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Исследовано воздействие повышенного содержания свинца и кадмия в искусственной среде на
рост и морфогенез проростков бурой водоросли Fucus distichus subsp. evanescens. В работе было уста-
новлено, что при содержании свинца в среде свыше 100 мкг/л и кадмия – 60 мкг/л у проростков фу-
куса отмечалось существенное подавление ростовых процессов. При этом скорость роста водорос-
лей не восстанавливалась после их длительной экспозиции в среде без добавления металлов. Высо-
кое содержание свинца и кадмия приводило к тератологическим изменениям в эмбриогенезе
фукуса: нарушению формирования оси роста, аномальному развитию ризоидальной зоны и образо-
ванию вне- и внутриклеточных отложений металлов. Полученные результаты могут быть использо-
ваны в санитарной марикультуре при очистке прибрежных акваторий с использованием F. distichus,
поскольку даже для ранних стадий развития этого вида характерна устойчивость к длительному воз-
действию высоких концентраций солей Pb и Cd в водной среде.
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ВВЕДЕНИЕ

Загрязнение морских прибрежных экосистем
тяжелыми металлами (ТМ) является одной из наи-
более серьезных проблем во всем мире. Как прави-
ло, оно связано с антропогенной деятельностью, в
частности с добычей природных ископаемых, ра-
ботой металлургических заводов, предприятий
теплоэнергетики, автотранспорта и другими ис-
точниками [1–4]. Реже постоянное и значительное
поступление ТМ в среду обусловлено природными
источниками – вулканизмом, выветриванием гор-
ных пород, апвеллингом [5].

Металлы присутствуют в водной среде и в не-
значительных количествах необходимы организ-
мам для существования [6–8]. Однако высокие
концентрации ТМ могут вызывать ухудшение каче-
ства окружающей среды, обусловленное, главным
образом, кислородным голоданием и нарушением
биогеохимических циклов [9, 10]. Изменение фи-
зико-химических характеристик морской воды
влияет на механизмы поглощения питательных

веществ у продуцентов прибрежных районов,
морских трав и водорослей, что, в конечном сче-
те, приводит к снижению продуктивности всей
экосистемы [4, 11, 12]. Токсичность ТМ в сочета-
нии с другими стрессовыми воздействиями при-
водит к изменениям в структуре сообществ из-за
гибели видов-эдификаторов, что в дальнейшем
вызывает ограничение доступности среды обита-
ния, снижение биоразнообразия и нарушение
функционирования всей экосистемы [13, 14].

Морские бентосные водоросли способны вы-
держивать длительное воздействие ТМ. Их сопро-
тивляемость неблагоприятным условиям среды, в
частности неорганическим поллютантам, обуслов-
лена способностью изолировать и деактивировать
ТМ в клеточных структурах – вакуолях и клеточ-
ных стенках [4]. В результате этих защитных меха-
низмов водоросли могут накапливать металлы в
значительных количествах, существенно превы-
шающих их содержание в окружающей среде. Бла-
годаря этим свойствам они используются и как
биоиндикаторы качества морских акваторий, и как
биомониторы изменений условий среды [4, 15].

Для биомониторинга состояния прибрежных
районов очень часто используют представителей

Сокращения: ТМ – тяжелые металлы, AGR – абсолютная
скорость роста, IMR – среда для культивирования водо-
рослей.
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ламинариевых и фукусовых водорослей [16]. Од-
нако устойчивость видов-мониторов зачастую
ограничена выживаемостью микроскопических и
ювенильных стадий их развития, поскольку
именно эффективное развитие репродуктивных
клеток и молодых проростков определяет успех
воспроизводства этих видов. Как правило, диапазо-
ны толерантности водорослей на ранних стадиях
развития гораздо уже, чем у взрослых особей. Кроме
того, несмотря на то что механизмы проникнове-
ния и дальнейшее воздействие ТМ на функциони-
рование клеток водорослей хорошо изучены [4], от-
ветные реакции и диапазоны устойчивости у от-
дельных видов, в том числе и близкородственных,
могут сильно отличаться. Выявление летальных
концентраций для разных стадий развития ви-
дов-мониторов позволит прогнозировать изме-
нения в прибрежных экосистемах и разработать
основу для их использования в санитарной мари-
культуре.

Для изучения воздействия тяжелых металлов
на раннее развитие водорослей в качестве мо-
дельного объекта использовали литоральную бу-
рую водоросль Fucus distichus subsp. evanescens.
Этот вид среди многолетних водорослей Авачин-
ской губы, несмотря на существенную трансформа-
цию здесь сообщества макрофитобентоса за пятиде-
сятилетний период, остался массовым представите-
лем литоральной альгофлоры, не утратившим свое
структурообразующее значение [17, 18].

Целью настоящей работы являлось исследова-
ние воздействия свинца и кадмия на ранние ста-
дии развития Fucus distichus subsp. evanescens в
условиях температуры и продолжительности све-
тового дня, близких к таковым в естественной
среде при массовом размножении вида. Для этого
необходимо было решить несколько задач: оце-
нить воздействие металлов на скорость роста фу-
куса, установить возможность нормального раз-
вития после длительной экспозиции проростков
в среде с высоким содержанием металлов, вы-
явить наиболее часто встречающиеся аномалии в
развитии эмбрионов водоросли.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Сбор водорослей и постановка экспериментов.

Исходным материалом для проведения лаборатор-
ных экспериментов послужили образцы водоросли
F. distichus subsp. evanescens со зрелыми концептаку-
лами, собранные в мае в литоральной зоне бухты
Сероглазка (Авачинская губа, юго-восточная Кам-
чатка). Для получения зигот фукуса использовали
метод, предложенный Т. Мотомуро [19] с измене-
ниями, детально описанными нами ранее [20].
Культуры фукуса выращивали в чашках Петри
(35 × 10 мм, Eppendorf), в каждой из которых на-
считывалось от 600 до 800 проростков. Все водо-
росли в культурах находились в прикрепленном

состоянии, субстратом для их развития являлось
дно чашек Петри.

Питательную среду для культивирования осев-
ших зигот готовили на основе морской воды с соле-
ностью 28‰, отобранной в месте сбора водорослей.
Содержание Pb и Cd в природной морской воде,
использованной для приготовления культураль-
ной среды, измеренное на атомно-эмиссионном
спектрометре (4100 MP-AES Agilent, Agilent Tech-
nologies, США), не превышало 2.1 и 3 мкг/л соот-
ветственно. В условиях лаборатории морскую воду
предварительно стерилизовали (автоклавирование,
Yamato SQ510) и обогащали необходимыми вита-
минами, микро- и макроэлементами согласно
протоколу для приготовления IMR-среды [21]. В
1 л культуральной среды содержалось 50 мг NaNO3,
6.8 мг KH2PO4, 1 мл раствора микроэлементов (1 г
FeCl3, 0.62 г MnSO4, 0.25 г ZnSO4, 0.13 г Na2MoO4 ·
· 2H2O, 4 мг CoCl2·6H2O, 4 мг CuSO4·5H2O, 6 г EDTA
и 1 л ddH2O) и 0.1 мл раствора витаминов (10 мг
тиамина, 0.1 мг цианокабаламина, 0.1 мг биотина
и 100 мл ddH2O). Для приготовления растворов,
содержащих свинец и кадмий, использовали соли
Pb(NO3)2 и CdCl2 соответственно. Рабочие рас-
творы металлов в IMR-среде содержали номи-
нальные концентрации Pb и Cd: 10, 20, 40, 60, 100,
200 мкг/л. Каждый раствор ТМ тестировался от-
дельно в трех повторностях.

Культивирование водорослей проводили при
двух разных режимах инкубирования, отличаю-
щихся условиями температуры среды и продолжи-
тельностью освещения и соответствующих двум
пикам полового размножения фукуса у юго-восточ-
ной Камчатки. Первый режим использовали для
тестирования диапазона концентрации металла
от 10 до 60 мкг/л, при этом развивающиеся зиго-
ты выращивали при температуре 10°С и фотопе-
риоде 12 : 12 ч. В естественной среде подобные
условия близки к таковым для первых летних ме-
сяцев (июнь и июль) – периоду развития про-
ростков фукуса после короткого пика весеннего
размножения. Во втором режиме развитие эм-
брионов фукуса при более высоких концентраци-
ях свинца и кадмия проходило при температуре
7°С и условиях короткого дня (8 ч света и 16 ч тем-
ноты). При близких значениях температуры и
продолжительности дня у юго-восточной Кам-
чатки происходит массовое осеннее размножение
F. distichus и, соответственно, в прибрежной зоне
начинают активно развиваться проростки фукуса.
Воздействие концентраций Pb и Cd до 60 мкг/л в
условиях короткого дня и низкой температуры на
культуры фукуса было изучено нами ранее, так,
исследованные концентрации металлов не при-
водили к элиминации проростков [22].

Интенсивность освещения во всех экспери-
ментах составляла 30 мкмоль фотонов/(м2 с). Па-
раллельно в экспериментах для каждого диапазо-
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на концентраций металлов культуры фукуса вы-
ращивали в среде без добавления металлов,
контрольные группы инкубировали при тех же
условиях освещения и продолжительности дня,
что и испытуемые группы.

Определение скорости роста культур. Наблюде-
ния за развитием эмбрионов и проростков F. dis-
tichus вели с помощью стереомикроскопа Olympus
SZX10 и инвертированного микроскопа Olympus
IX73, снабженных цветными фотокамерами DP27
и DP73 (Olympus, Japan). Для определения их ли-
нейных размеров использовали программное
обеспечение CellSens Entry (Olympus, Japan). За
общую длину проростков принимали сумму зна-
чений длины их ризоидальной и талломической
частей. Измерения проростков фукуса проводили
через каждые 3–4 сут., особи отбирали случайным
образом. Количество измеренных водорослей пре-
вышало 30 и обычно составляло 50 для каждой ис-
пытуемой и контрольной групп. Полученные зна-
чения длины усредняли и высчитывали стандарт-
ное отклонение. Абсолютную скорость роста
(AGR, мкм/сут.) рассчитывали по формуле (1) [23]:

(1)

где (Lобщ)1 – усредненная начальная и (Lобщ)2 –
усредненная конечная длина проростков в группе;
(t2 − t1) – период времени между начальным и теку-
щим измерениями, выраженный в сут. Получен-
ные для каждой группы значения AGR усредняли
(n = 3) и высчитывали стандартное отклонение.

Общая продолжительность эксперимента при
диапазоне концентраций металла 10–60 мкг/л со-
ставила 40 сут., при диапазоне 60–200 мкг/л –
64 сут. При этом для последнего случая первые
32 дня культуры выращивали в средах, содержав-
ших тяжелые металлы, остальное время – в IMR-
среде без добавления Pb и Cd.

При наблюдении за развитием проростков
фукуса их дифференцировали на группы соглас-
но выделенным нами ранее стадиям морфогене-
за [24]: (0) эмбрионы, состоящие из 2–5 клеток;
(I) одно- и двухслойные эмбрионы с развитым
ризоидом, длина которого превышает таковую
талломической части; (II) проростки с много-
слойной талломической частью; (III) проростки,
имеющие гиалиновые волоски.

Статистический анализ. Статистическую обра-
ботку и построение графиков выполняли в про-
грамме GraphPad Prism version 8.4.2. Нормальность
распределения полученных данных проверяли с
помощью теста Д’Агостино-Пирсона (D’Agosti-
no-Pearson test), гомогенность дисперсии – теста
Браун-Форсайта (Brown-Forsythe test). Для оценки
статистических различий между контрольными и
испытуемыми группами применяли однофактор-
ный дисперсионный анализ (one-way ANOVA),
при выявлении различий между контрольной и

общ 2 общ 1 2 1(( ) ( ) )AGR ,) (L L t t= − −

испытуемыми группами использовали апостери-
орное сравнение с помощью критерия Даннетта
(Dunnett post hoc test). Различия между средними
значениями считали достоверными при P ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Рост проростков F. distichus в среде с номиналь-

ными концентрациями металлов 10, 20, 40 и 60 мкг/л
в нормальных условиях (фотопериод 12 : 12 ч,
10°С). В течение первых 15 сут. эксперимента
рост проростков F. distichus в средах с добавлением
свинца в номинальных концентрациях 10, 20, 40,
60 мкг/л не отличался от такового в контрольной
группе (P > 0.05, Dunnett test) (рис. 1а). При этом
в отдельные периоды линейные размеры водорос-
лей в среде с добавлением металла были больше,
чем в IMR-среде. Так, на 12-е сут. культивирования
средние значения длины проростков в контрольной
группе достигали 343.8 мкм, в то время как в средах
с концентрацией 20 мкг/л и более они превышали
350 мкм (рис. 1а). В течение последующих 3 сут. эта
разница лишь увеличивалась.

На 19-е сут. эксперимента в группах, выра-
щиваемых в среде с содержанием свинца 10 и
40 мкг/л, были выявлены различия в росте отно-
сительно контрольной группы (P < 0.05, Dunnett
test). Следует отметить, что в этих случаях добав-
ление металла оказывало стимулирующий эф-
фект на развитие проростков (рис. 1a). Через не-
делю, на 26-е сут. эксперимента, этот эффект от-
мечался уже во всех испытуемых группах (P <
< 0.05, Dunnett test). Исключение составили про-
ростки, выращенные в среде с максимальной
концентрацией свинца (60 мкг/л), их линейные
размеры не отличались от таковых в контроль-
ной группе (P = 0.24, Dunnett test) (рис. 1a). Пре-
вышение длины проростков F. distichus, культи-
вируемых в среде с 40 мкг/л Pb, относительно
контрольной группы составило 33.9%.

После 33 сут. культивирования испытуемых
групп в среде с добавлением свинца средние зна-
чения линейных размеров проростков превыша-
ли значения в контрольной группе. Однако стати-
стически значимые различия выявлены только у
водорослей, развивавшихся в средах с содержа-
нием металла 10 и 40 мкг/л (P = 0.0001 и P = 0.004
соответственно, Dunnett test) (рис. 1a). К концу
эксперимента, на 40-е сут., средние значения ли-
нейных размеров проростков из всех групп пре-
вышали 900 мкм. Только у водорослей, выращен-
ных в среде с 60 мкг/л Pb, оно было ниже. В кон-
трольной группе средняя длина проростков
составила 946.7 мкм, максимальная длина была
обнаружена у проростков в среде с содержанием
металла 40 мкг/л (рис. 1a). Различий в росте ис-
пытуемых групп относительно контрольной к
концу эксперимента не выявлено (P > 0.05, Dun-
nett test).
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Изменение линейных размеров проростков
F. distichus, культивируемых в средах с номиналь-
ными концентрациями кадмия 10, 20, 40, 60 мкг/л
представлены на рисунке (рис. 1б). В течение
первых 6 сут. длина водорослей в испытуемых
группах не отличалась от контрольной (P > 0.05,
Dunnett test) и изменялась незначительно, от
128.0 до 153.7 мкм. Через два дня во всех культурах
с добавлением металла у проростков было отме-
чено заметное отставание в росте (P < 0.05, Dun-
nett test). В течение последующей недели разли-
чия в ростовых процессах обнаружены не были
(рис. 1б). Только в группе, развивающейся в среде
с концентрацией кадмия 60 мкг/л, выявлены наи-
более низкие показатели линейных размеров от-
носительно контрольной группы (P < 0.05, Dun-
nett test), их отставание в росте составило 28.8%.

С 19 по 40 сут. эксперимента для проростков,
культивируемых в средах с номинальной концен-
трацией кадмия 10 и 20 мкг/л, выявлены различия
в линейных размерах водорослей по отношению
к контрольной группе (P < 0.05, Dunnett test).
Здесь во всех случаях отмечено стимулирующее
воздействие кадмия на рост F. distichus (рис. 1б). К
концу эксперимента длина проростков в контроль-
ной группе составляла 946.7 мкм, в культурах с кон-
центрацией кадмия 10 мкг/л – 1306.2 мкм, и в
культурах с концентрацией кадмия 20 мкг/л –
1209.9 мкм, что соответственно на 38.0 и 27.9%
больше, чем длина проростков в среде без добав-
ления металла.

У проростков фукуса, выращенных в среде с
концентрацией кадмия 40 мкг/л, различий в росто-
вых процессах относительно контрольной группы
не обнаружено (P > 0.05, Dunnett test). В течение
всего периода, начиная с 12 по 20 сут., линейные
размеры в этой группе были сопоставимы с тако-
выми в контрольной группе (рис. 1б).

С 15 сут. эксперимента развитие проростков в
среде с концентрацией кадмия 60 мкг/л суще-
ственно отставало от контрольной группы (P < 0.05,
Dunnett test). На 40-е сут. их длина достигала
715.7 мкм, что составляло только 75.6% от тако-
вой в контрольной группе. Концентрация кадмия
в среде выше 60 мкг/л оказывала явное отрица-
тельное воздействие на ростовые процессы ран-
них стадий развития F. distichus.

Во всех испытуемых группах показатели абсо-
лютной скорости роста водорослей достигали
максимальных значений на 19-е сут. эксперимента
(рис. 2). В это время прирост F. distichus в испытуе-
мых культурах с Pb варьировал в среднем от 29.75
до 34.75 мкм/сут., с Cd – 14.93–33.38 мкм/сут. при
значении AGR в контрольной группе –
19.70 мкм/сут. Во всех группах с Pb скорость роста
была выше, чем в контрольной (P < 0.05, Dunnett
test). Подобный положительный эффект отмечен
и для культур фукуса с концентрациями Cd 10 и
20 мкг/л. Явное подавление скорости роста про-
ростков отмечено только в среде с концентрацией
кадмия 60 мкг/л (P = 0.01, Dunnett test). К концу
эксперимента, на 40-е сут., различия в скорости
роста фукуса в средах с содержанием металлов
выявлены только для концентрации Cd 10 мкг/л
(положительный эффект, AGR = 31.42 мкм/сут.,
P = 0.03, Dunnett test) и Cd 60 мкг/л (отрицатель-
ный эффект, AGR = 31.42 мкм/сут., P < 0.0001,
Dunnett test).

В условиях культивирования при температуре
10°С и фотопериоде 12 : 12 ч на 8-е сут. проростки
имели сформированную объемную талломиче-
скую часть, их рост замедлялся. Дальнейшее раз-
витие водорослей приводило к появлению и ро-
сту гиалиновых волосков, длина которых не учи-
тывалась нами при измерении общих линейных

Рис. 1. Изменение длины (мкм) проростков Fucus dis-
tichus subsp. evanescens в среде с разным содержанием
свинца (а) и кадмия (б) в течение 40 сут.: (1) кон-
трольная группа; (2) Pb 10 мкг/л; (3) Pb 20 мкг/л;
(4) Pb 40 мкг/л; (5) Pb 60 мкг/л; (6) Cd 10 мкг/л; (7) Cd
20 мкг/л; (8) Cd 40 мкг/л; (9) Cd 60 мкг/л. Для каждой
группы приведены среднее значение и стандартное
отклонение (n = 50 для контрольной группы и n = 30
для испытуемых групп).
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размеров. В целом рост F. distichus в среде с номи-
нальной концентрацией кадмия 10 и 20 мкг/л
происходил более активно, чем в среде с анало-
гичными концентрациями свинца. Максималь-
ные из испытуемых концентраций металлов вы-
зывали угнетение ростовых процессов (рис. 1, 2).

Развитие проростков F. distichus в среде с номиналь-
ными концентрациями металлов 60, 100 и 200 мкг/л в
условиях короткого дня и при 7°C. Развитие про-
ростков F. distichus в средах с концентраций металлов
от 60 до 200 мкг/л в условиях низкой температуры и
короткого дня (7°С и фотопериоде 8 : 16 ч) происхо-
дило иначе, чем при более низком содержании
свинца и кадмия (рис. 3). Во всех испытуемых
группах, как в среде с Pb, так и в среде с Cd, отме-
чалось отрицательное воздействие металлов на ро-
стовые процессы водорослей относительно про-
ростков из контрольной группы (P < 0.05, Dunnett
test). В течение первых двух недель эксперимента от-
ставание в росте в группах, культивируемых в содер-
жащих свинец средах (60, 100 и 200 мкг/л), варьиро-
вало от 37.2 до 46.3%, в группах, выращиваемых в

средах с добавлением кадмия (60, 100 и 200 мкг/л) –
от 44.4 до 54.1%.

После 32 сут. выращивания проростков
F. distichus в средах с содержанием Pb и Cd (60, 100
и 200 мкг/л) ростовые процессы значительно за-
медлялись (рис. 3). Линейные размеры водорос-
лей в группах, выращенных в средах с добавлени-
ем свинца, были ниже, чем у контрольных на
45.9–73.1%, в группах, культивируемых в средах с
кадмием, – на 70.1–80.2%. Минимальные значения
общей длины проростков отмечены при номиналь-
ных концентрациях свинца и меди 200 мкг/л. Так,
через месяц культивирования в контрольной груп-
пе средняя длина водорослей составляла 1150.2 мкм
против 309.5 мкм при максимальном содержании
Pb в среде (рис. 3а) и 227.3 мкм при максимальном
содержании Cd в среде (рис. 3б).

Последующее выращивание испытуемых групп
F. distichus в течение еще 32 сут. проводили в IMR-
среде без добавления металлов. Существенного

Рис. 2. Абсолютная скорость роста (AGR, мкм/сут.)
проростков Fucus distichus subsp. evanescens в среде с
разным содержанием тяжелых металлов (Pb и Cd):
(а) – на 19-е сут.; (б) – на 40-е сут. Для каждого ме-
талла указана номинальная концентрация (10, 20,
40, 60 мкг/л). * отмечены статистические значимые
различия между контрольной и тестируемыми груп-
пами (P ≤ 0.05, Dunnett test).
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Рис. 3. Изменение длины (мкм) проростков Fucus dis-
tichus subsp. evanescens в среде с разным содержанием
свинца (а) и кадмия (б) в течение 64 сут.: (1) кон-
трольная группа; (2) Pb 60 мкг/л; (3) Pb 100 мкг/л;
(4) Pb 200 мкг/л; (5) Cd 60 мкг/л; (6) Cd 100 мкг/л;
(7) Cd 200 мкг/л. После 32 сут. все культуры выращи-
вали в IMR среде без добавления тяжелых металлов.
Для каждой группы приведены среднее значение и
стандартное отклонение (n = 50).
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увеличения линейных размеров проростков за
весь период отмечено не было. В большинстве
групп наблюдалось ингибирование ростовых про-
цессов. Только у проростков в среде с концентра-
цией свинца 60 мкг/л была зарегистрирована по-
ложительная динамика роста. Их длина к концу
эксперимента составляла 1109.3 мкм, в то время
как в контрольной группе она превышала 1400 мкм
(рис. 3а). В остальных группах (Pb_100 и Pb_200)
среднее значение длины не превышало 600 мкм.
Линейные размеры проростков в средах с кон-
центрациями кадмия 60, 100 и 200 мкг/л характе-
ризовались еще более низкими значениями, ко-
торые варьировали в зависимости от группы в
пределах 249.0–350.6 мкм (рис. 3б).

Максимальные значения абсолютной скорости
роста проростков F. distichus, культивируемых в сре-
де с концентрациями металлов 60, 100 и 200 мкг/л,
были отмечены в первые две недели эксперимента.
К 29 сут. эксперимента прирост водорослей в кон-
трольной группе в среднем достигал 34.57 мкм/сут.,
в испытуемых группах не превышал 17.5 мкм/сут.

в среде с добавлением свинца и 10.5 мкм/сут. в
среде с добавлением кадмия (рис. 4а). Во всех
группах воздействие металлов на скорость роста
водорослей характеризовалось выраженным от-
рицательным эффектом (P < 0.05, Dunnett test). К
концу эксперимента негативное воздействие ме-
таллов на ростовые процессы фукуса сохранилось
(рис. 4б).

Развитие проростков фукуса при концентрации
металлов выше 60 мкг/л сопровождалось тератоло-
гическими отклонениями. Наиболее явные анома-
лии были обнаружены в формировании ризоидаль-
ной части водорослей. Многообразие вариантов
развития ризоидов у проростков было разделено на
4 типа: сформированный главный ризоид с боковы-
ми выростами или без них (тип I, рис. 5а–б); нали-
чие нескольких равнозначных ризоидов (тип II,
рис. 5в–е); нарушение оси роста, развитие двух
главных ризоидов на противоположных зонах
талломической части (тип III, рис. 5ж–з); отсут-
ствие ризоидов при сформированной многослой-
ной пластинчатой части с развитыми гиалиновы-
ми волосками (IV тип, рис. 5и).

В контрольной группе у большинства пророст-
ков (70.3%) ризоидальная часть развивалась по
типу II (рис. 5к). Выраженный главный ризоид
имели только 28.9% ювенильных водорослей.
При этом во всех случаях длина ризоидов превы-
шала таковую талломической части (рис. 5в–г).
Кроме того, ризоидальные выросты были сильно
вакуолизированы и слабо пигментированы. На-
рушение оси роста было выявлено у менее 1% ис-
следованных проростков.

Развитие органов прикрепления у проростков,
культивировавшихся в средах с добавлением свинца
(номинальные концентрации 60, 100 и 200 мкг/л),
отличалось от контрольной группы (рис. 5к). При
концентрации металла 60 мкг/л практически все
водоросли имели развитые равнозначные ризои-
ды (91.7%). Главный ризоид сформировался лишь
у 5.5% особей. Отклонения в развитии органов
прикрепления были выявлены у 2.8% водорослей.
Только в этой испытуемой группе зарегистриро-
вано развитие проростков без ризоидальной ча-
сти, их доля составила 1.9% (рис. 5и). В то же вре-
мя они имели от 1 до 3 гиалиновых волосков, как
правило, наличие таких волосков характеризует
проростки как физиологически зрелые. Их появ-
ление является последней стадией морфогенеза
ювенильных водорослей, после которой они раз-
виваются во взрослых особей.

При концентрациях свинца в среде выше 60 мкг/л
в испытуемых группах преобладала доля пророст-
ков с главным ризоидом (рис. 5к). В среде с кон-
центрацией Pb 100 мкг/л она составила 76.9%, в
среде с концентрацией Pb 200 мкг/л – 53.4%. Для
этих групп выявлено самая высокая частота встре-
чаемости аномального развития ризоидальной ча-

Рис. 4. Абсолютная скорость роста (AGR, мкм/сут.)
проростков Fucus distichus subsp. evanescens в среде с
разным содержанием тяжелых металлов (Pb и Cd):
(а) – на 29-е сут.; (б) – на 64-е сут. Для каждого ме-
талла указана номинальная концентрация (60, 100,
200 мкг/л). * отмечены статистические значимые
различия между контрольной и тестируемыми груп-
пами (P ≤ 0.05, Dunnett test).
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сти фукуса. Нарушение в формировании оси ро-
ста проростков отмечено в 16.9% случаев для
группы, выращенной в среде с содержанием
свинца 100 мкг/л, и 8.4% – для группы, развивав-
шейся в среде с содержанием свинца 200 мкг/л
(рис. 5ж–з). Как правило, их ризоидальные выро-
сты были слабо вакуолизированы и сильно пиг-
ментированы.

Во всех группах, культивируемых в средах с до-
бавлением кадмия, подавляющая часть проростков
имела выраженный главный ризоид (95.2–97.1%).
При этом, у него отсутствовали боковые выросты
как в апикальной части, так и в переходной зоне
ризоид-пластина. Нарушение в формировании
оси роста были выявлены во всех группах, выра-
щенных в средах с добавлением кадмия, их доля
варьировала от 1.9 до 2.9%. В целом, частота

встречаемости аномалий в развитии ризоидаль-
ной части проростков в испытуемых группах бы-
ло выше, чем в контрольной (рис. 5к).

Наиболее типичные проростки F. distichus в
среде с добавлением свинца представлены на ри-
сунке (рис. 6). Водоросли, имевшие главный ри-
зоид (тип I), внешне не отличались от таковых в
контрольной группе (рис. 6а). Однако при фор-
мировании пучка ризоидов (тип II) их некоторые
сегменты были сильно вздуты и вакуолизированы
(рис. 6б). В некоторых случаях при развитии во-
дорослей с повышенным содержанием металла
отмечалось аномальное формирование ризои-
дальных выростов на талломической части. Такие
аномалии были отмечены при концентрации
свинца в среде 200 мкг/л и сопровождались множе-
ственными отложениями металла как в ризоидах,

Рис. 5. Развитие ризоидов у проростков Fucus distichus subsp. evanescens в средах с высоким содержанием Pb и Cd:
(a‒б) – сформированный главный ризоид (тип I); (в–е) – наличие нескольких равнозначных ризоидов (тип II);
(ж‒з) – нарушение оси роста, развитие двух главных ризоидов (тип III); (и) – отсутствие ризоидов (IV тип); (к) – соот-
ношение различных типов развития ризоидов (I–IV) в культурах с номинальными концентрациями каждого метал-
ла 60, 100 и 200 мкг/л. Масштабная линейка: 100 мкм. Условные обозначения: r – ризоид, h – гиалиновый волосок.
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так и в пластине (рис. 6в). Нарушения связанные с
развитием оси роста проростков выражались не
только в формировании двух ризоидальных полю-
сов (рис. 6г), но и в образовании двух талломиче-
ских зон без ризоидов (рис. 6д). Как правило, та-
кие аномалии приводили к гибели водорослей.

Отложения свинца в проростках фукуса выяв-
лены при всех испытуемых вариантах концентра-
ций (60, 100 и 200 мкг/л). В ризоидальной зоне они,
как правило, были обособлены от внутриклеточно-
го содержимого и имели темно-красный цвет. Их
размеры варьировали в широких пределах от едва

Рис. 6. Развитие Fucus distichus subsp. evanescens в среде с разным содержанием свинца: (а) – проросток с сформирован-
ным главным ризоидом в среде с концентрацией свинца 200 мкг/л (17-й день эксперимента), отложения металла от-
мечены стрелками; (б) – проросток с пучком ризоидов в среде с содержанием Pb 100 мкг/л (40-й день эксперимента);
(в) – проросток с аномальным развитием ризоидальных выростов на талломической части и многочисленным отло-
жением металла (Pb 200 мкг/л, 64-й день эксперимента); (г) – нарушение оси роста и образование двух главных ризо-
идов в среде с концентрацией металла 100 мкг/л (17-й день эксперимента); (д) – нарушение оси роста и формирование
двух талломических зон (среда Pb 100 мкг/л, 9-й день эксперимента); (е–ж) – внутриклеточное отложение свинца (от-
мечены стрелками) в ризоидальной части проростков (е – среда 100 мкг/л, ж – среда 60 мкг/л); (з) – отложение свинца
в клеточных стенках талломической части проростков (среда Pb 200 мкг/л, 17-й день эксперимента). Масштабная ли-
нейка: (а–г) – 100 мкм, (д–з) – 50 мкм.

(a) (б) (в)

(г) (д)

(е) (ж) (з)
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заметных гранул до занимающих большую часть
сегмента ризоида везикул – 20 мкм (рис. 6а, е–ж). В
талломической части проростков отложения фор-
мировались в клеточной стенке и были отмечены
только при самой максимальной концентрации
свинца в среде, 200 мкг/л (рис. 6з). Их размеры
всегда были меньше (не превышали 5 мкм), чем
аналогичные образования в ризоидах.

Отложения кадмия в проростках фукуса, также
как и свинца, были выявлены в их ризоидальной и
талломической частях (рис. 7). Везикулы с метал-
лом формировались практически в каждом сег-
менте ризоида при концентрации выше 100 мкг/л.
Наиболее крупные из них достигали 15 мкм в по-
перечнике. В пластине гранулы кадмия формиро-
вались внутри клеток. Дополнительно отметим,
что при всех концентрациях кадмия в среде выше
60 мкг/л развитие гиалиновых волосков у про-
ростков не происходило. К концу эксперимента у
водорослей в группе, культивируемой в среде с Cd
200 мкг/л, были заметны некротические процес-
сы (разрушение пигментного аппарата, появле-
ние крупных вакуолей в талломической части,
нарушение целостности клеток).

ОБСУЖДЕНИЕ

Исследования воздействия ТМ на морские бу-
рые водоросли в условиях лабораторного экспери-
мента начали проводить еще во второй половине
прошлого века на представителях родов Ascophyllum,
Fucus, Pelvetia, Padina, Sargassum [25–28]. Позже в
исследованиях стали использовать виды ламина-
риевых водорослей Saccharina, Macrocystis и Un-
daria [29, 30].

Механизм воздействия ТМ на бурые водорос-
ли в целом достаточно изучен. Известно, что их
аккумуляция водорослями может происходить
двумя путями. Первый из них связан с адсорбци-
ей металлов на поверхности клеток за счет их
электростатических взаимодействий с отрица-
тельно заряженными компонентами клеточной
оболочки [31–33]. Считается, что это один из важ-
нейших механизмов устойчивости живых организ-
мов к токсичному воздействию металлов, по-
скольку их ионы не проникают внутрь клеток [31].
В то же время этот механизм зависит от условий
окружающей среды.

Второй механизм связан с транспортом ионов
металлов через плазматическую мембрану в цито-
плазму клеток водорослей, биоаккумуляционная
способность которых зависит от их метаболической
активности [34]. После проникновения ионов ме-
таллов внутрь клетки они могут негативно влиять на
функционирование всего организма. Это связано,
во-первых, с замещением эссенциальных метал-
лов в ферментативных системах; во-вторых, с
блокированием функциональных групп в моле-

кулах и, в-третьих, с изменением их структуры,
что, в конечном счете, приводит к резкому сни-
жению скорости роста и нередко гибели клеток
[35, 36]. Детоксикация ТМ внутри клеток направ-
лена на их трансформацию в нейтральные формы
(связывание с пептидами или другими соедине-
ниями) и дальнейшее обособление в везикулах
или активный транспорт во внешнюю среду [31].

Однако, несмотря на общий механизм воздей-
ствия ТМ на клетки водорослей, разные виды
имеют различные диапазоны устойчивости. Так,
в лабораторных экспериментах добавление солей
меди в культуральную среду приводило к видо-
специфичным реакциям у пельвеции и трех видов
фукуса [26]. Существенное отставание в росте бы-
ло выявлено у Pelvetia canaliculata и Fucus spiralis
уже при концентрации меди 12 мкг/л, в то время
как у F. vesiculosus замедление в развитии отмеча-
лось только при 50 мкг/л [26].

В проведенных нами экспериментах концен-
трации Pb выше 100 мкг/л и Cd выше 60 мкг/л в
среде в условиях низкой температуры (7°С) и ко-
роткого светового дня (фотопериод 8 : 16 ч) были
близки к летальным для ранних стадий развития
F. distichus. Однако минимальные концентрации
этих металлов (10 и 20 мкг/л) в культуре оказыва-
ли стимулирующий или нейтральный эффект на
рост проростков (рис. 1). Подобные результаты
были отмечены при выращивании Hizikia fusi-
formis и Porphyra haitensis в средах с добавлением

Рис. 7. Проростки Fucus distichus subsp. evanescens на
32-й день культивирования в среде с номинальной
концентрацией кадмия 100 мкг/л, сформированный
главный ризоид с внутриклеточными отложениями
металла отмечен стрелками. Масштабная линейка:
100 мкм.
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меди и кадмия в концентрациях до 0.025 и 2 мкг/л
соответственно [37, 38].

В наших экспериментах концентрации свинца
и кадмия выше 60 мкг/л отрицательно влияли на
ранний морфогенез проростков F. distichus. При
высоком содержании металлов в культивируемой
среде у водорослей наблюдалось аномальное раз-
витие ризоидальной зоны, нарушение формиро-
вания оси роста эмбрионов и образование вне- и
внутриклеточных отложений свинца и кадмия в
ювенильных талломах. После длительной экспо-
зиции проростков фукуса в средах с содержанием
Pb и Cd в диапазоне 60–200 мкг/л восстановление
скорости роста и морфогенеза не происходило.
Вероятно, это связано с необратимыми физиоло-
гическими и морфологическими изменениями в
водорослях, обусловленными воздействием ТМ
на формирование клеточной стенки [39].

Полученные данные о росте и морфогенезе
ранних стадий развития бурой водоросли F. dis-
tichus в искусственной среде с повышенным со-
держанием Pb и Cd позволили оценить диапазон
ее толерантности к этим загрязнителям. Выяв-
ленные особенности в накоплении металлов в
разных частях проростков и одновременно высо-
кая устойчивость к длительному воздействию со-
лей Pb и Cd позволяет рекомендовать этот вид в
качестве биофильтра для связывания и удержа-
ния токсичных элементов сточных вод. В даль-
нейшем полученные результаты можно приме-
нять при организации санитарной марикультуры в
районах с хроническим загрязнением среды ТМ.
Дополнительно отметим, учитывая, что в резуль-
тате урбанизации и индустриализации береговой
зоны концентрация токсичных металлов в мор-
ской среде повышается, то контролю их содержа-
ния в промысловых водорослях и других гидро-
бионтах должно уделяться все большее внимание.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследований.
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