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Введение
Взаимоотношения микробных сообществ с назем-

ными растениями изучены гораздо лучше, чем с вод-
ными [53, 63, 113]. Исследования в морских экоси-
стемах настолько трудоемкие и затратные, что наши 
представления об обитателях поверхностей морских 
макрофитов, в том числе об эпифитных микробных 
сообществах: их структуре, численности и разно-
образии, способе и формах функционирования, роли 
во взаимодействии с макрофитами и при случайном 
или закономерном покидании макрофита – все еще 
остаются ограниченными. Мы находимся только в на-
чале пути познания и оценки того, что морские эпи-
фитные микроорганизмы могут дать человечеству.

Есть все основания полагать, что между морски-
ми макрофитами и микробами сложилось устойчи-
вое равновесие на основе активного взаимодействия. 
Микроорганизмы распространены в водной среде 
повсеместно, и их постоянный контакт с водоросля-
ми в процессе эволюции мог привести к появлению 
взаимовыгодных отношений между ними. Для ми-
кроорганизмов живые водоросли не только играют 
роль источников углерода и других элементов, но и 
выступают в качестве подложки, носителя, приста-
нища, что может способствовать колонизации макро-

фита таксономически разнообразными микроорга-
низмами. Макрофиты можно рассматривать даже как 
своего рода инкубатор микроорганизмов.

В большинстве водорослей отсутствует лигнин, 
имеющийся у наземных макрофитов, что должно 
способствовать успешности гидролитической атаки 
микроорганизмами. В связи с тем, что водная среда 
не относится к числу преимущественных для обита-
ния грибов, которые являются основными гидроли-
тиками наземных растений, главную функцию ги-
дролиза и утилизации гидролизата в морской среде 
будут выполнять бактерии. Тем не менее, валообраз-
ные скопления морских макрофитов вдоль прибреж-
ной приливно-отливной линии активно колонизиру-
ются и микромицетами. Об этом свидетельствует 
обильное появление и выделение плесневых грибов 
при некоторых попытках получения накопительных 
культур с инокуляцией сред макроводорослями [4, 
111]. Однако такая контаминация макрофитов гриба-
ми на берегу может быть и вторичной, «сухопутной».

Традиционно морские макрофиты находят ши-
рокое применение в качестве сырья для получения 
биополимеров, а некоторые прямо используются в 
пищевой индустрии, медицине, фармакологической 
промышленности, технических отраслях промыш-
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ленности [6, 91, 109]. Есть основания полагать, что 
среди эпифитов морских макрофитов могут быть и 
микроорганизмы со свойствами, полезными для ре-
медиации морских акваторий. Так как макрофиты в 
таксономическом, физиолого-биохимическом и фун-
кциональном отношении разнообразны, они могут 
поддерживать биоразнообразие эпифитных микро-
организмов, в том числе такой специфической груп-
пы, как углеводородокисляющие микроорганизмы 
(УВОМ) [7, 8]. Замечено, что в местах произрастания 
макрофитов процессы окисления нефти протекают 
более эффективно, и нейтрализация нефтяного за-
грязнения может быть заметно ускорена в присут-
ствии ассоциации водорослей с микроорганизмами 
[76, 75]. Таким образом, возможно, что эпифитные 
УВОМ, сосредоточенные на поверхностях макрофи-
тов, вносят существенный вклад в очистку морских 
экосистем от нефтяных загрязнений.

Цель настоящего обзора – на основании доступной 
литературы и результатов собственных исследований 
обобщить представления о биологии эпифитных ми-
кроорганизмов, обитающих на морских макрофитах, 
и о возможностях их практического использования. 
Рассмотрены данные о количественном, таксономи-
ческом и функциональном разнообразии микроорга-
низмов на поверхности макрофитов Белого, Баренцева 
и других северных морей в сравнении с планктонны-
ми микроорганизмами. Обсужден потенциал исполь-
зования микроорганизмов-эпифитов в целях очистки 
морских и смежных акваторий от разнообразных пол-
лютантов, в частности, от нефти и нефтепродуктов.

1. Макрофиты северных морей России
Макрофиты – водные растения с размерами от не-

скольких сантиметров до нескольких десятков ме-
тров (30–50 м и более), плавающие в толще воды или 
прикрепленные ко дну. Среди гидробионтов мелко-
водной зоны шельфа такие водоросли являются ос-
новным средообразующим компонентом донных 
сообществ [35, 44]. Вместе с фитопланктоном они 
составляют преобладающую фитомассу. В экологии 
водных экосистем они играют роль первичных про-
дуцентов и в составе общей трофической цепи в мор-
ских экосистемах обеспечивают биотический круго-
ворот веществ и энергии. Кроме того, они являются 
носителями микробных сообществ.

По данным Международной продовольственной и 
сельскохозяйственной организации (FAO), продук-
ция морских макрофитов (фукусовых, в частности) в 
аквакультурах достигла в 2010 г. 19 млн т [91]. Инте-
рес к ним вызван уникальным химическим составом 
и свойствами, обусловившими интенсивную разра-
ботку морских растительных ресурсов, ставшую вы-
сокоэффективной и высокодоходной отраслью.

Исследования флоры северных морей России про-
водятся давно [18, 23, 30, 123, 140]. Однако представ-
ления о водных сообществах макрофитов до сих пор 
носят фрагментарный характер. Это связано прежде 
всего со сложностью отбора количественных проб 
макрофитов на разных глубинах, отсутствием дли-
тельного систематического изучения морской экоси-
стемы, трудоемкостью методик и высокими финан-
совыми затратами. Для получения полной картины 
структуры водных сообществ макрофитов необхо-
димо проводить рекогносцировочные исследования, 
выявлять основные фитоценозы и их границы, пра-

вильно выбирать места сбора материала и на основе 
анализа данных выявлять основные закономерности 
распределения видов макрофитов [44].

Морские водоросли-макрофиты чрезвычайно мно-
гообразны морфологически. Представлены водорос-
ли, имеющие вид пластин, нитей, листьев, корок, 
кустов и т. д. [5]. Продолжительность их жизни мо-
жет составлять от нескольких недель до нескольких 
десятков лет. На жизнедеятельность макрофитов, 
структуру, состав фитоценоза и морфологию тал-
ломов макрофитобентоса влияют температурный 
режим, состав и интенсивность движения морской 
воды, условия освещенности и ледовая обстановка [6, 
14]. Например, в условиях Мурманского побережья 
Баренцева моря продолжительность жизни водоро-
слей-макрофитов короче, чем у водорослей, обитаю-
щих в районах с более мягким климатом [68].

Макрофиты распространены в сравнительно узкой 
и, в основном, мелководной зоне морей. Прибрежную 
зону морей в зависимости от глубины (по вертикали) 
делят на три пояса: супралиторальную (выше верх-
ней точки прилива), литоральную (между средними 
точками прилива и отлива) и сублиторальную (ниже 
средней точки отлива). В зависимости от доступно-
сти света в верхнем горизонте литорали и в супрали-
торали на глубинах до 20 м растут главным образом 
зелёные водоросли, в среднем и нижнем горизонтах 
литорали и в сублиторали – бурые и красные: кра-
сные – от 0 до 200 м, бурые – от 0 до 100 м, но опти-
мальными для последних являются глубины 6–15 м.

Видовой состав в разных участках того или иного 
морского бассейна зависит от зоны произрастания, 
приливо-отливных течений, а также от характера 
грунтов. На распределение морских водорослей в го-
ризонте влияют температура, рельеф дна и соленость 
воды. Так, бурые водоросли являются характерны-
ми обитателями именно холодных северных морей 
и реже встречаются1 в более теплых морях.

В данном обзоре уделяется основное внимание тра-
диционно и потенциально промысловым видам ма-
крофитов, относящихся как к зеленым водорослям 
(Chlorophyta), так и бурым (Phaeophyta) и красным 
(Rhodophyta).

1.1. Сравнительный анализ распространения  
макрофитов в Белом и Баренцевом морях

Баренцево море в большей степени и Белое в 
меньшей подвержены влиянию теплого течения 
«Гольфстрим». Зимой в западной части Баренцева 
моря температура воды варьирует от 0 до +4 °С, в вос-
точной части моря – ниже нуля. Температура воды Бе-
лого моря зимой понижается до –1,3…– 1,7 °C в центре 
и на севере моря, в заливах – до –0,5…– 0,7 °C. Летом 
в Баренцевом море температура воды может варьиро-
вать от –1 °С в северных его частях до +12 °С. На юге 
и в центральной части моря положительные темпера-
туры отмечаются до глубины 20–30 м, ниже темпе-
ратура воды отрицательная. В Белом море летом тем-
пература воды в поверхностном ее слое до глубины 
30 м может достигать +15 °С, а на глубинах более 50 м 
температура воды отрицательная, до –1,5 °С. Таким 
образом, зимой Баренцево море остается более «те-
плым», чем Белое, благодаря Гольфстриму, а летом 
Баренцево море вследствие глубоководности остается 
более холодным по сравнению с Белым морем.
1 http://underwater.su/books/item/f00/s00/z0000021/st019.shtml
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В Белом море выявлено до 200 видов макрофитов. 
Самая высокая биомасса водорослей наблюдается 
в заливе Мурман, где она достигает 46,9 кг/м2, а в 
бассейне и заливах (южнее Горла) она не превышает 
26,8 кг/м2. В Баренцевом море выявлено 197 видов 
макрофитов, а биомасса бурых водорослей может до-
стигать 40 кг/м2. Благодаря интенсивной минерали-
зации, обилию света и прогреванию морской воды, 
относительно большей протяженности береговой ли-
нии удельный вес растительной продукции в Белом 
море больше, чем в Баренцевом. Определено, что на 
1 м3 воды в Белом море приходится в среднем 279 мг 
биомассы макрофитов (235 мг годовой продукции), а 
в Баренцевом – не более 0,5–0,6 мг.

В супралиторали Белого моря можно встретить 
представителей зеленых водорослей порядка ульво-
вых – монострома (Моnostroma), ульва (Ulva), энтеро-
морфа (Enteromorpha), ульвария (Ulvaria). Литораль-
ную зону всех северных морей обильно населяют 
бурые водоросли из порядка фукусовых – фукус 
(Fucus) (рис. 1), аскофиллум (Ascophyllum), ламина-
рия (Laminaria), пельвеция (Pelvetia), которые до-
стигают крупных размеров и господствуют среди 
других водорослей. Видовой состав водорослей на 
различных участках моря может существенно разли-
чаться. Например, такие обычные для Мурмана ли-
торальные виды, как Halosaccion ramentaceum, Pal-
maria palmata, Spongomorpha, в бассейне и заливах 
Белого моря встречаются довольно редко. Для этих 
видов характерно слабое развитие, а часто и полное 
отсутствие их скоплений в виде зарослей. На откры-
тых и полуоткрытых участках литорали и верхнего 
отдела сублиторали встречается Alaria esculenta, ко-
торая иногда образует довольно густые заросли.

В верхнем и среднем горизонтах литорали Баренце-
ва моря доминирующей является ассоциация фуку-
са двурядного (Fucus distichus) и пальмарии пальча-
той (Palmaria palmata) с общей массой до 14,4 кг/ м2. 
На каменистом грунте распространена ассоциация 
фукуса пузырчатого (F. vesiculosus) и пальмарии 
пальчатой (P. palmata), биомасса которых может до-
стигать 1,7–15,3 кг/м2 [67]. В нижнем горизонте ли-
торали преобладают фукус двухрядный (F. distichus), 
фукус зубчатый (F. serratus), аскофиллум узловатый 
(A. nodosum). На их долю местами приходится до 80% 
биомассы всех водорослей литорали и 75% общей 
площади зарослей [9]. В сублиторали доминируют 
крупные (до 5 м длиной и более) бурые, преимуще-

ственно ламинариевые водоросли – представители 
родов хорды (Chorda), ламинарии (Laminaria), алярии 
(Alaria) [9]. В открытых частях «губ» морей в услови-
ях интенсивного движения воды формирует мощный 
пояс ламинария северная (L. hyperborea) на глубине 
от 3–5 до 15 м, с биомассой до 19,2 кг/м2 [67].

В популяциях красных и зеленых водорослей Барен-
цева моря наблюдается явление разреженности. Мож-
но заметить и признаки угнетения этих водорослей, 
выражающиеся в таких разноуровневых (организмен-
ный и популяционный) изменениях, как сокращение 
ареалов, уменьшение размеров слоевища, снижение 
скорости роста, уменьшение размеров и плотности за-
рослей. В результате эти водоросли растут отдельными 
небольшими пятнами, и биомасса их незначительна. 
Например, для красной водоросли порфира (Porphyra 
umbilicalis) биомасса составляет 18,5–37,4 г/ м2, для зе-
леных еще меньше – от 0,75 до 3,0 [67].

Таким образом, видовой состав и биомасса водоро-
слей Баренцева и Белого морей весьма разнообразны. 
Это связано, прежде всего, с влиянием заходящих в 
Баренцево море теплых вод Североатлантического 
течения и с отсутствием мощных пресных водото-
ков. Белое море является внутренним морем, на его 
флору оказывает влияние близость Баренцева моря. 
Эти моря являются наиболее продуктивными среди 
шельфовых морей Арктики.

1.2. Макрофиты северных морей России,  
не подверженных влиянию теплого течения

Карское море является одним из самых холодных 
морей России. Большую часть года оно покрыто льда-
ми. По этой причине флора в Карском море беднее, 
чем, например, в Баренцевом. На востоке моря темпе-
ратура воды от довольно высоких значений (+1,7 °С) 
на поверхности быстро понижается с глубиной и на 
горизонте 10 м достигает –1,2 °С, а у дна – –1,5 °С. Зи-
мой температура воды в подлёдном слое – от –1,5 до 
–1,7 °С. Летом в самые теплые месяцы (июль и август) 
на свободных ото льда пространствах температура 
воды на поверхности – от +3 до +6 °С, а подо льдом 
она немного поднимается над точкой замерзания.

До 95% видов водорослей, выявляемых в Карском 
море, аналогичны холоднолюбивым водорослям 
мурманского побережья Баренцева моря [19]. Флора 
Карского моря представлена 65 видами [19], главным 
образом, красных водорослей, несколько беднее – 
бурыми водорослями и совсем немного – зелеными. 

Рис. 1. Колонии Fucus sp. в супралиторали Белого моря после отлива (слева) и при приливе (справа)
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Разнообразие бурых водорослей представлено не-
которыми видами фукусов, ламинарий (Laminaria 
saccharina, Laminaria digitata); среди красных во-
дорослей встречаются представители видов паль-
мария (Palmaria), одонталия (Odonthalia), порфира 
(Porphyra), среди зеленых водорослей – ульва (Ulva).

Флора моря Лаптевых все еще остается мало изу-
ченной. В зимний период подо льдом температура 
воды – от −0,8 °C в юго-восточной части до −1,8 °C 
на севере. Летом в свободных ото льда районах моря 
поверхностные воды прогреваются до +6 °C, в за-
ливах – до +10 °C, подо льдом температура остаётся 
близкой к 0 °C. В настоящее время известно 16 ви-
дов макрофитов, обитающих в водах этого моря [19]. 
Здесь преобладают атлантические виды. Арктиче-
ских видов здесь четыре: Laminaria solidungula, Cer-
atocolax hartzii, Halosaccion arcticum, Polysiphonia 
arctica. Растительный мир представлен, главным 
образом, диатомовыми водорослями.

Флора Восточносибирского моря из-за суровых 
ледовых условий также бедна при сравнении с со-
седними морями. Зимой температура близка к точке 
замерзания: от –0,2 до –0,6 °C – вблизи устьев рек 
и от −1,7 до –1,8 °C – у северных границ моря. Ле-
том температура воды в заливах и бухтах достигает 
+7…+8 °C, в открытых свободных ото льда районах – 
только +2…+3 °C, у кромки льда она близка к 0 °C.

В Восточносибирском море только изредка и, глав-
ным образом, в прибрежной зоне западной части 
моря встречаются бурые и красные водоросли. Среди 
них – ламинария копытная (Laminaria solidungula), 
галосакцион арктический (Halosaccion arcticum), по-
лисифония арктическая (Polysiphonia arctica), десма-
рестия шиповатая (Desmarestia aculeate), одонталия 
зубчатая (Odonthalia dentate), фикодрис выемчатый 
(Phycodrys sinuosa).

В Чукотском море температура воды на поверх-
ности зимой – +1,8 °C, летом – от +4 до +12 °С.  
С глубиной температура воды понижается, но в вос-
точной части моря летом она остаётся положитель-
ной до самого дна. Во флоре бурых и красных во-
дорослей Чукотского моря на долю видов общих с 
Карским морем и Атлантикой приходится 81%. Воз-
можно, на разнообразие и обилие флоры Чукотского 
моря значительное влияние оказывает Тихий океан. 
В морях Дальнего Востока произрастают виды зеле-
ных, бурых и красных водорослей; около 50 видов из 
них образуют массовые заросли. Среди макрофитов 
встречаются энтероморфа (Enteromorpha), десмаре-
стия (Desmarestia), ламинария (Laminaria), антитам-
нион (Antithamnion).

Таким образом, разнообразие и обилие макрофитов 
северных морей России с точки зрения их экологиче-
ской характеристики определяется климатическими 
условиями. Выявление связи, разнообразия и оби-
лия макрофитов северных морей России с обилием 
и разнообразием микроорганизмов, как свободножи-
вущих (планктонных), так и, тем более, эпифитных, 
представляет большой теоретический и практиче-
ский интерес. Очевидно, что даже при умеренных 
изменениях климата возможны сукцессии как макро-
фитов, так и эпифитных микробных сообществ.

Следовательно, выявление закономерностей изме-
нений в фито- и микробиоценозах позволят уточнить 
прогнозы и модели изменений, вызываемых как при-
родными, так и антропогенными факторами.

2. Микроорганизмы северных морей
В северных морях в силу, в первую очередь, кли-

матических условий в экологических системах воз-
растает относительная роль микроорганизмов, глав-
ным образом бактерий. В любой водной экосистеме 
можно выделить три категории микроорганизмов: 
планктонные – свободно перемещающиеся с водны-
ми массами, микроорганизмы осадков и прикреплен-
ные микроорганизмы – пленочные и, в частности, 
эпифитные. Между первой и третьей категориями, 
где должны доминировать аэробные и светолюбивые 
или толерантные к свету микроорганизмы, возможен 
значительный обмен организмами. Во второй катего-
рии могут доминировать анаэробные бродящие ин-
дифферентные к свету организмы. В настоящей ра-
боте рассматриваются гетеротрофы первой и третьей 
категорий, представленные аэробными свободножи-
вущими и прикрепленными микроорганизмами.

2.1. обилие и разнообразие планктонных  
гетеротрофных микроорганизмов северных морей

Изучение экологии микробных сообществ в вод-
ных экосистемах обычно начинается с выявления 
морфологического разнообразия, а также общей чи-
сленности микроорганизмов прямым учетом и посе-
вом на среды. К сожалению, до сих пор отсутствуют 
единые обоснованные методики учета численности 
методом посева планктонных, а тем более эпифит-
ных гетеротрофных бактерий, учитывающие специ-
фику экосистем северных морей [46, 126, 128].

Факторами, определяющими численность микро-
организмов в морской воде, являются температура, 
соленость, доступность кислорода, зависящая от 
движения или стагнации воды, количество и природа 
доступного субстрата, природа и численность попу-
ляций животных-хищников, которая может сильно 
варьировать [81, 138].

Микроорганизмы по их активности при низких 
температурах подразделяют на психрофильные (хо-
лодолюбивые) и на психротолерантные или псих-
ротрофные [83, 118]. Психрофильными называются 
микроорганизмы, активно растущие при +5…+15 °С, 
но не растущие при температуре выше +20 °С. Ми-
кроорганизмы, которые демонстрируют активность 
как при достаточно низких температурах (несколь-
ко ниже +15 °С), так и в мезофильных условиях, на-
зывают еще психроактивными. Адаптивные ответы 
микроорганизмов, обитающих в условиях низких 
температур, в том числе структурные и функцио-
нальные изменения на уровне клеточных компонен-
тов и метаболизма, а также выработка механизмов, 
защищающих от разрушительного действия внутри-
клеточного льда при замораживании-оттаивании, 
рассмотрены в ряде обзоров [103, 117, 118].

Давно отмечено, что в условиях арктических тем-
ператур воды сравнительно высока биохимическая 
активность гетеротрофных микроорганизмов [40]. 
Причем исследованиями с помощью флуоресцен-
тного красителя хлорида 5-циано-2,3-дитиолтетра-
золия показано, что практически все метаболически  
активные клетки, в которых образуется его нераст-
воримая восстановленная форма, связаны с тверды-
ми частицами [107]. Этот факт дает основание по-
лагать, что многие так называемые планктонные, то 
есть свободноживущие микроорганизмы на самом 
деле являются прикрепленными.
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Микроорганизмы морских экосистем, как и других 
местообитаний, способны к выделению экзофермен-
тов [135]. Микроорганизмы, адаптированные к росту 
в средах с низкой температурой, являются коммерче-
ски и промышленно привлекательными источника-
ми гидролитических ферментов, таких как протеаза, 
липаза, амилаза и др., с удобными в практическом 
применении температурными оптимумами [108, 117]. 
Ферменты психрофильных микроорганизмов давно 
используются в пищевой, текстильной промышлен-
ности для создания детергентов, косметики, фарма-
цевтических продуктов [95, 118].

Общая микробная численность подвержена сезон-
ной изменчивости. Максимальная численность ми-
кроорганизмов в морской воде наблюдается в конце 
лета, снижение количества бактерий происходит в 
осенний период. Помимо сезонной изменчивости на 
численность и состав микробных сообществ оказы-
вает влияние и действие течений, приливно-отлив-
ных явлений и т. д. В прибрежных водах численность 
бактериального населения выше, чем в открытых ча-
стях моря [40], что определяется в значительной мере 
распределением, характером и концентрацией орга-
нического вещества (ОВ) в морской воде. Дополни-
тельным фактором распределения микроорганизмов 
может быть и очаговость произрастания и отмира-
ния макрофитов – важных продуцентов органиче-
ского вещества. Ввиду того, что в прибрежной зоне 
сосредоточено больше ОВ (прежде всего, биомассы 
водорослей), ее можно считать более эвтрофици-
рованной по сравнению с открытой частью моря.  
Во внутренних морях выявляется в два раза больше 
свободноживущих бактерий, чем на тех же глубинах 
в открытых морях и океане. Таким образом, очаго-
вость распределения ОВ приводит к зональности и 
очаговости распределения бактерий в воде [40].

Численность микроорганизмов в арктических во-
дах в среднем достигает 105–106 клеток/мл [79, 96, 
98]. В Баренцевом море общая микробная числен-
ность составляет 3,1×106–2,1×107 кл/мл, в Белом – 
5×105– 6×106 кл/мл, в Карском – 2,5×105–3×106, в море 
Лаптевых – 2×105–2×106 кл/мл, в Восточносибирском 
море и Чукотском – 3×104–2,45×105 кл/мл [34, 49–52].

Несмотря на то, что Белое море расположено юж-
нее Баренцева и представляет собой большой залив, 
условия для жизни в его прибрежных водах более 
суровы: более шести месяцев в году вода у берега 
Белого моря покрыта льдами, тогда как южная часть 
Баренцева моря, омываемая течением Гольфстрима, 
является незамерзающей. В связи с этим общая чи-
сленность микроорганизмов Белого моря ниже по 
сравнению с баренцевоморскими водами.

Морфологически, значительная часть бактерий сре-
ди известных планктонных обитателей представлена 
палочками, однако встречаются кокковидные, кок-
кобациллярные формы, вибрионы. В условиях голо-
дания размеры клеток бактерий могут уменьшаться 
[121], вследствие чего увеличивается отношение их 
поверхности к объему и возрастает способность кле-
ток к утилизации энергетических субстратов [22, 122].

Таксономически в водах северных морей домини-
руют протеобактерии, преимущественно из классов 
α- и γ-Proteobacteria, а также бактерии филогенетиче-
ской группы Cytophaga–Flavobacterium–Bacteroidetes 
(CFB) (табл. 1) и археи. Бактерии обычно доминиру-
ют по численности и многообразию над археями, 

хотя в некоторых глубоководных ареалах преобла-
дают представители архейных родов Methanogenium, 
Methanococcus, Methanosarcina и Methanolobus, а так-
же ацетогены [86, 103]. Совершенно естественно, что 
одной из основных физиологических особенностей 
микроорганизмов северных морей является психро-
филия. Это свойство характерно, в том числе, для 
дрожжей и мицелиальных грибов. Наиболее рас-
пространённые виды микромицетов, обитающие 
в морских грунтах и морской воде, относятся к ро-
дам Alternaria, Chaetomium, Geotrichium, Penicillium, 
Trichoderma, Thraustochytrium, Ulkenia [2, 59].

2.2. Разнообразие планктонных  
углеводородокисляющих микроорганизмов

Самоочищение морских экосистем от природ-
ных и антропогенных загрязнений – сложный про-
цесс, включающий физические, химические и био-
логические составляющие: испарение, растворение, 
эмульгирование, агрегирование, сорбирование на 
взвесях, химическое и фотохимическое окисление, 
физическую и биологическую седиментацию. Веду-
щее место как в самоочищении, так и искусственном 
очищении акваторий от загрязнений занимают био-
логические процессы, основанные на жизнедеятель-
ности микроорганизмов.

В последнее время возрастает степень загрязне-
ния акваторий Мирового океана, в том числе север-
ных морей России, в частности, нефтью и нефтепро-
дуктами, что стимулирует необходимость развития 
технологий очистки акваторий именно от этих пол-
лютантов. Следует отметить, что технологии очист-
ки арктических морей отличаются от технологий, 
приемлемых в теплых морях, и требуют других 
подходов. Наиболее экологически чистым являет-
ся биологический способ очистки с использованием 
углеводородокисляющих микроорганизмов.

В настоящее время известно, что по крайней мере 
79 родов бактерий, 9 родов цианобактерий, 103 рода 
грибов и 14 родов водорослей способны использовать 
нефть и ее производные в качестве единственного 
источника углерода и энергии [99]. Из морской среды 
выделено 25 родов бактерий и 27 родов микроскопи-
ческих грибов, окисляющих углеводороды [62].

Среди грамположительных бактерий – сапро-
трофные микобактерии и родственные рода, кото-
рые содержат в клеточной стенке миколовые ки-
слоты (Rhodococcus, Corynebacterium, Nocardia, 
Arhtrobacter) [29]. Миколовые кислоты арктических 
родококков представлены соединениями с длиной 
цепи от С20 до С40. В их составе относительно вели-
ка доля ненасыщенных соединений с одной и двумя 
двойными связями. Это обеспечивает низкую вяз-
кость липидной фазы клеточной стенки этих ми-
кроорганизмов [28]. Малополярные липиды в соста-
ве клеточных стенок представителей Acinetobacter, 
Rhodococcus, Arthrobacter представлены триглице-
ридами и восками.

В морских водах также широко распростране-
ны представители грамотрицательных бактерий 
р. Pseudomonas. Они не имеют толстой гидрофобной 
клеточной оболочки. Однако их клетки окружены 
внешней мембраной, богатой фосфолипидами. Рас-
положенная под ней клеточная стенка бедна липида-
ми. Поэтому снижение гидрофобности поглощаемых 
субстратов осуществляется с помощью эмульгато-
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Табл. 1
Филогенетическая принадлежность бактерий, встречающихся в водах северных морей
Филум класс Род Ссылки

Proteobacteria α-Proteobacteria Brevundimonas [120, 132]
Octadecabacter [79, 133]

Hyphomonas [133]
Paracoccus [132]
Roseobacter [133]
Roseovarius [132]

Sphyngomonas [79, 120, 132]
Sphyngopixus [132]
Sulfitobacter [96, 132]

β-Proteobacteria Polaromonas [120, 133]
Rhodoferax [133]
Variovorax [96]

γ-Proteobacteria Acinetobacter [79, 132]
Alteromonas [133]

Colwellia [132, 133]
Enhydrobacter [132]

Glaciecola [79]
Halomonas [96]

Marinobacter [79, 96, 133]
Marinobacterium [132]

Marinomonas [132]
Oceanospirillum [79]
Oceanosphaera [132]
Photobacterium [132]

Pseudoalteromonas [79, 132]
Pseudomonas [79, 120, 132, 133]
Psychrobacter [79, 132]
Psychromonas [120, 133]

Shewanella [96, 132, 133]
Vibrio [79]

Bacteroidetes Группа (CFB):
Класс Cytophaga,
Класс Flavobacterium,
Класс Bacteroidetes.

Flavobacterium [79, 96]
Psychroserpens [79]

Bacteroides [135]
Polaribacter [79, 135]

Flectobacillus [133]
Selegentibacter [79]

Cytophaga [135]
Gelidibacter [133]

Actinobacteria Actinobacteria Arthrobacter [96, 120, 133]
Rhodococcus [120, 132]

ров, представляющих собой пептидогликолипиды, 
которые выделяются во внешнюю среду [27].

Из других УВО-бактерий наиболее представитель-
ны бактерии родов Achromobacter, Aeromonas, Alca-
ligenes, Bacillus, Brevibacterium, Citrobacter, Clos-
tridium, Corynebacterium, Desulfovibrio, Eneribacer, 
Escherichia, Flavobacterium, Methanobacterium, Mi-
crococcus, Micromonospora, Mycobacterium,Sarcina, 
Serratia, Spirillum, Streptomyces, Thiobacillus, Vibrio.

Среди УВО-цианобактерий наиболее часто 
встречаются Agmenellum, Aphanocapsa, Lyngbya, 
Microcoleus, Oscillatoria, Phormidium, Plectonema.

При изучении биодеградации нефти психротроф-
ными микроорганизмами было показано, что ин-
дивидуальные штаммы при температуре 24 °С 
способны разлагать от 15 до 26% нефти в течение 
7–10 суток, а при 4–6 °С – от 28 до 47% в течение 
10–20 суток [3, 43, 48].

Морские грибы по их истинному местообитанию 
подразделяют на облигатные морские и факульта-

тивные морские. Первые живут и способны к споро-
ношению только в морях и эстуариях, а вторые попа-
дают в море из наземной и пресноводной среды, но 
могут расти и, возможно, размножаться в морской 
воде. Для увеличения плавучести спор у микроми-
цетов есть ряд приспособлений: слизистые чехлы, 
придатки в виде кольца, колпачка, шипа, длинные 
отростки лентовидной, серповидной, булавовидной, 
цилиндрической и других форм, а в клетках содер-
жатся капельки жира [16]. Некоторые грибы посто-
янно живут внутри зеленых, бурых, красных водо-
рослей как эндосимбионты или паразиты, вызывая 
инфекции талломов и гибель водорослей [16]. Как 
правило, УВО-грибы и УВО-дрожжи наиболее мно-
гочисленны в прибрежных районах и, особенно, в 
донных отложениях.

Активность микромицетов по разрушению нефти 
близка к бактериальной или даже превышает ее [55]. 
Предполагается, что грибы могут конкурировать с 
бактериями в процессах окисления УВ, так как более 

А.М. СЕМЕНОВ, В.Н. ФЕДОРЕНКО, Е.В. СЕМЕНОВА



66 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера», 2014, т. 6, № 1

устойчивы к гидростатическому давлению и солено-
сти [92]. Некоторые культуры морских грибов практи-
чески полностью окисляют нормальные парафины и 
изопреноидные алканы и способны расти на арома-
тических соединениях [38]. Есть мнение, что грибы 
не только активно минерализуют углеводородное за-
грязнение, но и являются матрицей для адгезии дру-
гих углеводородокисляющих микроорганизмов [42].

Грибная УВО-микробиота наиболее часто пред-
ставлена родами Cladosporium, Aspergillus, Penicillum, 
Fusarium, Trichoderma, Cephalosporium, Penicillium, 
Mucor. Способностью разлагать углеводороды в аркти-
ческой воде обладают также представители семейства 
Mucoraceae. Грибы родов Corollospora, Dendryphiella 
выделяются только из морской воды [42]. Помимо 
истинных микромицетов встречаются и дрожжи ро-
дов Candida, Rhodotorula, Torulopsis, Saccharomyces, 
Hansenula, Endomycopsis, Debaryomyces, Endomyces, 
Endomycopsis, Trichosporon. Наиболее активная утили-
зация углеводородов (особенно сырой нефти) отмече-
на у Candida parapsilosis, С. tropicalis, С. guillermondii, 
С. lipolytica, Trichosporon sp., а также для отдельных 
родов Debaryomyces, Endomycopsis, Pichia.

Деструкция углеводородов происходит внутри 
клетки, куда они проникают путем простой диффу-
зии, которая облегчается в результате уменьшения 
длины углеводородной цепи, окисления парафинов, 
алифатических кислот и нафтенов при разрушении 
нефти. Однако в зависимости от ряда условий про-
цессы разложения некоторых органических веществ 
могут останавливаться на стадии образования про-
межуточных продуктов, которые иногда более ток-
сичны для морской биоты, чем сама нефть [38].

2.3. Прикрепленные бактерии  
и бактерии-эпифиты морских макрофитов

Многие морские микроорганизмы являются при-
крепленными, а часть из них – даже эпифитами ма-
крофитов. В данной работе под термином «эпифит» 
подразумевается микроорганизм, использующий 
поверхность водоросли как место предпочтитель-
ного или постоянного обитания. Несимбиотические 
факультативные связи между микроорганизмами и 
макрофитами квалифицируются как эпибиоз [139]. 
В таких случаях микроорганизмы называют эпиби-
онтами, в то время как макрофиты, согласно той же 
терминологии, являются базибионтами [139]. Так как 
морские макрофиты являются продуцентами органи-
ческого вещества, бактерии могут вступать с макро-
водорослями и в истинные симбиотические взаимо-
действия [94]. Есть основания относить ассоциации 
гетеротрофных микроорганизмов с водорослями к 
наиболее древним и экологически значимым [17, 53].

явление эпифитизма свойственно микроорганиз-
мам как наземных, так и водных растений. Изуче-
ние этого явления у микроводорослей, обитающих 
на макрофитах, подразумевает как выявление самого 
факта произрастания водорослей на водорослях, так 
и определение способов взаимодействия эпифитов с 
водорослью-субстратом [5, 10, 119, 127]. Однако во-
просы численности, функционального и таксономи-
ческого разнообразия микроорганизмов на поверхно-
сти морских макрофитов, их роли во взаимодействии 
и обмене с планктонными популяциями все еще ос-
вещены скудно. К настоящему времени все еще нет 
общепринятых методов исследования группового и 

видового состава эпифитной микробиоты, неясными 
остаются и вопросы взаимоотношения между микро-
бом-эпифитом и макрофитом.

Роль макрофитов в эпибиозе заключается в следу-
ющем.

1. Фотосинтетическая аэрация поддерживает в 
микросреде газовый обмен. Содержание кислорода 
в зоне зарослей макроводорослей в 2–3 раза выше, 
чем в открытой части водоема. Наибольшее насыще-
ние воды кислородом отмечается в дневные часы во 
время интенсивных фотосинтетических процессов.

2. В результате деградации макрофитов в воду по-
ступают продукты гидролиза: углеводы, белки, ор-
ганические кислоты и т. д.

3. Развитая поверхность растений выступает в роли 
«подложки», удерживающей микроорганизмы и уве-
личивающей зону контакта растения с бактериями.

4. Слизистые оболочки водорослей служат источ-
ником питания и укрытиями для микроорганизмов, 
что позволяет считать их идеальным местообитани-
ем микроорганизмов.

5. Водоросли способствуют формированию не 
только сообществ и растительно-микробных и зоо-
растительных взаимодействий, но тройственных и 
более сложных биотических связей (рис. 2).

Предполагается, что именно в водных системах 
развиваются наиболее сильные взаимодействия ра-
стений и гетеротрофных бактериальных сообществ 
[100]. Микробное население макрофитов, потребляя 
метаболиты, выделяемые растениями, способству-
ет освобождению поверхностных тканей растений 
от продуктов их собственного обмена, а макрофиты 
«помогают» микробам справиться с дефицитом ор-
ганических питательных веществ [114]. Микробное 
население, в свою очередь, минерализуя органиче-
ское вещество, снабжает растения элементами мине-
рального питания и факторами роста [84]. Известно, 
что бурые водоросли являются источником многих 
витаминов, в том числе и витамина В12. Однако уста-
новлено, что этот витамин не синтезируется водоро-
слями, а аккумулируется из продуктов выделений 
бактерий-эпифитов [6]. Содержание В12 в водорослях 
варьирует в зависимости от распределения микроор-
ганизмов в окружающей морской среде.

Рис. 2. Взаимодействие слоевищ и ризоморфов бурых 
водорослей (Fucus sp.) с макробиотическими (А – моллюск, 
слева, изъятый из скопления слоевищ, и мелкие моллюски 
вблизи основания слоевищ) и абиотическими (Б – морской 
камешек, покрытый ризоморфами) компонентами 
экосистемы их обитания
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Выживание и развитие бактерий в водных средах 
может зависеть от их способности прикрепляться к 
поверхности твердых субстратов (адгезии). Благода-
ря этой способности бактерии в водной среде будут 
находиться в иммобилизованном состоянии на взве-
шенных минеральных и органических частицах и на 
поверхности водорослей [32].

По своим свойствам эпифиты отличаются от бак-
терий, свободно плавающих в морской воде [110].  
В экспериментах с добавлением песка в культуру 
бактерий, выделенных с поверхности водорослей, и 
с последующим активным перемешиванием среды 
было обнаружено, что в эпифитных бактериях инду-
цировался синтез экзополимера, продуктивность ко-
торого была намного выше, чем у планктонных бак-
терий [137]. Благодаря экзополисахаридам сначала 
образуется толстый матрикс, который затем форми-
рует биопленку [87], а клетки бактерий при этом из-
меняют морфологию [72].

Бактериальная колонизация поверхности включает 
обратимую фазу (адсорбцию-десорбцию) и необра-
тимую фазу – прикрепление (адгезию). В процессе 
колонизации на стадии адсорбции задействованы 
главным образом физические силы: броуновское 
движение, электростатическое взаимодействие, гра-
витация, ван-дер-ваальсовы взаимодействия [89]. 
Вторая фаза протекает за счет ковалентных и ма-
кромолекулярных взаимодействий [139]. Микроор-
ганизмы могут прикрепляться к клеточным стенкам 
тканей водорослей при помощи жгутиков, фимбрий, 
стебельковых образований, нитей и капсул [88, 116]. 
Они также выделяют высокомолекулярные полиса-
хариды, которые обеспечивают адгезивность клеток 
[88]. Доля гетеротрофных организмов, прикреплен-
ных к поверхности макрофитов, значительно воз-
растает с увеличением поверхности макрофитов и 
уменьшением глубины водоема.

Гетеротрофные бактерии, существующие как в 
прикрепленном, так и в свободном состоянии, явля-
ются субстратом для одноклеточного зоопланктона и 
для многоклеточной планктонной мезобиоты, кото-
рые, в свою очередь, служат кормовой базой других 
потребителей, в том числе рыб [32]. Для многих де-
трит-использующих животных эпифитные бактерии 
являются источником биогенных элементов, таких 
как азот, углерод, фосфор и сера. Эпифитная микро-
биота также продуцирует ростовые факторы, кото-
рые могут быть использованы макрофитами [73, 74]. 
В клеточных стенках бурых водорослей содержатся 
такие полисахариды, как фукоиданы и альгиновые 
кислоты, разрушение структуры которых происхо-
дит при участии фукоидан-деградирующих фермен-
тов морских бактерий-эпифитов. Одним из наиболее 
богатых источников фукоидана является морская бу-
рая водоросль F. evanescens, при полной обработке 
которой выход фукоидана достигает 15–20% от сухой 
массы [143]. Высокая активность фукоиданаз отме-
чена у представителей бактерий родов Alteromonas 
и Pseudoalteromonas филума Proteobacteria и се-
мейства Flavobacteriaceae, типа Bacteroidetes, об-
наруживаемых на бурых водорослях. Показано, что 
фукоиданазы активнее синтезируются штаммами, 
выделенными из источников, богатых L-фуканами. 
Образующиеся в результате гидролиза фукоиданов 
мономеры могут использоваться в пищевой цепи 
другими потребителями. Фукоиданазы эпифитных 

бактерий можно применять для деградации высоко-
молекулярных фукоиданов и альгиновых кислот с 
целью получения сырья для медицинской и пищевой 
промышленности [1].

2.3.1. Численность микроорганизмов, выявляемых на 
поверхностях морских макрофитов

Сосуществование водорослей и микроорганизмов 
могло сохраниться на протяжении длительного вре-
мени только благодаря наличию их взаимного влия-
ния друг на друга. Поверхность макроводорослей не 
является местом случайного скопления микробов, а 
образует континуум микробно-растительных ассо-
циаций, часто в виде биопленок. При сравнении ма-
крофитов из чистых местообитаний и мест, временно 
загрязненных углеводородами, было установлено, что 
на поверхности водорослей в обоих случаях встреча-
ются два вида бактерий – Pseudomonas fluorescens и 
Ochrobactrum anthropi. Однако O. anthropi был выде-
лен только с поверхности фукуса и не встречался в 
морской воде, тогда как P. fluorescens встречался и в 
воде, и на талломах водорослей-макрофитов [8]. Это 
означает, что поверхность макрофитов заселена как 
истинными эпифитными микроорганизмами, так и 
«транзитными» микробами, временно функциони-
рующими на поверхности водорослей.

Численность бактериальных сообществ на поверх-
ности макрофитов, как и их состав, также определя-
ется физико-химическими и биотическими факто-
рами. Сравнительные исследования бактериальных 
сообществ макроводоросли Chara aspera и водного 
покрытосеменного растения Myriophyllum spicatum в 
двух разных условиях обитания – в пресной воде и в 
солоноватой – с использованием метода флуоресцен-
тной гибридизации in situ [100] показали, что числен-
ность бактерий на растениях, обитающих в солоно-
ватой воде (5,3×107 кл/г сухой массы), была выше, чем 
на пресноводных растениях (1,3×107 кл/г сухой мас-
сы), а на взрослых побегах – выше, чем на молодых.

Было показано, что число клеток бактерий на по-
верхности таллома ламинарии может достигать 
6,2×103 кл/см2, при этом большинство штаммов 
представлено гетеротрофными микроорганизмами, 
расщепляющими широкий спектр органических со-
единений, в том числе и нефтепродукты [45]. Учет 
бактерий в смывах с талломов макрофитов Fucus 
vesiculosus Баренцева моря, проведенный В.В. Иль-
инским, показал, что количество микробных клеток 
на слоевище колеблется от 1,42×107 до 1,48×107 кл/ см2 
[21]. Г.М. Устинова при использовании техники смы-
вов с талломов макрофитов показала, что числен-
ность бактерий, обитающих на поверхности ма-
крофитов, в 1,2–5,1 раза превышает численность 
бактериопланктона в воде [64]. В других исследова-
ниях, основанных на высеве эпифитной биомассы на 
чашки Петри и применении микрокопирования, бак-
териальная численность оказалась соответствующей 
106–108 кл/г живой биомассы водорослей [82].

В наших исследованиях количества и морфологи-
ческого разнообразия микроорганизмов на поверхно-
сти макрофитов, собранных в акватории и прилив-
но-отливной зоне Белого моря [57] с поверхностей 
талломов фукусов, были сделаны щадящие смывы с 
учетом смываемой площади таллома и объема воды. 
Полученные суспензии микроорганизмов были от-
фильтрованы через бактериальные фильтры. Для 
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сравнения численности эпифитных и планктонных 
микроорганизмов были отобраны образцы морской 
воды, взятой с разных глубин, с учетом ее объема. 
Подсчет клеток на фильтрах проводили методом лю-
минесцентной микроскопии после окраски акриди-
ном желтым. Для наблюдения и выявления микроб-
ных пейзажей на поверхности фукусов были сделаны 
препараты-отпечатки. При микроскопировании смы-
вов на фильтрах и препаратов-отпечатков было об-
наружено, что микробное сообщество поверхности 
фукусов представлено одиночными клетками и их 
скоплениями в виде микроколоний, что указывает 
на рост бактерий. Морфологически бактериальное 
разнообразие представлено кокками, одиночными и 
цепочками, многочисленными прямыми и изогну-
тыми (дугообразными) палочками разных разме-
ров (рис. 3). Встречаются клетки, подобные дрож-
жам. Численность микроорганизмов в образцах 
морской воды, взятой с разных глубин, колебалась 
от 8,56×104 до 2,74×106 кл/мл и в среднем составля-
ла ~ 2,90×105 кл/мл. Учет численности бактерий в 
смывах с талломов макрофитов показал, что коли-
чество микробных клеток на слоевище достигало 
1,14×106 кл/ см2.

В проведенных ранее другими авторами исследо-
ваниях влияния нефтепродуктов на фукусовые во-
доросли Баренцева моря F. vesiculosus, F. distichus, 
A. nodosum и Pylaiella littoralis, произрастающих во 
временно загрязненных нефтепродуктами местах, 
общая численность эпифитных бактерий на талло-
мах составляла 3,86×107–4,93×107 кл/см2, что было 
примерно в 3 раза выше, чем на фукусе из чистого 
местообитания: 1,42×107–1,48×107 кл/см2 [8].

В наших исследованиях количество микроорганиз-
мов на препаратах-отпечатках поверхностей разных 
макрофитов и с разных участков талломов колеба-
лось от 2,55×104 до 4,98×106 кл/см2. Меньшую числен-
ность микроорганизмов, выявленную в смывах на 
фильтрах, мы объясняем высокой адгезией клеток к 
таллому водоросли, закреплением клеток микроор-
ганизмов в слизи, образующейся при росте и старе-
нии водорослей, вследствие чего они труднее смыва-
лись с талломов.

Для того чтобы полнее оценить потенциал актив-
ности эпифитных микроорганизмов, необходимо 
знать механизмы и движущие силы развития ми-
кробных популяций (МП) и микробных сообществ 

(МС), закономерности их изменения во времени, при-
чины роста и отмирания микроорганизмов. Опреде-
ление ежедневной динамики численности эпифитов 
на талломе фукуса методом отпечатков выявило ко-
лебания численности в виде ее нескольких пико-
образных осцилляций.

Известно, что сильные нарушающие воздействия 
могут как упорядочивать, так и разупорядочивать 
колебания численности и активности МП и МС [33, 
54]. Для эпифитов морских макрофитов такими на-
рушающими воздействиями, даже регулярными, мо-
гут выступать «колебания» состояния водной среды, 
вызывающие изменение трофики макрофитов и эпи-
фитов, выделение экссудатов водорослями, концен-
трация которых непостоянна. Гармонический анализ 
результатов (рис. 4, неопубликованные авторские 
данные) ежедневной динамики численности бакте-
рий на поверхности одного и того же таллома (по ме-
тодике, ранее использованной для анализа динами-
ки численности бактерий в почве и ризосфере [33, 
54]) выявил статистически достоверные гармоники 
первого (период 13 дней, P < 0,05, рис. 4А) и пятого 
(период 2,4 дня, Р < 0,1, рис. 4Б) порядков. Результа-
ты гармонического анализа указывают на наличие 
как относительно долгосрочных колебаний числен-
ности с периодом, сопоставимым с длительностью 
наблюдений, так и краткосрочных колебаний, при 
которых численность возрастает и уменьшается за 
несколько дней.

Можно, конечно, предполагать, что долгосрочные 
колебания являются следствием внешних воздейст-
вий физического или химического характера (изме-
нение температуры, влажности, солености, солнеч-
ных циклов, климатических явлений и т. д.). Однако 
краткосрочные колебания не могут быть объяснены 
влиянием только внешних факторов, так как извест-
ны внутренние биологические причины, например 
изменения роста и отмирания микроорганизмов, 
происходящие в результате их взаимодействия с суб-
стратами [54].

Численность эпифитных микроорганизмов, ути-
лизирующих легкодоступные субстраты, при 15 
и 28 °С достигает 106 кл/мл. Эпифитные углеводо-
родокисляющие микроорганизмы (УВОМ) в жидкой 
минеральной среде с 1% нефти при этих же темпера-
турах достигали численности 104–105 кл/мл. Пересев 
выросших на среде с углеводами бактерий на среду с 
нефтью показал их способность окислять УВ.

Поверхность макрофитов также контаминирована 
грибами – до 106 пропагул на 1 г сухого вещества, и 
рост грибов микромицетов наблюдается в том числе 
и в среде с добавлением нефти

2.3.2. Биоразнообразие гетеротрофных бактерий-
эпифитов морских макрофитов

Видовой состав гетеротрофных бактерий-эпифи-
тов любых экотопов, разнообразие физиологиче-
ских групп и их биохимическая активность зависят 
от многих абиотических и биотических факторов [13, 
90]. Например, существует мнение, что высокая чи-
сленность бактерий на талломах водорослей может 
являться следствием подавленности жизнедеятель-
ности водоросли и, следовательно, снижения ее за-
щитных функций [61].

По-видимому, можно говорить о специфичности 
или предпочтительности колонизации макрофитов 

Рис. 3. Морфологическое разнообразие микроорганизмов 
на препарате-отпечатке с поверхности Fucus sp.
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Рис. 4. Гармонический анализ результатов серийного ежедневного определения численности микробных клеток на поверхности 
таллома водоросли. Черные точки – исходные данные; белые точки – результат обработки исходных данных. По вертикали 
на рис. 4А показаны результаты определения численности клеток (106/см2), на рис. 4Б – разности между последовательными 
результатами. Линия на 4А получена сглаживанием данных, на 4Б – фильтрацией и сглаживанием данных

Авторы выражают благодарность канд. биол. наук. В.В. Зеленеву (кафедра микробиологии биологического факультета МГУ 
имени М.В. Ломоносова) за помощь в проведении гармонического анализа экспериментальных результатов.

определенными микроорганизмами. Многие макро-
фиты могут продуцировать антимикробные соеди-
нения, позволяющие регулировать состав эпифитных 
микробных сообществ. Различные экзометаболиты, 
выделяемые иногда в довольно значительных коли-
чествах в морскую среду водорослями, стимулиру-
ют или подавляют развитие фитопланктона и пери-
фитона. Таким образом макрофиты создают вокруг 
себя определенную среду, в результате чего форми-
руется и контролируется видовой состав, динамика 
роста и численность организмов, находящихся в ней, 
в том числе и УВО-бактерий [60, 65, 66]. Одним из 
таких экзометаболитов является 22-членный цикли-
ческий лактон лобофоролид (lobophorolide), выделен-
ный из морской бурой водоросли Lobophora variegata 
и активный в отношении патогенных и сапрофит-
ных морских грибов [112]. Из красной водоросли 
Asparagopsis armata были выделены галогеноалканы, 
представленные бромоформами, и короткоцепочеч-
ные галогенокислоты, представленные дибромоаце-
татом, отрицательно действующие на патогенные для 
человека бактерии Escherichia coli, Staphylococcus sp., 
Pseudomonas aeruginosa и Vibrio spp [124].

С использованием олигонуклеотидных зондов, спе-
цифичных к определенным бактериальным филумам 
и грибам, было обнаружено, что наиболее часто сре-
ди эпифитных бактерий высших водных растений 
выявляются представители группы Flavobacterium-
Cytophaga и семейства Enterobacteriaceae [90]. Доми-
нирование тех же бактериальных групп не только сре-
ди планктонных бактерий, но и среди эпифитных, по 
мнению авторов, может быть результатом их высокой 
стойкости к солнечной радиации, особенно к УФ-излу-
чению, обусловленной наличием защитных пигментов.  
По видовому составу среди бактерий-эпифитов на-
земных высших растений распространены такие 
традиционные представители бактерий-космополи-
тов, как Pseudomomas fluorescens, Ps. chlororaphis, 
Ps. putida, Pantoea agglomerans, Arthrobacter flavescens, 
A. album, Lactobacillus plantarum, Васillus subtilis, 

В. megaterium, Klebsiella rosea [16]. Известны и дрож-
жи-эпифиты, среди которых наиболее часто встреча-
ются представители Candida oleophila, Cryptococcus 
albidus, Hansenulaspora guilliermondii, Metschnikowia 
pulcherrima, Rhodotorula glutinis и другие [12].

Исследования таксономического соста-
ва бактерий на морских макрофитах выяви-
ли на поверхности зеленых водорослей Ulva 
доминирование групп Bacteroidetes (Cytophaga-
Flavobacterium-Bacteroidetes) и α-Proteobacteria [136], 
особенно сем. Rhodobacteriaceae, Sphingomonadaceae, 
Flavobacteriaceae и Sapropiraceae [80], но встре-
чаются и представители групп γ-Proteobacteria, 
Verrucomicrobiae, Planctomycetes и Cyanobacteria 
[101]. На уровне родов наиболее часто выделяются 
Flavobacterium sp. [77], Bacillus, Vibrio, Pseudomonas 
и Moraxella [82]. Данные по таксономическому раз-
нообразию эпифитов-архей отсутствуют, что может 
быть связано с трудностями их выделения и культи-
вирования.

При изучении эпифитных микроорганизмов бу-
рой водоросли Laminaria saccharina из Баренцева 
моря были обнаружены мелкие клетки цианобак-
терий кластера Synechococcus [41]. Одним из пред-
ставителей бактериального населения макрофитов 
является A. rhodococcus sр. nov. ДВ-29 [25]. Среди 
эпифитных микроорганизмов встречаются пред-
ставители других гетеротрофных родов, таких как 
Nocardia, Planococcus, Rhodococcus, Corynebacterium, 
Cytophaga, ассимилирующие продукты метаболизма 
альгиновой кислоты, нокардиоформные микроорга-
низмы, осуществляющие деградацию альгиновой 
кислоты до составляющих ее мономеров (В-манну-
роновой и D-гулуроновой кислот) с их последующим 
потреблением [26].

На поверхности морских макрофитов выявляют-
ся и патогенные микроорганизмы, способные вы-
зывать инфекционные заболевания таллома или 
подавлять его развитие. Среди них известны пред-
ставители родов Staphylococcus, Aeromonas, Vibrio, 
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Streptococcus, Escherichia, Alteromonas, Planococcus, 
Bacillus, Cytophaga, Flavobacterium [93, 97].

К патогенным относят и морские Alteromonas-по-
добные протеобактерии вида Pseudoalteromonas 
issachenkonii sр. nov., выделенные с поверхности 
бурой водоросли F. evanescens [104, 105]. Было об-
наружено, что бактерия способна продуциро-
вать такие ферменты, как хитиназа и альгиназа, 
а другие представители рода Pseudoalteromonas 
синтезируют глюкозгидролазы, например, фу-
коиданазы, ламинараназы, альгиназы, агаразы, пул-
луланазы, β-глюкозоксидазы, β-галактозидазы, β-N-
ацетилглюкозаминидазы и β-ксилозидазы, которые 
участвуют в расщеплении таллома водоросли [106].

Как уже отмечалось, помимо бактерий на поверх-
ности макрофитов встречаются грибы и дрожжи. 
Морские дрожжи рода Candida являются эпифита-
ми зеленых и красных макроводорослей, тогда как 
бурые водоросли (фукусовые и ламинариевые) по-
давляют рост дрожжей, выделяя фенольные сое-
динения [130]. С талломов макрофитов Adenocystis 
utricularis, Desmarestia anceps и Palmaria decipiens 
были выделены грибы, относящиеся к родам 
Geomyces, Antarctomyces,Oidiodendron, Penicillium, 
Phaeosphaeria, Aureobasidium, Cryptococcus, 
Leucosporidium, и дрожжи р. Metschnikowia, 
Rhodotorula [115]. В других работах на поверхности 
морских водорослей выявлялись дрожжи Torulopsis 
sр., Candida albicans, C. natalensis, Trichosporon 
cutaneum, Endomycopsis chodatii [134].

На сегодняшний день имеются некоторые дан-
ные о таксономическом составе и углеводородоки-
сляющего эпифитона. К ним относятся представи-
тели родов Pseudomonas, Micrococcus, Arthrobacter, 
Corynebacterium, Mycobacterium, Rhodococcus [45].

Имеются сведения, указывающие на то, что боль-
шая часть углеводородокисляющего микробного це-
ноза представляет собой некультивируемые формы 
микроорганизмов [142].

3. Роль и практическое значение 
микроорганизмов, обитающих  
на поверхности макрофитов,  

в поддержании морских экосистем
За счет того, что поверхность слоевища макрофи-

тов покрыта слизью, в образовании которой прини-
мают участие микрофиты, к этой поверхности при-
липают взвешенные в воде частицы, и чем больше 
суммарная поверхность растения, тем эффективнее 
роль его как адсорбента [24]. Таким образом, кон-
центрируя взвешенные минеральные и органические 
вещества и тем самым способствуя их удалению из 
воды, комплексы макрофитов с эпифитами участву-
ют в естественном очищении водных сред и оказыва-
ют влияние на гидрохимический режим водоема [12].

Экологическая роль макрофитов и микроорганиз-
мов, обитающих на их поверхности, возрастает в 
связи с рассмотренной выше способностью многих 
из них окислять углеводороды нефти, очищая та-
ким образом водную экосистему. Эта способность 
становится особенно актуальной в связи с возмож-
ным возрастанием загрязнения морских акваторий 
углеводородами. Разрабатываются фитотехнологии 
очистки воды с использованием водных растений, в 
частности, морских макрофитов [31].

Попадая в воду, нефть образует «слики» – пятна 
эмульгированной нефти, формирующиеся из-за не-
растворимости большинства компонентов нефти в 
воде. Эмульгированная нефть, иначе называемая 
«шоколадный мусс», может налипать на талломы 
макрофитов, приводя к их утяжелению, обрыву и 
обесцвечиванию [60]. Было показано, что под дейст-
вием нефтяной пленки происходит подавление фо-
тосинтеза у макрофитов и уменьшение количества 
пигментов и активности каталазы в талломах [69]. 
К воздействию нефти и нефтепродуктов макрофиты 
наиболее чувствительны на ранних стадиях разви-
тия, что может проявляться в замедлении или пол-
ной остановке развития спор и проростков [39, 60]. 
Влиянию нефтяного загрязнения в большей степени 
подвержены гаметофиты, ранние спорофиты и моло-
дые части таллома [60]. С другой стороны, отмечено, 
что малые концентрации нефти могут оказывать сти-
мулирующее воздействие на макрофиты, и у некото-
рых водорослей при этом наблюдалось значительное 
усиление скорости фотосинтеза [131]. Например, у 
ульвы и алярии нефть в количестве 0,7 мг/л вызыва-
ла рост скорости фотосинтеза на 80%, а у костарии 
при концентрации нефти 0,007 мг/л – на 30%. Было 
показано, что нефтяная пленка не снижает скорости 
роста некоторых водорослей в морской воде [60] и 
в минимальных концентрациях может оказывать 
стимулирующее воздействие на развитие макрофи-
тов. Например, нефть в концентрации 0,01% уско-
ряла рост цистозиры в 1,1 раза, а при концентрации 
до 0,1% скорость роста была близка к контрольным  
значениям [37].

В обзоре исследований по изучению влияния не-
фти и нефтепродуктов на рост, развитие и размно-
жение макроводорослей О.В. Степаньян и Г.М. Вос-
кобойников пришли к выводу [60], что наиболее 
устойчивы к воздействию нефти и нефтепродуктов 
бурые водоросли (фукусовые и ламинария), наиме-
нее – красные и зеленые (порфира, пальмария и эн-
тероморфа). Различная чувствительность к действию 
нефтетоксикантов зависит от стадии онтогенеза во-
дорослей. Наибольшей способностью к поглощению 
дизельного топлива обладают молодые участки тал-
ломов фукуса, что, по-видимому, обусловлено более 
высоким уровнем метаболизма клеток этих участков 
талломов [45]. Макроводоросли, произрастающие в 
местах с хроническим нефтяным загрязнением, ме-
нее чувствительны к воздействию нефти, чем водо-
росли чистых мест, и способны переносить действие 
значительных доз эмульгированных и растворенных 
фракций нефти, превышающих установленные пре-
дельно допустимые концентрации в несколько раз. 
По сравнению с эмульгированной и растворенной 
формами нефти (нефтепродуктов) более токсичной 
для макроводорослей является пленка нефти (не-
фтепродуктов), которая снижает интенсивность фо-
тосинтеза, газовый обмен, при этом снижение ак-
тивности каталазы ведет к накоплению продуктов 
перекисного окисления в клетках.

Макрофиты способны накапливать нефтяные 
углеводороды в своих талломах. В связи с этим об-
суждается возможность использования морских ма-
крофитов для ликвидации нефтяных загрязнений. 
Показано [7], что содержание нефтепродуктов в во-
дорослях и на их поверхности через 30 суток после 
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загрязнения составляло 6,9 г/кг, из них 3,2 г/кг было 
снято с поверхности, а 3,7 г/кг экстрагировано из 
талломов водорослей. Через неделю после извлече-
ния водорослей из области нефтяного загрязнения 
и их помещения во влажную камеру при температу-
ре, аналогичной температуре среды обитания, мас-
совая доля нефтепродуктов составила 1,0 г/кг, из них 
0,8 г/ кг было снято с поверхности и 0,2 г/кг извле-
чено из талломов водорослей. Через 2 недели мас-
совая доля нефтепродуктов в водорослях составила 
0,8 г/ кг. Таким образом, показано, что живые макро-
фиты обладают высокой адсорбционной способно-
стью в отношении нефти и нефтепродуктов, а сниже-
ние массовой доли УВ на поверхности и в талломах 
водорослей свидетельствует об окислении УВ нефти 
при участии поверхностных микроорганизмов. Этим 
авторы объясняют факт существования F. vesiculosus 
в зонах постоянного нефтяного загрязнения без зна-
чительных изменений ультраструктуры, фотосинте-
за, пигментного и полисахаридного составов макро-
фита [45].

Известны и другие факты, свидетельствующие о 
том, что снижение концентрации УВ нефти в воде в 
присутствии макрофитов происходит за счет вклю-
чения как коротко-, так и длинноцепочечных УВ в 
биомассу водорослей и окисления УВ самими водо-
рослями до веществ с более низкой молекулярной 
массой или трансформации УВ в более полярные ве-
щества без изменения числа углеродных атомов [94, 
141]. Однако вклад таких процессов ничтожен в гло-
бальных масштабах.

В последние годы замечено, что в местах произ-
растания водорослей, особенно бурых и красных, 
окисление нефти идет быстрее. Однако водоросли 
выступают преимущественно в качестве адсорбен-
тов нефти и нефтепродуктов, способных удерживать 
нефтяную пленку в течение длительного времени, а 
окисление углеводородов нефти происходит за счет 
обитающих на поверхности талломов макрофитов 
эпифитных УВО микроорганизмов. Макрофиты спо-
собствуют этому процессу за счет выделения кисло-
рода и создания комплекса оптимальных условий для 
роста и развития микробной биомассы на их поверх-
ности. Водоросли являются источником и субстра-
том для микробного разнообразия и увеличивают 
зону контакта между нефтью и бактериями за счет 
значительной поверхности растений. Такие условия 
способствуют развитию гетеротрофных микроорга-
низмов, среди которых немало УВО-бактерий, тем 
самым способствуя очистке морских экосистем при 
их загрязнении углеводородами. Установлено, что 
в зарослях водорослей-макрофитов Баренцева моря 
углеводородокисляющая активность морских бакте-
рий на 20% больше, чем на свободной от макрофитов 
акватории [46]. В холодных климатических услови-
ях наиболее эффективным методом биоремедиации 
окружающей среды может быть интродукция УВОМ, 
поскольку аборигенная микробиота в условиях не-
продолжительного летнего периода формируется 
медленно, следовательно, количество природной ми-
кробной биомассы будет недостаточным для окисле-
ния значительных количеств нефти [48, 71].

Е.В. Семенова и соавт. провели исследования по 
выявлению бактерий на поверхности бурых водо-
рослей с помощью люминесцентной микроскопии 

с дальнейшей изоляцией бактериального сообще-
ства и получением чистых культур бактерий. Было 
установлено, что штаммы эпифитных бактерий, вы-
деленных в чистые культуры, являются активными 
окислителями УВ сырой нефти [56–58]. Для этого 
фильтры с иммобилизованными на них равными ко-
личествами биомассы пропитывали нефтью в раз-
ных концентрациях: 100, 10 и 1%, что достигалось 
смешиванием нефти с дизельным топливом в разных 
объемных пропорциях. Было обнаружено, что через 
4 суток фильтры с клетками, пропитанные нефтью в 
концентрациях 1 и 10%, были практически свободны 
от нефти. Фильтр, пропитанный 100% нефтью, через 
6 суток посветлел только по краям [57].

Таким образом, макрофиты играют важную эколо-
гическую роль как первичные продуценты органиче-
ского вещества, которые служат местом обитания и 
размножения многих микроорганизмов. Эпифитные 
УВОМ, сосредоточенные на поверхностях талломов, 
имеют важное значение в деградации и утилизации 
нефтяных пленок с поверхности водных сред и ма-
крофитов за счет разрушения этого загрязнения УВО 
микроорганизмами.

Заключение
Макрофиты представляют собой важный компо-

нент морских экосистем, будучи первичными про-
дуцентами и тем самым обеспечивая биологическое 
разнообразие и гармонизируя функционирование 
морской биоты.

Водоросли являются носителями неоднородных по 
составу эпифитных микробных сообществ, в том чи-
сле обладающих способностью окислять углеводоро-
ды. Макрофиты создают благоприятные условия для 
жизнедеятельности микроорганизмов, с которыми, 
вероятно, они находятся в трофическом взаимодей-
ствии. В таких альго-бактериальных ассоциациях 
наблюдается специфичность микроорганизмов для 
отдельных видов и участков таллома водорослей и 
определенная видовая зависимость от условий про-
израстания растений и от ряда абиотических и био-
тических факторов.

Показана возможность использования положитель-
ного влияния макроводорослей на самоочистку мор-
ских акваторий от нефтяных загрязнений. Водоро-
сли могут использоваться и в качестве адсорбентов, 
своего рода боновых заграждений, для очистки вод-
ных сред от нефтяных загрязнений за счет сорбции 
и механического удержания нефтяной пленки. Эпи-
фитные УВОМ, сосредоточенные на поверхностях 
талломов, играют основную роль в деградации не-
фтяных пленок на поверхности водных сред и макро-
фитов. Альго-бактериальные ассоциации представ-
ляют собой перспективный и выгодный ресурс для 
очистки морских экосистем при их загрязнении угле-
водородами. Можно полагать, что оценка совместной 
активности эпифитных УВОМ и их носителей позво-
лит уточнить и даже пересмотреть их роль и вклад в 
удаление нефти с морской поверхности.

На основе консорциумов водорослей и эпифитных 
УВОМ, а также полученных из этих консорциумов 
бактериальных сообществ могут быть созданы био-
препараты для очистки акваторий морей от нефти с 
использованием макрофитов или других сорбентов 
в качестве носителей УВОМ.

А.М. СЕМЕНОВ, В.Н. ФЕДОРЕНКО, Е.В. СЕМЕНОВА
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109. Kılınç B., Cirik S., Turan G. et al. Chap-
ter 31. Seaweeds for food and industrial applica-
tions // Food Industry / Ed. by I. Muzzalupo. In-
Tech, 2013. – DOI: 10.5772/53172

110. Korber D.R., Lawrence J.R., Lappin-
Scott H.M., Costerton J.W. Growth of microor-
ganisms on surfaces // Microbial Biofilms / ed. 
by H.M Lappin-Scott, J.W Costerton. Cambridge 
Univ. Press, 1995. – P. 15–45. DOI: http://dx.doi.
org/10.1017/CBO9780511525353.003

111. Kohlmeyer J., Kohlmeyer E. Marine mycol-
ogy: The Higher Fungi. – N.Y.: Academic Press, 
1979. – 690 p.

112. Kubanek J., Jensen P.R., Keifer P.A. et 
al. Seaweed resistance to microbial attack: a tar-
geted chemical defense against marine fungi // 
Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. – 2003. – Vol. 100. – 
№ 2. – P. 6916–6921.

113. Leong S.A., Allen C., Triplett E.W. Biology 
of Plant-Microbe Interactions. Vol. 3. Minneapo-
lis; St. Paul.: Int. Soc. Molecular Plant-Microbe 
Interactions. 2002. 360 p.

114. Liittge U. Epiphyten: Evolution und Ok-
ophysiologie // Naturwissenschaften. – 1985. – 
Vol. 72. – P. 557–566.

115. Loque A.P., Medeiros A.O., Pellizzari F.M 
et al. Fungal community associated with marine 
macroalgae from Antarctica // Polar Biology. – 
2010. – Vol. 33. – № 5. – P. 641–648.

116. Lustigman B.K., Lee L.H., Ganger M., 
Chu T.-C. Epiphytic bacteria of the surface of ma-
rine macroalgae collected from the NY/NJ coast, 
USA // InVivo. – 2007. – Vol. 28. – №. 3. – P. 12–20.

117. Margesin R., Schinner F. Properties of 
cold-adapted microorganism and their potential 
role in biotechnology // J. Biotchecnol. – 1994. – 
Vol. 33. – № 1. – P. 1–14.

118. Margesin R., Neuner G., Storey K.B. Cold-
loving microbes, plants, and animals – fundamen-
tal and applied aspects // Naturwissenschaften. – 
2007. – Vol. 94. – № 2. – P. 77–99.

119. Mitbavkar S., Anil A.C. Diatoms of the mi-
crophytobenthic community in a tropical inter-
tidal sand flat influenced by monsoons: spatial 
and temporal variations // Marine. Biol. – 2006. – 
Vol. 148. – № 4. – P. 693–709.

120. Miteva V.I., Sheridan P.P., Brenchley J.E. 
Phylogenetic and physiological diversity of micro-
organisms isolated from a deep greenland glacier 
ice core // Appl. Environ. Microbiol. – 2004. – 
Vol. 70. – № 1. – P. 202–213.

121. Morita R.Y. Starvation-survival of hetero-
trophs in the marine environment // Adv. Microb. 
Ecol. – 1982. – Vol. 6. – P. 171–198.

122. Novitsky J. A., Morita R. Y. Starvation-in-
duced barotolerance as a survival mechanism of 
a psychrophilic marine vibrio in the waters of the 
Antarctic convergence // Marine Biol. – 1978. – 
Vol. 49. – № 1. – P. 7–10.

123. Ostenfeld C. Immigration of a Biddulphia 
sinensis in the North Sea waters // Internationale 
Revue der Gesamten Hydrobiologie und Hydrog-
raphie. Bd. 2. 1909.

124. Paul N.A., Nys R., Steinberg P.D. Chemical 
defence against bacteria in the red alga Aspara-
gopsis armata: linking structure with function // 

А.М. СЕМЕНОВ, В.Н. ФЕДОРЕНКО, Е.В. СЕМЕНОВА



76 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера», 2014, т. 6, № 1

Marine Ecol. Prog. Ser. – 2006. – Vol. 306. – P. 87–
101.

125. Pinto G., Pollio A., Previtera L., Temus-
si F. Biodegradation of phenols by microalgae // 
Biotechnology Lett. – 2002. – Vol. 24. – № 24. – 
P. 2047–2051.

126. Poindexter J. S. Oligotrophy: Feast and 
famine existence // Adv. Microbiol. Ecol. – 1981. – 
Vol. 5. – P. 63–89.

127. Rindi F., Guiry M.D. Composition and spa-
tiotemporal variability of the epiphytic macroal-
gal assemblage of Fucus vesiculosus Linnaeus at 
Clare Island, Mayo, western Ireland // J. Exper. 
Marine Biol. Ecol. – 2004. – Vol. 311. – № 2. – 
P. 233– 252.

128. Semenov A.M. Physiological bases of oli-
gotrophy of microorganisms and concept of micro-
bial community // Microb. Ecol.– 1991. – Vol. 22. – 
№ 1. – P. 239–247.

129. Semenov A.M., van Bruggen A.H.C., Ze-
lenev V.V. Moving waves of bacterial populations 
and total organic carbon along roots of wheat // Mi-
crob. Ecol. – 1999. – Vol. 37. – № 2. – P. 116–128.

130. Seshadri R., Sieburth J. Seaweeds as a res-
ervoir of Candida yeasts in inshore waters // Ma-
rine Biol. – 1975. – Vol. 30. – № 2. – P. 105–117.

131. Shiels W. E. Crude oil phytotoxicity stud-
ies // Environmental Studies of Port Valdez. Fair-
banks. Univ. Alaska. 1973. P. 413–446.

132. Srinivas T.N.R., Nageswara Rao S.S.S., 
Vishnu V.R.P. et al. Bacterial diversity and bio-
prospecting for cold-active lipases, amylases and 
proteases, from culturable bacteria of Kongsfjor-
den and Ny-Alesund, Svalbard, Arctic. // Curr. Mi-
crobiol. – 2009. – Vol. 39. – № 5. – P. 537–547.

133. Staley J.T., Gosink J.J. Poles apart: bio-
diversity and biogeography of sea ice bacteria // 
Annu. Rev. Microbiol. – 1999. – Vol. 53. – № 1. – 
P. 189–215.

134. Suehiro S. Studies on the yeasts develop-
ing in the putrefied marine algae // Sci. Bull. Fac. 
Agric. Kyushu. Univ. – 1960. – Vol. 17. – № 4. – 
P. 443–449.

135. Teske A., Durbin A., Ziervogel K. et al. Mi-
crobial community composition and function in 
permanently cold seawater and sediments from an 
Arctic Fjord of Svalbard // Appl. Environ. Micro-
biol. – 2011. – Vol. 77. – № 6. – P. 2008–2018.

136. Tujula N.A., Crocetti G. R., Burke C. et al. 
Variability and abundance of the epiphytic bacterial 
community associated with a green marine Ulvacean 
alga // The ISME J. – 2010. – Vol. 4. – P. 301–311.

137. Vandevivere P., Kirchman D.L. Attach-
ment stimulates exopolysaccharide synthesis by 
a bacterium // Appl. Environ. Microbiol. – 1993. – 
Vol. 59. – № 10. – P. 3280–3286.

138. Wacksman S.A., Hotchkiss M. Viability 
of bacteria in sea water // J. Bacteriol. – 1937. – 
Vol. 33. – № 4. – P. 389–400.

139. Wahl M. Marine epibiosis. Fouling and an-
tifouling: some basic aspects // Marine Ecol. Prog. 
Ser. – 1989. – Vol.58. – № 1–2. – P. 175–189.

140. Wahlenberg G. Flora Lapponica. DOI http://
dx.doi.org/10.5962/bhl.title.41432

141. Wang X., An Y., Zhang J. et al. Contribution 
of biological processes to self–purification of wa-
ter with respect to petroleum hydrocarbon associ-
ated with No. 0 diesel in Changjiang Estuary and 
Jiaozhou Bay, China // Hydrobiology. – 2002. – 
Vol. 469. – № 1–3. – P. 179–191.

142. ZoBell C.E. Marine microbiology. Waltham 
(Mass.). Chron. Bot. Press, 1946. 240 р.

143. Zvyagintseva T.N., Shevchenko N.M., 
Chizhov A.O. et al. Water-soluble polysaccharides 
of some far-eastern brown seaweeds: Distribution, 
structure, and their dependence on the develop-
mental conditions // J. Exper. Marine Biol. Ecol. – 
2003. – Vol. 294. – P. 1–13.

ПРИРОДА




