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Представлены многолетние данные по численности и биомассе бактериальных обрастаний одного
из массовых видов высших водных растений Рыбинского водохранилища – тростника южного
Phragmites australis (Cav.). Определена суточная продукция бактериального и фитоэпифитона, а также
скорость бактериальной деструкции органических веществ. Учтено количество микроорганизмов раз-
ных физиолого-трофических групп, рассчитана их доля в общей численности бактериоэпифитона. Мо-
лекулярно-генетическими методами определено таксономическое разнообразие эпифитона. Показа-
но, что деструкторами клетчатки являются бактерии рода Cellvibrio (класс Gammaproteobacteria).
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Рыбинское водохранилище – крупное рав-
нинное эвтрофное водохранилище озерного типа
(Верхняя Волга). С конца XX в. наблюдается ин-
тенсивное зарастание водохранилища с заметным
господством воздушно-водных растений (94.0%)
над погруженными (2.7%) и имеющими плаваю-
щие листья (2.5%). Мониторинг выявил непре-
рывное увеличение площадей, занятых тростни-
ком, двукисточником и манником, и нарастание
их доли среди сообществ воздушно-водных рас-
тений (Ляшенко, 1999). Тростник южный Phrag-
mites australis (Cav.) – высокопродуктивный кос-
мополит, на долю которого приходится 21.7%
(40.4 км2) суммарной площади зарослей всех до-
минирующих видов растений водохранилища и
30.9% площади зарослей гелофитов (Папченков,
2013).

В зарослях высших водных растений форми-
руется свой микроклимат: температура воды на
2‒3°С больше, чем в пелагиали, выше pH, содер-
жание растворенного кислорода, биогенных эле-
ментов, взвешенного и растворенного органиче-
ского вещества (ОВ) в воде (Рыбакова, Васильева,
2003; Yang et al., 2018). Исследователями отмече-
но, что в мелководном озере удельная скорость
роста прикрепленных бактерий в 2‒4 раза выше,
чем в сообществах бактериопланктона, и продук-
ция бактерий на макрофитах превышает продук-

цию бактериопланктона на 1 м2 площади озера
(Theil-Nielsen et al., 1999). Большинство эпифит-
ных бактерий являются потенциальными де-
структорами органического вещества (ОВ) и, по
окончании вегетации макрофитов, вместе с гри-
бами участвуют в разложении отмирающих ча-
стей растений (Zhao et al., 2021). Но по сравнению
с грибами, бактерии, имеющие высокие скорости
роста, могут более активно разлагать клетчатку
(Тимакова, 1984; Schneider et al., 2012).

Разнообразие метаболических особенностей
эпифитных микроорганизмов и их высокая ак-
тивность отмечались рядом исследователей. Есть
данные, что погруженные макрофиты работают
как ниша для азотистых бактерий (Coci et al.,
2010), в обрастаниях регистрировали микроорга-
низмы с амилолитическими и протеолитическими
свойствами (Якушин, 1978). В эпифитоне выс-
ших водных растений регистрируют процессы
азотфиксации, нитрификации и денитрифика-
ции, окисления железа, восстановления сульфата
и метаногенеза (Одинцов, Лаптева, 1984; Basberg
et al., 1998; Islam, Singhal, 2004; Srivastava et al.,
2017). Эпифитон с его разнообразным сложным
составом может адаптироваться к изменчивости
внешней среды, влиять на нее и поддерживать
высокую метаболическую активность за счет са-
морегулирования структуры сообщества (Yan et al.,
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2011; Wu et al., 2014; Shangguan et al., 2015), играя
при этом важную роль в преобразовании и деми-
нерализации питательных веществ (Rogers et al.,
1982).

Эпифитные бактерии макрофитов и их влия-
ние на метаболические процессы до сих пор оста-
ются малоизученным вопросом для экосистемы
Рыбинского водохранилища.

Цель работы – изучение структуры, функцио-
нирования и разнообразия бактериоэпифитона
тростника южного Phragmites australis, как одного
из массовых видов высших водных растений Ры-
бинского водохранилища.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Отбор проб эпифитона тростника и первичная

пробоподготовка. Растения тростника южного
Phragmites australis для исследования отбирали в
прибрежной зоне Волжского плеса Рыбинского
водохранилища (координаты N 58.067, E 38.264) в
летне-осенний период 2000–2003 гг. и 2005–2007 гг.
Работы по обработке материала проводили в лабо-
раторных условиях. Для определения количествен-
ных показателей и функциональных характеристик
эпифитона обрастания тростника смывали безбак-
териальной природной водой (профильтрован-
ная через фильтр с диаметром пор 0.17 мкм и сте-
рилизованная автоклавированием). Учитывали
площадь и вес растений.

Для изучения таксономического разнообразия
микроорганизмов стерильным скальпелем со-
скабливали обрастания с тростника, готовили
суспензию биологического материала в трис-со-
левом буфере (10 мМ трис-HCl, pH 7.5; 0.1 M NaCl;
2 мМ ЭДТА). Каждую пробу делили на две про-
бирки, одну использовали сразу для выделения
тотальной ДНК, а во вторую добавляли 2 мкл мо-
ноазида этидиумбромида (ЕМА, 50 мкг/мл). Про-
бирку с ЕМА обрабатывали по протоколу (Nocker
et al., 2006), позволяющему провести селекцию
живых и жизнеспособных клеток. Затем проводи-
ли выделение тотальной ДНК методом фермента-
тивного лизиса. Все эксперименты проводили в
трех повторностях.

Микроскопия. Численность и размерно-мор-
фологические группы эпифитных бактерий опре-
деляли методом эпифлуоресцентной микроско-
пии на черных ядерных фильтрах с диаметром
пор 0.17 мкм (ОИЯИ, Дубна, Россия). Препараты
просматривали на микроскопе Люмам-И1 при
увеличении ×1000, с использованием флуорохрома
ДАФИ (4,6-диамидино-2-фенилиндол) (Porter,
Feig, 1980). Измеряя бактерии, учитывали их по
трем морфологическим группам: кокки и эллипсо-
иды размером до 1 мкм, крупные палочки и нити.
Рассчитывали содержание углерода в сырой био-
массе (Norland, 1993).

Морфологическое разнообразие форм бакте-
риальных клеток эпифитона непосредственно из
обрастаний, а также из накопительных культур
бактерий, разрушающих клетчатку, изучали под
электронным микроскопом марки JEM-100С
(“Jeol”, Япония) при увеличении ×6600–16000.
Подготовку препаратов проводили по способу
обрастания или осаждения бактерий на элек-
тронно-микроскопических сеточках (Кузнецов,
1974). Образцы для исследований брали из проби-
рок с интенсивным разрушением фильтроваль-
ной бумаги и окрашиванием ее в оранжевый или
желтый цвет.

Первичную (Pf) и бактериальную (Pb) продукцию
эпифитона определяли в 2006 г. и весной 2007 г.
модифицированным радиоуглеродным методом
по ассимиляции углекислоты в темноте и на свету
с использованием NaН14CO3 (ПО “Изотоп”)
(Кузнецов, Дубинина, 1989). В склянки со сте-
рильной природной водой (50 мл) вносили 4 мл
исходного смыва с растений. Для определения
темновой ассимиляции бактерий и первичной
продукции водорослей эпифитона вносили 0.5 мл
раствора гидрокарбоната с активностью 1 мл 0.54 ×
× 105 имп./мин. Пробы инкубировали в лотках в
течение суток в условиях, приближенных к усло-
виям водоема. После фиксации формалином бак-
териальные пробы фильтровали через фильтры с
диаметром пор 0.2 мкм, альгологические – с диа-
метром пор 0.5 мкм. Радиоактивность фильтров
определяли на сцинтилляционном счетчике
Mark-II. Контролем служили пробы, зафиксиро-
ванные сразу после внесения радионуклида. Пер-
вичную и бактериальную продукцию рассчиты-
вали по формуле Стимана Нильсена (Steemann
Nielsen, 1952):

где С – величина темновой ассимиляции бактерий
или первичная продукция водорослей эпифитов,
мкг С/л в сутки; r – радиоактивность организмов в
пробе на всю склянку, имп./мин; Ск – содержание
свободной углекислоты и карбонатов, мкг С/л; R ‒
общее количество изотопа, добавленного в пробу,
имп./мин; t – время инкубации проб, сутки. Рас-
чет бактериальной продукции производили, при-
нимая величину темновой ассимиляции углекис-
лоты равной 6% от продукции бактериальной
биомассы.

Время удвоения численности бактерий рассчи-
тывали комбинированным методом по формуле:
D = t lg2/lg(bo + Pb) ‒ lgbo, где D ‒ время удвоения
бактерий, ч; t – длительность опыта по определе-
нию прироста биомассы бактерий по гетеротроф-
ной ассимиляции СО2, ч; bo – исходная биомасса
бактерий в 1 л воды, мкг С/л; Pb – продукция бак-
териальной биомассы, мкг С/л за время t. Для
оценки удельной скорости роста (μ) использова-

к ,С rС Rt=
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ли формулу D = lg2/μ, где D ‒ время удвоения
численности бактерий, ч. Удельную продукцию
эпифитных бактерий определяли как произведе-
ние их удельной скорости роста и биомассы (Ро-
маненко, Кузнецов, 1974).

Деструкцию органического вещества (ОВ) оце-
нивали кислородным методом (Романенко, Куз-
нецов, 1974). Для оценки потенциальной способ-
ности бактериоэпифитона разрушать клетчатку
использовали метод, предложенный Тимаковой
и Романенко (Тимакова, Романенко, 1984).

Численность бактерий различных физиолого-тро-
фических групп в эпифитоне определяли методом
предельных разведений и посевом на элективные
питательные среды (Романенко, Кузнецов, 1974). В
период наивысшего развития растений, в стадии
начального и массового их разложения учитыва-
ли численность сапрофитной, углеводородокис-
ляющей микрофлоры и бактерий, разлагающих
клетчатку. Из числа сапрофитов дополнительно
определяли численность и активность бактерий,
выделяющих каталазу. После инкубации сапрофи-
тов, выросших на рыбопептонном агаре (РПА), в
чашке с крайним разведением, на колонии нано-
сили 10% раствор Н2О2 и учитывали колонии, в
которых идет разложение перекиси водорода. Для
определения активности каталазоактивной мик-
рофлоры в эпифитоне тростника использовали
модифицированный метод Баха и Опарина
(Большой практикум…, 1962). Для этого к 20 мл
суспензии обрастаний добавляли 25 мл 0.2% Н2О2
и помещали в холодильник на 1.5 ч при температуре
7°С, затем отбирали 5 мл материала, фиксировали
5 мл 10% Н2SО4 и титровали 0.1 N раствором
КМnО4.

Для установления взаимосвязей между пара-
метрами использовали ранговый коэффициент
корреляции Спирмена для уровня значимости 0.05.

Молекулярно-генетические методы. Выделение
геномной ДНК проводили методом ферментатив-
ного лизиса (Белькова, 2009). Амплификацию
фрагмента гена 16S рРНК вели на консервативных
бактериальных праймерах, как было предложено
ранее (Rybakova et al., 2009). Для лигирования ам-
пликонов использовали набор GeneJETTM PCR
Cloning Kit (“Fermentas”). Компетентные клетки
Escherichia coli (штамм XL-1) для трансформации
получали, используя методику трансформации
CaCl2-зависимых клеток (Sambrook et al., 1989). Се-
квенирование осуществляли на автоматическом се-
квенаторе ABI310A (ABI PRISM 310 Genetic Analyz-
er). Анализ полученных последовательностей про-
водили путем их сравнения с последо-
вательностями, зарегистрированными в междуна-
родной базе данных с помощью пакета программ
FASTA (http:// www.ebi.ac.uk/fasta33). Наличие хи-
мерных структур определяли анализом последова-
тельностей с имеющейся базой данных с помощью

пакета программ CHECK CHIMERA (http://
rdp8.cme.msu.edu/html/analyses.html). Нуклеотид-
ные последовательности зарегистрированы под
следующими номерами: АМ901043–АМ901047,
FM177212–FM177222, FM177234–FM177237,
LT797787‒LT797796.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Численность и биомасса бактерий. За период

наблюдений 2000–2006 гг. в эпифитоне тростни-
ка отмечали тенденцию роста численности и био-
массы гетеротрофных бактерий (табл. 1). В соста-
ве бактериоперифитона снижалась доля кокков и
мелких эллипсоидов и, напротив, возрастала до-
ля крупных палочек. В результате средний объем
бактериальной клетки в 2005–2006 гг. по сравне-
нию с таковым в 2000–2003 гг. увеличился в
1.6 раза (табл. 1), а биомасса гетеротрофных бак-
терий в обрастаниях тростника оказалась выше в
3 раза. Данные процессы отмечены и в эпифитоне
других массовых видов макрофитов Рыбинского
водохранилища (Рыбакова, 2016).

Сезонную динамику развития бактериальных
обрастаний наблюдали в 2006 г. на вегетирующих
растениях тростника до ухода воды из прибреж-
ной зоны водоема и обнажения растений. Далее
исследования продолжили в 2007 г. с момента за-
топления прибрежья с перезимовавшими отмер-
шими частями тростника (рис. 1). Общая числен-
ность бактерий в перифитоне вегетирующих рас-
тений в этот период колебалась от 734 × 106 кл./г
в мае до 3366 × 106 кл./г в октябре (в расчете на
1 см2 на рис. 1) (средняя 1930 ± 793 × 106 кл./г или
162.5 ± 37.9 × 106 кл./см2). Биомасса изменялась в
пределах 86.1–297.8 мкг/г в среднем составив
199.4 ± 70.5 мкг/г или 18.9 ± 5.2 мкг/см2. Отмеча-
ли весенне-летний подъем численности бакте-
рий, а также осенний ‒ в период массового отми-
рания растений.

На прошлогоднем тростнике численность бак-
терий менялась незначительно, составив в мае–
июне в среднем из двух определений 951 × 106 кл./г,
что в 1.5 раза меньше, чем на вегетирующем. Об-
щая биомасса бактерий в этот период на мертвом
тростнике также варьировала незначительно, в
пределах 120.3–126.1 мкг/г, в то время как на ве-
гетирующих растениях к летним месяцам дости-
гала 297.8 мкг/г.

Результаты дифференцированного учета числен-
ности бактерий перифитона по морфологическим
группам за шестилетний период показали преобла-
дание кокков и мелких эллипсоидов размером до
1 мкм. Их численность существенно варьировала
101–5776 × 106 кл./г (средняя 1358 × 106 кл./г), био-
масса менялась от 2.9 до 243.6 мкг/г (средняя
63.4 мкг/г). Доля кокков и мелких эллипсоидов в
общей численности бактерий эпифитов составляла
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76.6 ± 15.4%, в суммарной биомассе ‒ 44.3 ± 17.1%.
Численность крупных палочек за этот же период
варьировала от 4.6 до 1738 × 106 кл./г (средняя
350.1 × 106 кл./г), их биомасса от 0.9 до 425.3 мкг/г
(в среднем 89.1 мкг/г). Количество бактериальных
нитей изменялось в пределах 1.7–49.1 × 106 кл./г
(среднее 14.9 × 106 кл./г), биомасса от 0.5 до
34.1 мкг/г (средняя 11.9 мкг/г). Крупные бактери-
альные клетки при меньшей численности (доля
палочек составляла 21.9 ± 15.7% общей численно-
сти бактерий, нитей – 1.6 ± 1.0%) образовывали

значительную часть общей биомассы бактерио-
эпифитона – 45.4 ± 19.6% и 10.4 ± 4.7% соответ-
ственно.

Определения в мае‒июне показали, что доля
кокков и мелких эллипсоидов в общей численно-
сти бактерий эпифитона при одновременном
определении в весенний период составила 78.0% –
на вегетирующих растениях и 64.9% – на про-
шлогодних, а в общей биомассе бактерий не пре-
вышала 30.6 и 19.6% соответственно. Крупные
палочки и бактериальные нити суммарно в общей
численности бактерий составили 22.1% на вегети-
рующих растениях и 30.8% на прошлогодних. Од-
нако эти морфологические группы бактерий вно-
сили наибольший вклад в биомассу на тех и на
других растениях: 69.5% на живых и 80.5% на от-
мерших.

Физиологотрофические группы бактерий в эпи-
фитоне тростника. В летне-осенний период 2000–
2002 гг. в обрастаниях тростника нами были учте-
ны количества сапрофитных микроорганизмов,
растущих на РПА. Эта группа бактерий наиболее
быстро реагирует на поступление легкораствори-
мых органических веществ. Численность их зна-
чительно варьировала (2.8–44.9 × 106 кл./г, сред-
няя 20.3 × 106 кл./г). Летом доля сапрофитной
микрофлоры в общей численности бактерий со-
ставляла 4.7%, к осени она возрастала до 5.5%.
Количество сапрофитных бактерий, растущих на
РПА/10, как правило, было на порядок больше.

Об окислительно-восстановительных процес-
сах в обрастаниях тростника судили по каталаз-

Таблица 1. Многолетние изменения численности (N), среднего объема клеток (V) и биомассы (B) бактериальных
обрастаний тростника южного

Примечание. Над чертой: пределы значений, под чертой: среднее ± стандартное отклонение за период определений.

Период
N × 106

V, мкм3
B

кл./г кл./см2 мкг/г мкг/см2

07‒10.2000 г.

08‒09.2001 г.

07‒09.2002 г.

07‒09.2003 г.

07‒10.2005 г.

07‒10.2006 г.

Средняя 1751 ± 1048 175.0 ± 93.0 0.101 ± 0.033 161.1 ± 92.6 15.1 ± 7.7

127–903
427 319±

12.3 87.7
41.5 31.0

−
±

0.033 0.150
0.090 0.047

−
±

4.2 89.8
36.3 29.4

−
±

0.4 8.7
3.5 2.9

−
±

569 1515
847 388

−
±

55.2 147.1
82.0 37.8

−
±

0.063 0.136
0.091 0.034

−
±

39.1 206.4
84.0 69.5

−
±

3.8 20.0
8.2 6.8

−
±

664 1018
793 195

−
±

64.5 98.8
77.0 18.9

−
±

0.085 0.114
0.099 0.015

−
±

56.4 116.4
80.4 31.7

−
±

5.5 11.3
7.8 3.1

−
±

854 5966
3508 2696

−
±

82.9 579.2
340.5 261.7

−
±

0.047 0.070
0.058 0.010

−
±

60.0 329.5
189.1 137.1

−
±

5.8 32.0
18.4 13.3

−
±

663 6057
2799 1951

−
±

169.0 619.6
338.5 173.3

−
±

0.106 0.277
0.163 0.067

−
±

140.7 643.6
357.0 225.3

−
±

14.0 49.5
32.1 15.1

−
±

1221 3366
2131 738

−
±

131.3 231.6
170.6 35.0

−
±

0.066 0.141
0.107 0.026

−
±

111.5 297.8
219.6 62.3

−
±

12.0 26.1
20.3 5.0

−
±

Рис. 1. Сезонная динамика развития бактериальных
обрастаний тростника. Слева по оси – численность
(Nb), млн кл./см2; справа – биомасса (Вb), мкг/см2;
внизу – дата отбора проб: число и месяц.
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ной активности бактериальных обрастаний, ко-
торая изменялась в пределах 0.91–4.46 мг Н2О2/г ч
(средняя 2.47 мг Н2О2/г ч). В среднем фермента-
тивная активность сапрофитной микрофлоры,
вырабатывающей фермент каталазу, летом соста-
вила 1.08 мг Н2О2/г ч, осенью 3.85 мг Н2О2/г ч, что
свидетельствует о возрастании окислительных
процессов в период старения и разложения расте-
ний. При этом численность каталазоактивной мик-
рофлоры находилась в пределах 1.4–9.6 × 106 кл./г
(средняя 4.8 × 106 кл./г) и максимум отмечали в
конце сентября. В общей численности сапрофит-
ной микрофлоры доля бактерий, вырабатывающих
каталазу, составила 15.6–50.0% (средняя 28.5%).

В обрастаниях тростника наблюдали возраста-
ние численности углеводородокисляющих микро-
организмов: в 2001 г. – в среднем 410 × 103 кл./г, в
2002 г. – 895 × 103 кл./г) и в 2006 г. – 4372 × 103 кл./г).
Максимальные величины наблюдали в июле–ав-
густе, а также в сентябре при высоких положи-
тельных температурах. В результате средняя за
три года исследований численность углеводород-
окисляющих бактерий в обрастаниях тростника
составила 1892 × 103 кл./г, что в общей численно-
сти бактерий соответствует 0.13%.

Численность культивируемых микроорганиз-
мов, разрушающих клетчатку, менялась в пределах
0.3 × 103–2.9 × 106 кл./г (средняя 4.5 × 105 кл./г). На-
блюдения показали, что количество этих микро-
организмов в эпифитоне вегетирующего трост-
ника в мае–июне было невысоким – в пределах
11–13 × 103 кл./г, в то время как на прошлогодних
растениях в этот же период – на порядок больше
(95–142 × 103 кл./г). К середине лета численность
бактерий, разрушающих клетчатку, на вегетиру-
ющих растениях уже достигала максимальных
значений (2887 × 103 кл./г), затем к осени снижа-
лась (в октябре – 18 × 103 кл./г). Доля этих микро-
организмов в общей численности бактерий эпи-
фитона тростника изменялась от 0.001% весной и
поздней осенью, до 0.11% в период их максималь-
ного развития (июнь–июль). Наиболее активную
деструкцию клетчатки бактериоэпифитоном ре-
гистрировали в августе (6.83 мкг О2/млн кл. сут,
осенью она снижалась до 2.32 мкг О2/млн кл. сут, в
среднем составив 4.27 мкг О2/млн кл. сут).

Микроорганизмы, разрушающие клетчатку, и
выращенные на элективной среде, имели следую-
щие морфотипы: эллипсоиды размером от 1 до
2 мкм с включениями разной электронной плот-
ности, вибриоидные клетки более 2 мкм с одним
жгутиком, крупные палочки более 3 мкм, ните-
видные клетки со скользящим типом движения, а
также бактериальные палочки с заостренным
концом, по-видимому из рода Cytophaga, облада-
ющие высокой способностью к лизису волокон
клетчатки. Часто в накопительных культурах

присутствовали бактерии рода Caulobacter, в том
числе и делящиеся клетки.

Таксономическое разнообразие микроорганиз-
мов, ассоциированных с макрофитами. В эпифито-
не тростника определены представители пяти
фил эубактерий: Proteobacteria, Cyanobacteria, Ver-
rucomicrobia, Bacteroidetes и Lentisphaerae (табл. 2).
Всего охарактеризовано 23 операционные таксо-
номические единицы (ОТЕ). Самую большую до-
лю общего числа проанализированных последо-
вательностей (84.6%) составили Proteobacteria,
среди которых преобладали представители класса
Gammaproteobacteria (60.0%). Остальные таксоны
представлены единичными последовательностя-
ми. Кроме того, были получены последователь-
ности 18S рДНК эукариотических организмов:
две последовательности показали 99.9% гомоло-
гию с ДНК Ochromonas danica (M32704; Eukaryota;
Ochromonadales; Ochromonadaceae; Ochromonas), а
одна (94.5%) с Acricotopus lucens (AJ586561;
Eukaryota; Arthropoda; Chironomoidea; Chironomi-
dae; Acricotopus).

В эпифитонном микробном сообществе доми-
нировали органогетеротрофные бактерии Entero-
bacter и Pseudomonas (Gammaproteobacteria). Пре-
имущественное большинство генотипов было
представлено небольшим числом последователь-
ностей. В целом, отмечено значительное разно-
образие микробного сообщества.

В накопительных культурах целлюлозоразру-
шающих микроорганизмов (табл. 2) генетическое
разнообразие было невелико и представлено до-
минирующими с высоким процентом гомологии
генотипами целлюлозоразрушающих бактерий
рода Cellvibrio (Gammaproteobacteria) и Exiguobacte-
rium (Firmicutes).

Продукционно-деструкционные процессы в обрас-
таниях тростника. Бактериальная продукция эпифи-
тона (Pb) менялась в пределах 15–117 мкг С/г сут или
1.51–9.44 мкг С/см2 сут (средняя 41.2 мкг С/г сут
или 3.79 мкг С/см2 сут) (рис. 2). Между биомассой
бактериоперифитона и его продукцией наблюдали
положительную умеренную корреляцию (R = 0.67).

В мае–июне на вегетирующих растениях
тростника Pb в 1.3 раза превышала таковую на
прошлогодних растениях. На молодых растениях
тростника Pb достигала максимальных значений в
начале июля. Удельная продукция эпифитных
бактерий в июле также достигала высоких вели-
чин: 0.77–1.52 сут–1 (в среднем 1.15 сут–1), что со-
ответствует времени удвоения биомассы бакте-
рий 10.9–21.6 ч (в среднем 16.3 ч). Высокая про-
дуктивность эпифитных бактерий в этот период
не была связана с высокой температурой воды
(коэффициент корреляции между этими пара-
метрами составил 0.19). В августе величины Pb
снизились (рис. 2). Удельная продукция эпифит-
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Таблица 2. Идентификация микроорганизмов в эпифитоне и накопительных культурах из обрастаний тростника

Номер
ОТЕ

Число
ОТЕ Ближайший гомолог, % Таксономическое положение

Разнообразие микроорганизмов в эпифитоне тростника

1 1 JQ692104 Rhodobacter megalophilus R6W-5-1, 99.4 Proteobacteria, Alphaproteobacteria,
Rhodobacterales, Rhodobacteraceae, Rhodobacter

2 1 KC527607 Arsenic-oxidizing bacterium C02, 99.6
FJ455532 Dongia mobilis LM22, 98.2

Proteobacteria, Alphaproteobacteria,
Rhodospirillales, Rhodospirillaceae, Dongia

3 1 KT720387 Roseomonas sp. LB1-9, 97.8 Proteobacteria, Alphaproteobacteria, 
Rhodospirillales, Acetobacteraceae, Roseomonas

4 1 KT343635 Candidatus Finniella lucida strain
FinLu02, 88.1
KU341206 Uncultured bacterium clone VLSb89, 98.3

Proteobacteria, Alphaproteobacteria, Rickettsiales, 
Candidatus Paracaedibacteraceae, Candidatus 
Finniella

5 2 AF532187 Monochloroacetic-acid-degrading
bacterium MCAA1, 99.2
LC027550 Xanthobacter autotrophicus ZJRR-16, 98.5

Proteobacteria, Alphaproteobacteria, Rhizobiales,
Xanthobacteraceae, Xanthobacter

6 1 KF804094 Pseudoxanthobacter sp. S50, 99.2 Proteobacteria, Alphaproteobacteria, Rhizobiales, 
Xanthobacteraceae, Pseudoxanthobacter

7 1 CP002056 Methylotenera versatilis 301, complete 
genome, 97.4
AY424823 Uncultured clone, 98.5

Proteobacteria, Betaproteobacteria, Methylophilales, 
Methylophilaceae, Methylotenera

8 1 KU900867 Methylophilus sp. VMB9, 99.2 Proteobacteria, Betaproteobacteria, Methylophilales, 
Methylophilaceae, Methylophilus

9 1 EF626687 Aquabacterium fontiphilum CS-6, 98.4
DQ327689 Uncultured clone, 98.9

Proteobacteria, Betaproteobacteria, Burkholderiales, 
unclassified Burkholderiales, Burkholderiales 
Genera incertae sedis, Aquabacterium

10 1 JQ246448 Comamonas sp. WYH22-42, 98.8 Proteobacteria, Betaproteobacteria, Burkholderiales, 
Comamonadaceae, Comamonas

11 7 KR066643 Enterobacter sp. 126, 98.1–99.6 Proteobacteria, Gammaproteobacteria,
Enterobacterales, Enterobacteriaceae, Enterobacter

12 8 EF028122 Pseudomonas sp., 98.9–100 Proteobacteria, Gammaproteobacteria,
Pseudomonadales, Pseudomonadaceae, Pseudomonas

13 2 AJ414655 Methylobacter sp., 95.9
DQ984191 Uncultured clone, 96.4

Proteobacteria, Gammaproteobacteria,
Methylococcales, Methylococcaceae, Methylobacter

14 1 DQ295890 Crenothrix sp., 96.3
GU205747 Uncultured bacterium ZSB-H4-5, 98.0

Proteobacteria, Gammaproteobacteria,
Methylococcales, Crenotrichaceae, Crenothrix

15 1 HG794333 Serratia sp. HC85, 99.8 Proteobacteria, Gammaproteobacteria,
Enterobacterales, Yersiniaceae, Serratia

16 1 GQ923773 Legionella sp. 24644, 96.0
KU713260 Uncultured bacterium clone 
DWTP1.2A.C03, 98.8

Proteobacteria, Gammaproteobacteria, Legionellales, 
Legionellaceae, Legionella

17 1 HQ540311 Sandaracinus amylolyticus NOSO 4, 95.1
KU655394 Uncultured clone, 100

Proteobacteria, Deltaproteobacteria, Myxococcales, 
Sorangiineae, Sandaracinaceae, Sandaracinus

18 1 AB246770 Myxobacterium sp., 96.1
JX222095 Uncultured clone, 98.9

Proteobacteria, Deltaproteobacteria, Myxococcales

19 1 KX417306 Terrimonas sp., 98.2
JX576052 Uncultured Bacteroidetes bacterium clone 
b19-12, 98.8

Bacteroidetes, Chitinophagia, Chitinophagales,
Chitinophagaceae, Terrimonas
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ных бактерий уменьшилась до 0.87–1.03 сут–1 (в
среднем 0.95 сут–1), что, примерно, соответствует
времени удвоения биомассы бактерий 16.1–19.1 ч
(в среднем 17.6 ч). В начале сентября, при высо-
кой температуре воды, удельная продукция была
относительно высокой 0.77 сут–1, что соответству-
ет времени удвоения биомассы бактерий 21.6 ч. От-
носительно высокая бактериальная продукция в
начале осени, по-видимому, в значительной степе-
ни связана с началом разложения тканей макрофи-
тов. Так, до конца сентября оставалась высокой чис-
ленность целлюлозоразрушающих (200 × 103 кл./г) и
углеводородокисляющих (2000 × 103 кл./г) бакте-
рий. Таким образом, бактериальное сообщество
перифитона еще в период вегетации использова-
ло ткани растения как питательный субстрат, что,
в определенной степени, способствовало более
интенсивному росту бактериоэпифитона в этот
период. В октябре, продукция бактерий снизи-
лась до минимальных величин (рис. 2), величина
удельной продукции уменьшилась до 0.26 сут–1, а

время удвоения биомассы бактерий возросло до
64 ч.

Скорость образования первичной продукции
(Pf) в эпифитоне изменялась в пределах 12.0–
365.0 мкг С/г сут или 1.28–42.92 мкг С/см2 сут
(средняя 118 мкг С/г сут или 12.57 мкг С/см2 сут),
с максимальными величинами в конце июня.

К осени первичная продукция в обрастаниях
тростника снижалась до минимума (рис. 2). На
вегетирующих растениях высокую скорость пер-
вичной продукции регистрировали весной и в на-
чале лета. Весной активно заселялся водорослями
и мертвый растительный субстрат. При одновре-
менном определении на прошлогодних растениях
тростника скорость первичной продукции альго-
эпифитона была в 1.7 раза выше, чем на вегетиру-
ющих.

Высокие величины отношения бактериальной
продукции к первичной продукции фитоэпифито-
на (в пяти опытах из семи бактериальная продукция
превышала величину первичной продукции) свиде-

20 1 FJ263934 Chitinophagaceae bacterium HU1-GB11, 
97.2
KC189667 Uncultured clone, 99.4

Bacteroidetes, Chitinophagia, Chitinophagales,
Chitinophagaceae, unclassified Chitinophagaceae

21 1 CP016094 Opitutaceae bacterium IG16b, complete 
genome, 99.4

Verrucomicrobia, Opitutae, Opitutales, Opitutaceae, 
Opitutus

22 2 KJ939031 Leptolyngbya sp., 96.4–99.0 Cyanobacteria, Synechococcales, Leptolyngbyaceae, 
Leptolyngbya

23 1 FJ394915 Victivallaceae bacterium NML 080035, 97.8
KT797615 Uncultured clone, 99.0

Lentisphaerae, Lentisphaeria, Victivallales,
Victivallaceae, Victivallis

Разнообразие целлюлозоразрушающих бактерий в накопительных культурах

24 1 HE795994 Lacibacterium aquatile, type strain LTC-
2T, 98.7

Proteobacteria, Alphaproteobacteria, Rhodospirillales, 
Rhodospirillaceae

25 1 FN293046 Azospirillum sp. Z012, 98.9 Proteobacteria, Alphaproteobacteria, Rhodospirillales, 
Rhodospirillaceae, Azospirillum

26 1 KM187490 Agrobacterium sp. HP5I, 99.7 Proteobacteria, Alphaproteobacteria, Rhizobiales,
Rhizobiaceae, Rhizobium/Agrobacterium group, 
Agrobacterium

27 24 Cellvibrio sp., 98.6–100 Proteobacteria, Gammaproteobacteria,
Cellvibrionales, Cellvibrionaceae, Cellvibrio

28 1 EU111740 Pseudomonas sp. CT29, 99.7 Proteobacteria, Gammaproteobacteria,
Pseudomonadales, Pseudomonadaceae, Pseudomonas

29 1 AB680783 Runella sp. NBRC 15147, 100 Bacteroidetes, Cytophagia, Cytophagales, 
Cytophagaceae, Runella

30 8 KT750857 Exiguobacterium sp. EM048, 99.7–99.9 Firmicutes, Bacilli, Bacillales, Bacillales Family XII. 
Incertae Sedis, Exiguobacterium

Номер
ОТЕ

Число
ОТЕ Ближайший гомолог, % Таксономическое положение

Таблица 2. Окончание
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тельствовали, что в функционировании сообщества
эпифитных бактерий сообщество автотрофных ор-
ганизмов перифитона являлось лишь дополнитель-
ным источником органического углерода.

В мае–июне, в начальной стадии формирова-
ния обрастаний макрофитов, величины продук-
ции эпифитных бактерий (Pb) были невысокими
(рис. 2). Удельная продукция бактерий изменялась
в пределах 0.39–0.99 сут–1 (в среднем 0.69 сут–1), а
время удвоения биомассы бактерий – 16.8–42.6 ч
(в среднем 29.7 ч). В это время первичная продук-
ция эпифитона была выше, чем в последующие
летние месяцы. Отношение бактериальной про-
дукции к первичной продукции не превышало
0.07. В этот период фитоэпифитон мог полностью
обеспечивать энергетические потребности эпи-
фитных бактерий и быть для них источником ор-
ганического углерода. На рисунке четко выражен
пик роста бактериальной продукции и возраста-
ние деструкции вслед за пиком первичной про-
дукции альгоэпифитона.

Деструкция ОВ в эпифитоне тростника шла с
интенсивностью 34.0–301.0 мкг С/г сут (средняя
105.5 мкг С/г сут). Максимальные величины ско-
рости деструкции ОВ отметили в июле, мини-
мальные – в октябре. В начале сезона
(май‒июнь) деструкции ОВ на молодых вегети-
рующих растениях протекала в 1.3 раза активнее,
чем на прошлогодних растениях. Скорость де-
струкции ОВ в обрастаниях тростника была тесно
связана с продукцией эпифитных бактерий (R = 1.0)
и не зависела (R = 0.19) от температуры окружаю-
щей среды (рис. 2). Высокие значения отношения

первичной продукции эпифитона к деструкции
органического вещества весной и в начале лета (в
среднем за май‒июнь 8.50) свидетельствуют, что
бактериоэпифитон может обеспечить энергети-
ческие потребности сообщества за счет обраста-
ний водорослей. В летние месяцы и до момента
ухода воды из прибрежья в октябре это соотноше-
ние составляет в среднем за четыре месяца 0.54, и
можно предположить, что развитие бактериаль-
ных обрастаний в этот период происходит, в ос-
новном, за счет органического вещества макро-
фитов.

Одновременные с изучением эпифитона заме-
ры продукционно-деструкционных процессов в
бактериопланктоне зарослей тростника показали,
что скорость бактериальной продукции, первичной
продукции фитопланктона и бактериальная де-
струкция в среднем протекали со скоростью 52.6,
561 и 449 мкг С/л сут соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ

Практически во всех водохранилищах Волги
высокопродуктивный тростник южный является
одним из доминантных водных растений, а в Ры-
бинском водохранилище наблюдается тенденция
нарастания продуктивности растительного сооб-
щества связанная с развитием именно гелофитов
(Папченков, 2020). Ежегодно в прибрежной зоне
образуются тысячи тонн растительного материала,
подвергающихся затем бактериальной деструк-
ции. Гетеротрофные бактерии численно и биохи-
мически доминируют во всех местообитаниях,
являясь основными факторами минерализации
органического вещества, (Azam, Malfatti, 2007;
Stocker, 2012), что тесно связано с процессами са-
моочищения водоемов (Олейник, 1991; Lalke et al.,
1996; Kosten et al., 2009). Эпифитные бактерии по
окончании вегетации участвуют в разложении от-
мершего растительного материала (Rogers, 1982).

Обнаруженные высокая численность и биомасса
эпифитных бактериальных сообществ, свидетель-
ствует об их высоком потенциале участия в утили-
зации растительных остатков. Для тростника
обыкновенного данные процессы начинаются с
начала вегетации (рис. 1, 2), и замедляются с по-
нижением температуры до неблагоприятной для
бактериального сообщества, возобновляясь вес-
ной на перезимовавшем растительном материале.
Литературных данных о подледной деградации
тростника нами не найдено. Показатели обилия
бактерий эпифитов тростника в разных водоемах
неодинаковы. Так, численность и биомасса бак-
терий в обрастаниях тростника в эвтрофном
Иваньковском водохранилище (Верхняя Волга),
соответственно, была в 1.5 и 2.0 раза выше, чем в
Рыбинском водохранилище (Рыбакова, Копы-
лов, 2017).

Рис. 2. Динамика суточной продукции бактерий (Pb),
бактериальной деструкции (Db) и первичной продук-
ции (Pf) в обрастаниях тростника южного в течение
вегетационного сезона. Слева ‒ мкг С/см2 (единицы,
одинаковые для всех измерений, кроме температу-
ры), справа – температура T, °С; внизу – дата отбора
проб: число, месяц.
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Наблюдение за сезонной динамикой развития
бактериальных обрастаний тростника показало,
что колебания численности и биомассы скорее
были связаны с сезонными изменениями в разви-
тии растений и возрастом биопленок (рис. 1). Два
выявленных пика наблюдали в весенне-летний
период и осенью ‒ в период массового отмирания
растений, первый при температуре воды 22.0°С,
второй при 14.5°С.

Сравнение эпифитона на прошлогоднем
(мертвом) и молодом вегетирующем тростнике
показало, что на вегетирующих растениях нарас-
тание шло быстрее, и биомасса эпифитона была
более чем в 2 раза выше, что, вероятно, связано с
развитием альгоэпифитона и использованием его
органического вещества, в то время как прошло-
годний тростник был обеднен необходимыми
компонентами (Корелякова, 1970).

Несмотря на значительный интерес исследо-
вателей к роли эпифитных бактерий в разложе-
нии растений, количественная информация о
развитии эпифитных бактерий на живых растениях
немногочисленна. По литературным данным чис-
ленность гетеротрофных бактерий в эпифитоне для
плавающих и погруженных макрофитов на Cerato-
phylum и Potamogeton от 0.4 до 2 × 108 кл./см2 (Theil-
Nielsen, Sondergaard, 1999), на листьях разного воз-
раста Ranunculus penicillatus от 1 × 105 до 3 × 107 кл./см2

(Hossell, Baker, 1979), бактериальная колониза-
ция на Ceratophyllum demersum в пределах от 4 до
18 × 106 кл./см2 (Hempel et al., 2008). Полученные
нами для тростника данные находятся в этих диа-
пазонах.

В Рыбинском водохранилище при площади
зарослей 40.4 км2 фитомасса тростника составила
149.4 тыс. тонн, т.е. на 1 м2 зарослей приходилось
3.7 кг сырой растительной массы (Папченков,
2013). Исходя из того, что примерно половина
растения находится под водой и обрастает эпи-
фитоном, а на 1 г растения приходится в среднем
161.1 мкг биомассы бактерий, доля биомассы бак-
териэпифитона в фитомассе погруженной части
тростника с 1 м2 составила 0.008%, что на порядок
меньше, чем в озере Нарочь, развивающемся по
макрофитному типу – 0.11% (Инкина, 1989). Эти
расчеты позволяют соотнести долю бактерий
эпифитов, потенциальных деструкторов органи-
ческого вещества образованного высшими вод-
ными растениями, с биомассой этих растений.

Большое видовое и функциональное разнооб-
разие эпифитона, метаболическая активность в
окислительно-восстановительных зонах обраста-
ний (Larned, 2010; Wu et al., 2014), способствуют
его адаптации к среде с высоким содержанием
питательных веществ, позволяя регулировать
структуру сообщества (Shangguan et al., 2015). Са-
мой многочисленной группой культивируемых
бактерий, объединенных общими пищевыми

предпочтениями, являются микроорганизмы,
растущие на рыбо-пептонном агаре. Эта группа
бактерий наиболее быстро реагирует на поступ-
ление легкорастворимых органических веществ.
Доля их в общей численности бактерий эпифитов
тростника достигает нескольких процентов и по-
вышается в период массового отмирания расте-
ний при высвобождении лабильных питательных
веществ в водную среду уже на начальных стадиях
разложения первичных продуцентов (Zhao et al.,
2017). По нашим данным около 30% микроорга-
низмов в обрастаниях тростника, использующих
легко усваиваемые органические вещества, спо-
собны вырабатывать фермент каталазу; и доля их
от всех сапрофитов возрастает к осени более чем
вдвое, свидетельствуя об усилении окислитель-
ных процессов в период старения и разложения
растений.

Изменения численности углеводородокисляю-
щих микроорганизмов могут являться показателем
антропогенных загрязнений, а также свидетель-
ствовать о внутриводоемном поступлении углево-
дородов, связанном с выделениями и разрушением
высших водных растений (Рыбакова, Васильева,
2003). Так как в районе нашего исследования ан-
тропогенная нагрузка считается невысокой, на-
блюдаемое ежегодное возрастание количеств
этих микроорганизмов в обрастаниях тростника в
конце лета–осенью, скорее связано с сезонными
изменениями в эпифитоне и отмиранием растений.

Основной составляющей высшей водной рас-
тительности является клетчатка, содержание ее в
разных группах растений неодинаково и может
колебаться в пределах от 16.7 до 42.0% от суммы
органических веществ. В полупогруженных в во-
ду растениях, таких как тростник, относящихся к
жесткой водной растительности, этих веществ
примерно в 1.5 раза больше, чем у погруженной и
плавающей, мягкой водной растительности, и к
осени количество клетчатки увеличивается до
максимальных величин (Корелякова, 1970). Изу-
чение процессов утилизации в водных системах
этого трудноразлагаемого вещества является слож-
ным вопросом из-за отсутствия единых стандартов
и методов. Мы показали, что активно разрушаю-
щие клетчатку микроорганизмы развивались не в
период отмирания растений, как можно было бы
ожидать, а на растущих растениях, имея высокую
численность в середине лета. Осенью их числен-
ность снижалась. В весенний и раннелетний пе-
риоды разлагающих клетчатку бактерий реги-
стрировали больше на мертвом тростнике, чем на
вегетирующих молодых растениях. Вероятно, это
связано с зимней мацерацией тростника и, как
следствие, лучшей доступностью клетчатки, что
позволяет при весеннем затоплении зарослей ин-
тенсивно развиваться микроорганизмам этой фи-
зиолого-трофической группы. Изучение культи-
вируемых разрушителей клетчатки с помощью
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электронного микроскопа позволило нам вы-
явить основные морфотипы бактерий. Среди них
бактерии из рода Cytophaga, собственно разруши-
тели клетчатки и, возможно, как сопутствующие
этому процессу, бактерии рода Caulobacter, что
косвенно подтверждается их активным состоянием
в накопительной культуре Cytophaga, о чем свиде-
тельствуют обнаруженные делящиеся клетки. Мо-
лекулярно-генетическими методами показано
присутствие бактерий рода Cellvibrio (Gammapro-
teobacteria), разрушающих клетчатку, и Exiguobac-
terium (Firmicutes), развивающихся на глюкозе, са-
харозе и других сахарах, образующихся в процес-
се ее деградации (табл. 2).

Полученные нами результаты по генетическому
разнообразию обрастаний тростника согласуются с
литературными данными (Yamamoto, 2005), где для
воздушных и погруженных стеблей тростника
определены преимущественно изоляты, принад-
лежащие к классам Gammaproteobacteria и Betapro-
teobacteria.

Примечательно, что природное водное микроб-
ное сообщество в зарослях тростника Рыбинского
водохранилища представлено двумя основными
филогенетическими линиями: протеобактериями и
цианобактериями. Подавляющее большинство
последовательностей составляют класс Гамма-
протеобактерий – это представители широко рас-
пространенного рода Pseudomonas. Родство всех
проанализированных последовательностей с пред-
ставителями рода Pseudomonas составило от 98.8 до
99.7%. Кроме представителей псевдомонад, были
получены последовательности, имеющие гомо-
логию с представителями родов Pantoea и Entero-
bacter. При этом идентифицированные энтеробак-
терии выделены как эндофитные или ризосферные
бактерии. Цианобактерии представлены родами
Synechoccocus, Anabaena и Aphanizomenon с высо-
ким процентом их гомологии с культивируемыми
представителями (98.9‒99.8%) (Лаптева и соавт.,
2015).

Молекулярно-генетическими методами также
было установлено, что альфапротеобактерии, бе-
тапротеобактерии, гаммапротеобактерии и сфин-
гобактерии могут эффективно разлагать органи-
ческое вещество (Shangguan et al., 2015). Другая
группа бактерий, включая виды Achromobacter, Al-
caligenes, Bacillus, Hydrogenophaga и Pseudomonas
имеет гетеротрофные возможности нитрифика-
ции и аэробной денитрификации (Feng et al.,
2015). При этом некоторые авторы сообщают, что
видоспецифичность хозяина сильно влияет на
структуру и функциональные особенности эпи-
фитонного сообщества бактерий (Zhang et al.,
2018). Деструкция частей живых растений и их
остатков после отмирания представляет собой
сложный процесс, который зависит от многих со-
ставляющих, в том числе от химических свойств

макрофитов (Sariyildiz, 2003). В нашей работе изме-
нения в структуре различных физиолого-трофиче-
ских групп мы наблюдали в связи с температурны-
ми изменениями и процессами роста и старения
обрастаний, что отмечается и другими исследова-
телями (Cai et al., 2013; Zhao et al., 2021).

Продукционно-деструкционные процессы в
эпифитоне макрофитов меняются в течение сезо-
на. Максимально высокую бактериальную про-
дукцию в обрастаниях тростника мы наблюдали
вслед за пиком образования первичной продук-
ции эпифитными водорослями (рис. 2). Подъем
не был связан с температурой воды в зарослях.
Вероятно, это связано с видовой трансформа-
цией фитоценоза обрастаний (Девяткин, 1983). В
своей работе автор отмечает, что в процессе ста-
рения обрастаний возрастает его гетеротрофная
составляющая.

В осенние месяцы на фоне уменьшения темпе-
ратуры и вторичная и первичная продукция в
эпифитоне постепенно снижались, но скорость
этих процессов регистрировали на уровне неко-
торых замеров в летние месяцы. Относительно
высокая бактериальная продукция в этот период,
вероятно, поддерживалась начинающимся разло-
жением макрофитов. До значительного понижения
температуры в обрастаниях тростника оставалась
высокой численность целлюлозоразрушающих и
углеводородокисляющих бактерий. При этом
скорость деструкции органических веществ в об-
растаниях тростника была тесно связана с про-
дукцией эпифитных бактерий и не зависела от
температуры окружающей среды.

Полученные нами величины продукции эпи-
фитных бактерий тростника оказались в боль-
шинстве случаев выше зарегистрированных для
эпифитона четырех видов макрофитов реки Шпрее
(0.127–1.272 мкг С/см2 сут) в условиях близких
температур воды (Fischer, Pusch, 2001) и выше су-
точной продукции в обрастаниях тростника Ры-
бинского водохранилища, определенной по вклю-
чению 3Н-тимидина (0.293 мкг С/см2), которая, в
свою очередь, превышала продукцию в обраста-
ниях других высших водных растений (Копылов
и соавт., 2014).

Используя данные по фитомассе тростника
южного прибрежной зоны водохранилища (Пап-
ченков, 2013) и приняв, что в среднем подводная
часть растений составляет 1 м, мы рассчитали
продукцию бактериальных обрастаний на 1 м2

(1 м3), которая составила 152.4 мг С в сутки. В столбе
воды зарослей суточная продукция бактериопланк-
тона показала лишь 52.6 мг С/м3. При этом бактери-
альная продукция обрастаний тростника сравнима
с таковой для микрофлоры донных отложений и
даже превышает ее (Буторин, 1984).

Высокая первичная продукция макрофитов и
эпифитных водорослей в прибрежной зоне в соче-
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тании с постоянной потерей лабильного ОВ из-за
разлагающихся макрофитов поддерживают более
высокую продукцию бактериальных обрастаний и
бактериопланктона в зарослях макрофитов по
сравнению с открытыми участками водоема (Wet-
zel et al., 1998), влияя на циклы питательных ве-
ществ (Liu et al., 2016; Yang et al., 2018).

Таким образом, наше исследование показыва-
ет специфичность ассоциированного с тростни-
ком эпифитонного сообщества, большее влияние
растения-хозяина на структуру и активность бак-
териальных биопленок, чем сезонное изменение
условий среды.

Приведенные данные убеждают, что сообще-
ство эпифитных бактерий разнообразно по своей
трофической направленности и представляет со-
бой комплекс потенциальных деструкторов вы-
сокомолекулярных соединений, содержащихся в
тканях макрофитов или образующихся в процес-
се их разрушения. Это позволяет ему играть ос-
новную роль в утилизации органического веще-
ства в прибрежной зоне водохранилища, так как
численность и функциональная активность бак-
териального сообщества обрастаний сравнимы и
часто превышают таковые для бактериопланкто-
на и бентоса.
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Abstract—The article presents long-term data of abundance and biomass of bacterial biofilms forming on
Phragmites australis (Cav.), one of widespread species of the Rybinsk Reservoir higher aquatic plants. Daily
production of bacteria and phytoepiphyton is reported, as well as the rate of bacterial degradation of organic
matter. The numbers of microorganisms belonging to various physiological groups were determined, and
their relative abundance in the total bacterioepiphyton was determined. Epiphyton taxonomic diversity was
determined using molecular genetic techniques. Bacteria of the genus Cellvibrio (class Gammaproteobacteria)
were found to be responsible for cellulose degradation.
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production, degradation, molecular genetic techniques
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