности синтезировать CYN популяциями       

C. raciborskii, давшими вспышку обилия в оз. Неро в августе 2010 г., 

остается открытым. Для окончательного заключения необходимо полу-

чение альгологически чистой культуры вида с последующим иссле-

дованием аналитическими и молекулярно-генетическими методами 

(Sidelev et al., 2012). 

Заключение 

Проведенные исследования показали, что по форме прямых и коротких 

трихомов, форме и размерам гетероцист популяция из оз. Неро близка к 

таковым Индии и Франции. Отсутствие акинет в период массового 

развития сближает ее с пантропическими популяциями и подтверждает 

гипотезу широкой эколого-географической пластичности вида в целом. 

Пик обилия был коротким и зафиксирован в середине пролон-

гированного антициклона с необычно высокими летними темпе-

ратурами.  
Подтверждены предположения о продвижении вида в северные 

широты с процессом глобального потепления. Низкие прозрачность и 

проточность воды, мелководность водоема, высокая биогенная нагрузка 

и повышенная минерализация воды в оз. Неро относительно других 

водоемов региона способствуют развитию видов-вселенцев. При 

высоких летних температурах условия для их вегетации благоприятны, 

что создает условия для акклиматизации и адаптации к более суровому 

климату и возможность дальнейшей экспансии, как правило, опасных 

потенциально токсичных видов. Наличие гепатотоксина — цилиндро-

спермопсина в фильтрате проб в период массового развития, хотя и не 

доказывает наличие токсина именно у этого вида, свидетельствует о 

серьезной угрозе проникновения в водоемы умеренной зоны токсичных 

популяций водорослей.   

Работа выполнена при поддержке гранта Президента РФ № МК-

1284.2013.5, проекта Немецко—Российского междисциплинарного научного 

центра (G—RISC) № C-2012а-10, гранта РФФИ (№ проекта 12-04-31280 

мол_а), и проекта Минобрнауки РФ 4.4532.2011. 
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NORTHERN EXPANSION OF CYLINDROSPERMOPSIS RACIBORSKII 

(NOSTOCALES, CYANOPROKARYOTA) OBSERVED IN SHALLOW HIGHLY 

EUTROPHIC LAKE NERO (RUSSIA) 

The emergence and mass development of fresh-water planktonic Cylindrospermopsis 

raciborskii (Wołosz) Seenayya et Subba Raju in northern latitudes (57o N) in the hightrophic 

Lake Nero (The Yaroslavl Region, Russia) were described. This population is close to that 

of India and France by forms of trichom and the sizes of a geterotsist. The absence of 

akinetes during mass development makes it similar to populations of pantropics and shows 

high ecological and geographical plasticity. It is able to produce cyanotoxins. Trace 

quantities of dissolved cylindrospermopsin were detected using liquid chromatography/ 

tandem mass spectrometry. The abundance peak (30.5—23.3% of a total number and 

biomass of phytoplankton respectively) was short and occurred during a blocking 

anticyclone in August 2010. The hypothesis of advancing this species to the northern part of 

the geosphere according to the process of global warming is confirmed. Low transparency, 

water level, high biogenic load, mineralization, water resistant time and throphic level 

produce favourable conditions for invasion species. There is a serious threat for emerging 

toxic populations of algae in reservoirs of a moderate zone. 

K e y w o r d s : Cylindrospermopsis raciborskii, expansion, Lake Nero, cylindrospermopsin, 

invasion. 

 


