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Микроорганизмы, ассоциированные с водорослями и обладающие способностью к использованию
сложных субстратов (например, растительных гетерополисахаридов), могут являться важными
продуцентами гидролитических ферментов. С помощью высокопроизводительного секвенирова-
ния вариабельного участка V4 гена 16S рРНК был проведен анализ микробных сообществ красных
водорослей Corallina sp. и Phyllophora sp., отобранных в акватории Кандалакшского залива Белого
моря. В микробиомах обоих образцов преобладали бактерии филумов Pseudomonadota и Bacteroidota
(классификация GTDB, https://gtdb.ecogenomic.org/). Для образца Corallina sp. было показано до-
минирование родов Vibrio, Agarivorans и Photobacterium, а для образца Phyllophora sp. ‒ Granulosicoccus
и Aliivibrio. Исследуемые красные макроводоросли с ассоциированной с ними микробиотой были
использованы в качестве посевного материала для получения накопительных культур, растущих на
β-1,4-ксилане или β-1,3-глюкане (курдлан). Было показано, что во всех накопительных культурах
также преобладали филумы Pseudomonadota и Bacteroidota, однако, в отличие от природных образ-
цов, доминирующими родами в накопительных культурах были Marinomonas, Reinekea, Polaribacter
и Pseudoalteromonas. Представители последних, наряду с бактериями рода Vibrio, были выделены в
чистые культуры, для которых была показана ксиланолитическая активность.
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Микроорганизмы играют огромную роль в
круговороте вещества и энергии как на нашей
планете в целом (Заварзин, 1997), так и в Миро-
вом океане в частности (Ducklow, 1983). Являясь
единственным внутренним морем бассейна Се-
верного Ледовитого океана, Белое море представ-
ляет собой уникальную экосистему с высокими
скоростями продукции и деструкции органиче-
ского вещества, интенсивным перемешиванием
воды вследствие приливов и отливов, значитель-
ным пресноводным стоком (Саввичев и соавт.,
2008), при этом микробные сообщества Белого
моря (воды, осадков, обитающих в нем макроор-
ганизмов) практически не исследованы. Ряд
предыдущих работ был направлен на оценку чис-
ленности микроорганизмов (Чикин и соавт.,
2003; Кравчишина и соавт., 2008), изучение раз-
нообразия и метаболизма отдельных метаболиче-
ских групп (Горленко и соавт., 1985), определе-

ние скорости и локализации некоторых микро-
биологических процессов в Белом море (Саввичев
и соавт., 2003, 2008). Относительно недавно по-
явились первые результаты оценки разнообразия
прокариот различных экотопов Белого моря, по-
лученные путем анализа последовательностей ге-
на 16S рРНК, например, данные о разнообразии
бактерий в толще воды (Pesciaroli et al., 2015;
Gorrasi et al., 2019a). При этом микробные сооб-
щества, обитающие в донных осадках или на мор-
ских макроорганизмах, до сих пор практически
не исследованы. К таким эконишам можно отнести
талломы макроводорослей, с которыми должны
быть ассоциированы богатые микробные сооб-
щества, способные разлагать полисахариды водо-
рослей.

Наиболее многочисленными макроводорос-
лями Белого моря являются представители бурых

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ 
СТАТЬИ



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 92  № 3  2023

МИКРОБНЫЕ СООБЩЕСТВА, АССОЦИИРОВАННЫЕ С КРАСНЫМИ ВОДОРОСЛЯМИ 301

(семейства Fucaceae и Laminariaceae) и красных
(семейства Palmariaceae и Ahnfeltiaceae) водорослей.
Суммарная продукция макрофитов Белого моря
составляет около 64 тыс. т Cорг., при этом основной
вклад в нее вносят роды Laminaria (39 тыс. т Cорг.) и
Fucus (12 тыс. т Cорг.) (Романкевич, Ветров, 2001).
На сегодняшний день микроорганизмы, ассоци-
ированные с водорослями Белого моря, упомина-
ются лишь в одном исследовании, посвященном
процессу использования углеводородов микро-
организмами, населяющими поверхность бурых
водорослей рода Fucus (Семенова и соавт., 2009).

Ксиланы – одни из самых распространенных
гемицеллюлоз наземных растений, и у высших
растений они состоят из остатков ксилозы, со-
единенных β-(1 → 4)-гликозидными связями, и
разнообразных сахаров и/или кислот в боковых
цепях (Hsieh, Harris, 2019). Ксиланы водорослей
намного хуже исследованы и отличаются тем, что
в их основной цепи встречаются β-(1 → 3)-связи,
при этом они существуют и как гомополимеры,
чьи остатки ксилозы связаны исключительно
β-(1 → 3)-связями (Iriki et al., 1960), и как гетеропо-
лимеры, в которых чередуются β-(1 → 3)- и β-(1 →
→ 4)-связи (Hsieh, Harris, 2019). Структура ксила-
на (как и его наличие) коррелирует с таксономи-
ческими группами водорослей. Известно, что
среди водорослей отдела Rhodophyta β-1,3-D-кси-
лан характерен для клеточных стенок организмов
класса Bangiophyceae (порядка Bangiales), а смесь
β-1,3- и 1,4-D-ксиланов ‒ для класса Nemaliophy-
cidae (порядков Nemaliales и Palmariales) (Yoon
et al., 2017а). В отделе Chlorophyta β-1,3-ксилан
представлен в водорослях порядка Bryopsidales
(Leliaert et al., 2012). Ксилан содержится также в
клеточных стенках харовых водорослей (напри-
мер, в порядках Charales и Zygnematales), которые
относятся к отделу Streptophyta и являются прес-
новодными организмами (Hsieh, Harris, 2019). У
разных водорослей доля ксилана в составе их кле-
точных стенок может варьировать. Например, со-
держание ксилозы (мономера ксилана) в клеточ-
ной стенке красной водоросли Palmaria palmata
составляет 34.4% (Deniaud et al., 2003), в то время
как для зеленых водорослей Caulerpales и Dichoto-
mosiphonales β-1,3-ксилан может составлять до
50% веса клеточной стенки (Kloareg, Quatrano,
1988).

Гидролиз ксилана осуществляется с помощью
ксиланаз, которые достаточно широко распро-
странены среди микромицетов (Shuvaeva, Sysoe-
va, 2010) и различных прокариот, в подавляющем
большинстве представителей бактерий (Mandal,
2015), а также нескольких архей (Gavrilov et al.,
2016; Suleiman et al., 2020). Неисследованные
микроорганизмы, ассоциированные с морскими
водорослями, могут являться потенциальными
продуцентами новых ксиланаз. Ожидается, что

ксиланазы микроорганизмов, обитающих в хо-
лодных морях, будут активны при температурах,
близких к 0°С и могут быть эффективными в до-
статочно широком диапазоне температур и pH
(Qeshmi et al., 2020).

Целью настоящей работы являлось исследова-
ние разнообразия микроорганизмов, ассоцииро-
ванных с содержащими ксилан водорослями Бе-
лого моря и способности этих микроорганизмов
разлагать ксилан. В ходе нашей работы были изу-
чены микробные сообщества, ассоциированные с
красными водорослями, а также были получены
накопительные и чистые культуры ксиланолити-
ческих бактерий, предположительно, обитающих
на этих водорослях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследуемые образцы. Материал для исследо-
вания отбирали легководолазным способом в ав-
густе 2021 г. в акватории Кандалакшского залива
Белого моря вблизи Беломорской биологической
станции им. Н.А. Перцова Биологического фа-
культета МГУ им. М.В. Ломоносова.

Было отобрано три образца красных водорос-
лей, относящихся к родам Corallina, Phyllophora и
Porphyra. Образцы использовали для исследования
ассоциированных с ними микробных сообществ с
помощью высокопроизводительного секвенирова-
ния, а также в качестве посевного материала для
культивирования. В первом случае образцы фикси-
ровали в стерильном буфере (100 мМ ЭДТА, 100 мМ
Tris-HCl, 150 мМ NaCl; pH 8.0), во втором остав-
ляли интактными в стерильной морской воде до
посева на питательную среду. В обоих случаях об-
разцы хранили при 4°C.

Выделение и секвенирование ДНК. Для выделе-
ния тотальной ДНК использовали небольшую
часть таллома водорослей (0.5‒1.0 см), которая
была зафиксирована в буфере и хранилась при
4°C. Из накопительных культур клетки микроорга-
низмов предварительно осаждали центрифугирова-
нием (центрифуга 5810 R, “Eppendorf”, Германия)
при 7000 g при 4°C в течение 20 мин. Тотальную
ДНК из природных образцов и накопительных
культур выделяли с помощью набора FastDNA™
Spin Kit for Soil (“MP Biomedicals”, США) в соответ-
ствии с инструкциями производителя. Концентра-
цию выделенной ДНК измеряли с помощью набора
QuDye dsDNA HS Assay Kit (“Lumiprobe”, Россия) и
флуориметра Qubit 2.0 (“Thermo Fisher Scientific”,
США). Препараты ДНК хранили при температу-
ре ‒20°С. Приготовление библиотек для секвени-
рования гипервариабельного участка V4 гена 16S
рРНК на платформе Illumina проводили, как опи-
сано у Vortsepneva et al. (2021). Высокопроизводи-
тельное секвенирование проводили на секвена-
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торе MiSeq (“Illumina”, США) в соответствии с
инструкциями производителя.

ДНК из чистых культур выделяли с помощью
набора GeneJET Genomic DNA Purification Kit
(“Thermo Fisher Scientific”, США). Для амплифика-
ции последовательности гена 16S рРНК использо-
вали праймеры 8F (5'-AGAGTTTGATCCTGGCT-
CAG) и 1100R (5'-GGGTTGCGCTCGTTG). ПЦР-
амплификацию проводили по следующей схеме:
первоначальная денатурация при 95°C в течение
5 мин, затем 30 циклов (95°C в течение 30 с, 60°C
в течение 1 мин, и 72°C в течение 1 мин) и фи-
нальная элонгация при 72°C в течение 20 мин.
Очистку ПЦР-продуктов проводили с помощью
набора GeneJET Gel Extraction and DNA Cleanup
Micro Kit (“Thermo Fisher Scientific”, США).
Определение последовательности гена 16S рРНК
проводили по Сэнгеру на секвенаторе ABI 3730XL
DNA Analyzer (“Applied Biosystems”, США).

Обработка последовательностей и анализ дан-
ных. Прочтения V4 региона гена 16S рРНК, полу-
ченные в двух повторностях для каждого образца,
обрабатывали для дальнейшего анализа так, как
это описано в работе Gavrilov et al. (2019). Полу-
ченные данные анализировали с использованием
сервиса SILVAngs с параметрами по умолчанию
(https://ngs.arb-silva.de/silvangs/) и базы данных
SILVA138.1 SSU. При необходимости, для более
точного определения таксономии полученных по-
следовательностей, проводили поиск ближайших
родственников в базах данных NCBI с помощью
BLASTn (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi).
Данные о распределении микроорганизмов пред-
ставлены в виде среднего значения по двум по-
вторностям.

Статистический анализ проводили с помощью
ПО QIIME 2 (https://qiime2.org) (Bolyen et al.,
2019). Для описания степени разнообразия каж-
дого образца (α-разнообразия) были использова-
ны следующие индексы: Шеннона (Shannon,
Weaver, 1949), Фишера (Fisher et al., 1943) и Пиелу
(Pielou, 1966). Анализ разнообразия между исследу-
емыми образцами (β-разнообразия) проводили с
использованием матрицы расхождения Брея‒Кер-
тиса (Sorensen, 1948) и метода ординации PCoA
(Principle Coordinates Analysis).

Полученные в ходе секвенирования по Сэнге-
ру последовательности обрабатывали и собирали
с помощью ПО BioEdit. Для определения таксо-
номического положения использовали NCBI
BLASTn (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi).

Постановка накопительных культур. В качестве
питательной среды для получения и пересевов
накопительных культур использовали профиль-
трованную через фильтр грубой очистки (100 мкм)
морскую воду, к которой добавляли буковый кси-
лан (1 г л–1; “Megazyme”, Ирландия) или курдлан
(1 г л–1; “Megazyme”, Ирландия). Курдлан (β-1,3-

глюкан) выступал в роли аналога β-1,3-ксилана,
присутствующего в клеточных стенках водорос-
лей порядка Bangiales (Hsieh, Harris, 2019), соот-
ветственно, среду с курдланом использовали для
культивирования микроорганизмов с поверхно-
сти Porphyra sp. Культивирование проводили в
аэробных условиях во флаконах объемом 100 мл,
заполненных 20 мл среды. При дальнейших пере-
севах накопительные культуры культивировали
во флаконах объемом 10 мл с 5 мл среды; в обоих
случаях засеянные среды инкубировали при тем-
пературе 15°C в течение 10 сут.

Выделение чистых культур ксиланолитических
бактерий. Микроорганизмы, доминирующие в
накопительных культурах, в которых по результа-
там фазово-контрастной микроскопии (BX51;
“Olympus”, Япония) был отмечен наиболее ак-
тивный рост микробов, выделяли в чистые куль-
туры с помощью метода предельных разведений с
последующим высевом на плотную среду. В каче-
стве среды использовали профильтрованную че-
рез фильтр грубой очистки (100 мкм) морскую во-
ду с добавлением букового ксилана (1 г л–1) и ага-
розы (15 г л–1; “VWR Amresco”, США).

Для поддержания чистых культур использовали
плотную среду на основе морской воды, профиль-
трованной через фильтр грубой очистки (100 мкм),
с добавлением букового ксилана (1 г л–1), дрож-
жевого экстракта (0.1 г л–1) и агарозы (15 г л–1).

Анализ ксиланолитической активности. Ксила-
нолитическую активность выделенных штаммов
анализировали качественно с помощью красите-
ля Конго красного. Для этого исследуемые штам-
мы культивировали на плотной среде с добавле-
нием букового ксилана (1 г л–1; “Megazyme”, Ир-
ландия) при 15°C в течение 5 сут. Выросшие
колонии смывали, а агаризованную среду окра-
шивали 0.1% раствором Конго красного в течение
15‒30 мин, излишки красителя удаляли 1 М рас-
твором NaCl. Активность ксиланаз оценивали по
наличию зон просветления в местах образования
и вокруг колоний.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Исследование состава микробных сообществ,

ассоциированных с красными водорослями. Микроб-
ные сообщества, ассоциированные с красными во-
дорослями Кандалакшского залива Белого моря,
были исследованы методом высокопроизводитель-
ного секвенирования вариабельных участков V4 ге-
нов 16S рРНК присутствующих в них микроорга-
низмов. Было изучено три образца талломов
красных водорослей родов Corallina, Phyllophora и
Porphyra, однако определить структуру микроб-
ных сообществ, ассоциированных с этими талло-
мами, удалось только для первых двух. Состав
микробного сообщества, ассоциированного с во-
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дорослями рода Porphyra определить не удалось,
предположительно, из-за низкого содержания
прокариотической ДНК в образце.

Среди микробных ассоциантов таллома крас-
ной водоросли Corallina sp., были обнаружены
представители 5 бактериальных филумов (рис. 1).
Филум Pseudomonadota был самым многочислен-
ным, его доля в микробиоме составила 97.7%
(всех полученных последовательностей здесь и
далее), из которой 94.4% относятся к Gammapro-
teobacteria, а 3% ‒ к Alphaproteobacteria. Самыми
многочисленными семействами являлись Vibrion-
aceae и Psychromonadaceae, которые относятся к
порядку Enterobacterales, а на уровне рода – к
представителям Vibrio, Agarivorans, Photobacterium
и Aliivibrio.

В образце таллома красной водоросли Phyllo-
phora sp. были обнаружены представители 11 фи-
лумов, среди которых самым многочисленным
также являлся Pseudomonadota (63%), и, в частно-
сти, классы Gammaproteobacteria (51%) и Alphapro-
teobacteria (12%). Следующим по численности
был филум Bacteroidota (20%), основу которого
составил класс Bacteroidia (преобладали порядки
Flavobacteriales (9%) и Chitinophagalas (11%)). Так-

же стоит отметить присутствие представителей
филумов Actinomycetota и Planctomycetota, доля ко-
торых составила 7.5 и 3% соответственно. Наибо-
лее представленными в классе Gammaproteobacte-
ria оказались следующие порядки: Enterobacterales
(20%) и Granulosicoccales, который был представ-
лен единственным родом Granulosicoccus (13%).
Большинство представителей Enterobacterales от-
носились к семейству Vibrionaceae (12%), а имен-
но к роду Aliivibrio (10%). Подавляющую часть Al-
phaproteobacteria составили бактерии порядков
Rhodobacterales (5.5%) и Caulobacterales (4%). Фи-
лум Actinomycetota был представлен одним поряд-
ком ‒ Microtrichales (7.5%), большую часть соста-
вила некультивируемая клада Sva0996 marine
group (6%).

Получение накопительных культур, гидролизу-
ющих ксилан. Образцы талломов красных водо-
рослей Кандалакшского залива использовали для
инокуляции жидких аэробных сред с ксиланом и
курдланом с последующей инкубацией при 15°C.
На основании оценки роста с помощью фазово-
контрастной микроскопии для дальнейших пересе-
вов были отобраны три накопительные культуры:
две культуры, использующие ксилан, где инокуля-

Рис. 1. Микробный состав образцов на уровне филумов. Филумы с относительной представленностью <3% были со-
браны в группу “Другие”. Cor_xyl – накопительная культура, засеянная талломом Corallina sp., с добавлением буково-
го ксилана; Phyl_xyl – накопительная культура, засеянная талломом Phyllophora sp., с добавлением букового ксилана;
Por_curd – накопительная культура, засеянная талломом Porphyra sp., с добавлением курдлана.
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том служили талломы Corallina sp. и Phyllophora sp.
(Cor_xyl и Phyl_xyl соответственно), и одна куль-
тура, растущая на курдлане, где инокулятом яв-
лялся таллом Porphyra sp. (Por_curd).

Анализ состава накопительных культур, исполь-
зующих ксилан в качестве субстрата. Для высоко-
производительного секвенирования вариабель-
ного участка V4 гена 16S рРНК были выбраны на-
копительные культуры после одного (Cor_xyl и
Phyl_xyl) или двух (Por_curd) последовательных
пересевов и инкубации в течение 10 сут при 15°С.

В накопительной культуре Cor_xyl доминиро-
вали представители филума Pseudomonadota (78%
всех полученных последовательностей) – роды
Marinomonas (54%), Vibrio (3%), Pseudoalteromonas
(2%) и Pseudomonas (1%) (рис. 2). Также в значитель-
ном количестве присутствовали бактерии филума
Bacteroidota (19%), в основном род Polaribacter (16%).

Для накопительной культуры Phyl_xyl также
были характерны филумы Pseudomonadota (51%) и
Bacteroidota (44%), в значительно меньшем коли-
честве присутствовали филумы Cyanobacteria (2%)
и Bdellovibrionota (1%). Как и в накопительной
культуре Cor_xyl, преобладали роды Marinomonas
(22%) и Polaribacter (41%).

Наконец, в накопительной культуре Por_curd
было обнаружено абсолютное доминирование
филума Pseudomonadota, представители которого

составили около 97% микробного сообщества.
Большую долю составили роды Marinomonas (38%),
Pseudoalteromonas (29%) и Reinekea (8%). Также во
всех накопительных культурах значительную до-
лю составили представители семейства Rhodobac-
teraceae (9‒20%) класса Alphaproteobacteria.

Анализ α-разнообразия и β-разнообразия. Ана-
лиз α-разнообразия показал, что в природном об-
разце Corallina sp. биоразнообразие было ниже,
чем в образце Phyllophora sp. Разнообразие в нако-
пительных культурах сравнимо с природным об-
разцом Corallina sp. (табл. 1). Анализ β-разнообра-
зия показал, что микробиомы природных образ-
цов составляют свои отдельные кластеры, тогда
как сообщества всех накопительных культур кла-
стеризуются в одну группу (рис. 3).

Выделение чистых культур. Всего из накопи-
тельных культур, растущих на среде с ксиланом и
курдланом, было выделено 14 изолятов: 6 – из на-
копительной культуры Cor_xyl, 4 – из Phyl_xyl и 4 –
из Por_curd. Определение ксиланолитической ак-
тивности с помощью Конго красного показало,
что к гидролизу ксилана способны три штамма,
обозначенные как Cor_xyl_2, Phyl_xyl_7 и
Por_curd_11. На основе филогенетического ана-
лиза нуклеотидных последовательностей гена 16S
рРНК штаммы Cor_xyl_2, Phyl_xyl_7 и Por_curd_11

Рис. 2. Микробный состав образцов на уровне рода. Рода с относительной представленностью <3% были собраны
в группу “Другие”. Cor_xyl – накопительная культура, засеянная талломом Corallina sp., с добавлением букового кси-
лана, Phyl_xyl – накопительная культура, засеянная талломом Phyllophora sp., с добавлением букового ксилана,
Por_curd – накопительная культура, засеянная талломом Porphyra sp., с добавлением курдлана.
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были идентифицированы как представители ро-
дов Pseudoalteromonas и Vibrio (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Основу микробных сообществ на поверхности
морских макроводорослей обычно составляют
представители Pseudomonadota, Bacteroidota, Bacil-
lota и Actinomycetota, при этом более половины со-
общества представлено первым филумом (Hol-
lants et al., 2013; Gaitan-Espitia, Schmid, 2020).
Представители филумов Pseudomonadota (классы

Gammaproteobacteria и Alphaproteobacteria) и Bacte-
roidota (порядок Flavobacteriales) также преоблада-
ют в бактериальном сообществе прибрежной во-
ды Белого моря по данным Gorrasi et al. (2019a,
2019b). В исследованных нами образцах талломов
водорослей Белого моря наблюдалась схожая
картина: преобладали филумы Pseudomonadota,
Bacteroidota и Actinomycetota, при этом в образце
Corallina sp. разнообразие на уровне филумов бы-
ло представлено одной кладой (Pseudomonadota,
98%). В обзорной работе Hollants et al. (2013) для
красных и бурых водорослей было показано боль-
шее разнообразие видов, относящихся к Bacillota,
Actinomycetota и Planctomycetota. В нашем исследо-
вании эти группы присутствовали в значитель-
ном количестве только в микробиоме Phyllophora
sp. В работе Brodie et al. (2016) было описано более
разнообразное микробное сообщество, ассоции-
рованное с Corallina officinalis, отобранной в Бри-
стольском заливе: было обнаружено 35 бактери-
альных филумов, среди которых многочисленными
являлись Pseudomonadota, Cyanobacteria, Bacteroi-
dota, Actinomycetota. В меньшей степени были
представлены Planctomycetota, Acidobacteriota, Ver-
rucomicrobiota, Bacillota, Chloroflexota и Nitrospirota.
Внутри филума Pseudomonadota классы Gam-
maproteobacteria и Alphaproteobacteria составляли
примерно равные доли. Такое различие микроб-
ного разнообразия можно объяснить методиче-
скими особенностями. Так, Brodie et al. (2016) для
описания разнообразия использовали область V6
гена 16S рРНК. При анализе микробиома C. offic-
inalis в другой работе преобладали Bacteroidota и
Gammaproteobacteria (Huggett et al., 2006). Однако
в нашем образце было выявлено явное домини-
рование класса Gammaproteobacteria (рис. 1). На
данный момент нет работ, посвященных описа-
нию микробиома красной водоросли рода Phyllo-
phora. Тем не менее, для Phyllophora crispa было
показано наличие аммоний-окисляющих бакте-
рий, а именно Nitrosospira spp. и Nitrosomonas euro-

Таблица 1. Индексы α-разнообразия для исследуемых образцов

* Shannon, Weaver, 1949.
** Fisher et al., 1943.

*** Pielou, 1966.
Примечание. Cor_xyl – накопительная культура, засеянная талломом Corallina sp., с добавлением букового ксилана; Phyl_xyl –
накопительная культура, засеянная талломом Phyllophora sp., с добавлением букового ксилана; Por_curd – накопительная культу-
ра, засеянная талломом Porphyra sp., с добавлением курдлана.

Образец Наблюдаемое 
разнообразие

Индекс
Шеннона*

Индекс
Фишера**

Индекс 
выравненности 

Пиелу***

Corallina sp. 32 2.52 4.15 0.52
Phyllophora sp. 132 6.05 24.19 0.86
Cor_xyl 39 3.49 4.94 0.69
Phyl_xyl 31 3.48 4.87 0.70
Por_curd 19 3.13 2.84 0.72

Рис. 3. Анализ β-разнообразия микробных сообществ
исследуемых образцов, проведенный с использова-
нием матрицы расхождения Брея‒Кертиса и метода
ординации PCoA (Principle Coordinates Analysis).
Cor_xyl – накопительная культура, засеянная талло-
мом Corallina sp., с добавлением букового ксилана;
Phyl_xyl – накопительная культура, засеянная талло-
мом Phyllophora sp., с добавлением букового ксилана;
Por_curd – накопительная культура, засеянная талло-
мом Porphyra sp., с добавлением курдлана.
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paea (Trias et al., 2012). Однако для нашего образца
присутствие этих организмов показано не было.

На более низких таксономических уровнях
среди микробных сообществ красных водорослей
чаще, чем среди зеленых и бурых, встречаются
роды Vibrio, Alteromonas, Flavobacterium, Pseudomonas,
Rhodospirellula, Roseobacter и Photobacterium (Hol-
lants et al., 2013). В работе Huggett et al. (2006) с по-
верхности C. officinalis были выделены штаммы
родов Pseudoalteromonas, Vibrio, Shewanella, Photo-
bacterium и Pseudomonas, при этом в нашем образ-
це Vibrio и Photobacterium были одними из самых
многочисленных (рис. 2).

В нашей работе микробное разнообразие в об-
разце Phyllophora sp. было больше, чем в образце
Corallina sp., что подтверждается индексами α-раз-
нообразия (p < 0.05, тест Стьюдента) (табл. 1).
Кроме того, стоит отметить, что в образце Phyllo-
phora sp. не наблюдалось доминирование опреде-
ленных групп, когда для Corallina sp. основную
долю составили представители родов Vibrio, Aga-
rivorans, Photobacterium и Aliivibrio. Поскольку
многочисленными родами бактерий среди раз-
личных прибрежных образцов Белого моря явля-
ются Psychrobacter, Pseudoalteromonas, Marinomonas,
Vibrio и Halomonas (Gorrasi et al., 2019a, 2019b). В ра-
боте Singh, Reddy (2014) сделано заключение, что
на представителях разных видов красных макро-
водорослей, произрастающих в одной и той же
экологической нише, образуются специфические
для каждого вида бактериальные сообщества.

Для микробных сообществ накопительных
культур единственным источником углерода и
энергии были ксилан (Cor_xyl и Phyl_xyl) и курд-
лан (Por_curd). В двух накопительных культурах
Cor_xyl и Phyl_xyl преобладали и достоверно уве-
личили свою долю в сообществе представители
Polaribacter (p < 0.05, тест Стьюдента) и Marino-
monas (p < 0.01, тест Стьюдента). Эти доминирую-
щие роды входили в минорную группу соответ-
ствующих природных образцов. Известно, что
род Polaribacter способен к гидролизу различных
морских полисахаридов, входящих в состав кле-
точной стенки водорослей (Xing et al., 2015; Avcı

et al., 2020). Анализ полных геномов показал на-
личие у этих микроорганизмов генов, кодирую-
щих около 85 ферментов, участвующих в деграда-
ции полисахаридов (Yoon et al., 2017b). В ряде ис-
следований у бактерий рода Polaribacter были
обнаружены гены, кодирующие ферменты, пред-
положительно способные расщеплять ксилан,
например, эндо-β-1,4-ксиланаза (Kim et al., 2019), и
было показано наличие специальных симпорте-
ров для ксилозы (Xing et al., 2015). Стоит отметить,
что по сравнению с другими обнаруженными рода-
ми род Polaribacter входил в состав минорной
группы морской воды Белого моря (Gorrasi et al.,
2019a, 2019b). Для рода Marinomonas в единичных
работах были показаны альгиназная (Martin et al.,
2015), агаразная (Yu et al., 2020) и слабая ксила-
назная активности (Johnson et al., 2017).

В накопительной культуре Por_curd, в которой
курдлан (β-1,3-глюкан) был единственным ис-
точником энергии и углерода, доминирующими
микроорганизмами оказались представители Ma-
rinomonas, Pseudoalteromonas и Reinekea (рис. 2).
Эти таксоны, по всей видимости, не случайны,
так как известно, что род Pseudoalteromonas спосо-
бен к гидролизу ламинарина, в состав которого
входит β-1,3-глюкан (Gobet et al., 2018). Для пред-
ставителей этого рода была показана фермента-
тивная активность по отношению к разнообраз-
ным гемицеллюлозам, включая ксиланы (Ray
et al., 2019). Некоторые представители рода Rein-
ekea обладают ферментами для разложения ман-
нана и α-глюканов (Avcı et al., 2017), но данных о
способности к гидролизу ксилана на данный мо-
мент нет.

Несмотря на все различия, микробные сооб-
щества накопительных культур кластеризуются в
одну группу, что показали результаты анализа
β-разнообразия (рис. 3). В связи с этим мы можем
предположить, что, несмотря на то, что они явля-
ются представителями широко распространен-
ных в воде Белого моря родов, на исследованных
нами субстратах накапливаются именно ксила-
нолитические микроорганизмы. Кроме того, ис-
ходя из литературных данных, можно предполо-
жить, что во всех накопительных культурах род

Таблица 2. Результаты анализа последовательностей гена 16S рРНК

Штамм
Исходный 

природный 
образец

Субстрат Ближайшие родственные виды
Сходство 

с типовым
штаммом, %

Cor_xyl_2 Corallina sp. Ксилан Pseudoalteromonas nigrifaciens/P. marina/
P. paragorgicola/P. elyakovii/P. arctica

99.48

Phyl_xyl_7 Phyllophora sp. Ксилан Vibrio lentus/V. atlanticus/V. cyclitrophicus/V. gigantis/
V. kanaloae/V. tasmaniensis/V. splendidus/V. gallaecicus/ 
V. pomeroyi/V. chagasii/V. crassostreae

99.65

Por_curd_11 Porphyra sp. Курдлан Pseudoalteromonas hodoensis/P. atlantica 100.00
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Marinomonas, а в Por_curd род Reinekea являются
диссипотрофами, использующими продукты гид-
ролиза исследуемых полисахаридов, получаемых
в результате действия гидролитических фермен-
тов Polaribacter и Pseudoalteromonas.

Выделенные из накопительных культур
Cor_xyl и Phyl_xyl штаммы, способные гидролизо-
вать ксилан, относились к родам Pseudoalteromonas и
Vibrio соответственно. Эти рода не являлись доми-
нирующими в составе всех исследованных микроб-
ных сообществ, их доли не превышали 2%. На курд-
лане в чистую культуру был выделен представитель
рода Pseudoalteromonas, который доминировал в
накопительной культуре Por_curd. Известно, что
представители рода Vibrio обладают возможно-
стью продуцировать различные гидролитические
ферменты, в том числе и β-1,3-ксиланазы (Araki
et al., 1999). Кроме того, было показано наличие
D-ксилозоизомераз (Umemoto et al., 2012), что
также свидетельствует о способности к гидролизу
ксиланов.

Выделять ксиланолитические микроорганизмы
можно не только с поверхности высших растений,
но также и с макроводорослей, в клеточных стенках
которых содержится ксилан. Красные макроводо-
росли из арктических морей могут являться объ-
ектом для поиска психроактивных микроорга-
низмов, обладающих ксиланолитической актив-
ностью при пониженных температурах. В нашей
работе были исследованы микробиомы беломор-
ских макроводорослей Corallina sp. и Phyllophora
sp., для которой это было сделано впервые. Были
оценены изменения относительной представлен-
ности таксонов микроорганизмов с поверхности
красных водорослей при культивировании на
ксилане и курдлане и выделены накопительные и
чистые культуры на этих субстратах, обладающие
ксиланазной активностью.
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as a Source of Xylanolytic Microorganisms
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Abstract—Microorganisms associated with algae and able to utilize complex substrates (e.g., plant hetero-
polysaccharides) may be important producers of hydrolytic enzymes. The microbial communities of the red
algae Corallina sp. and Phyllophora sp. sampled in the Kandalaksha Gulf basin of the White Sea were analyzed
using high-throughput sequencing of the V4-variable region of the 16S rRNA gene. The dominant phyla in
microbiomes of both samples were Pseudomonadota and Bacteroidota (GTDB classification,
https://gtdb.ecogenomic.org/). For the Corallina sp. sample, dominance of the Vibrio, Agarivorans, and Pho-
tobacterium genera was shown, while Granulosicoccus and Aliivibrio dominated in the Phyllophora sp. sample.
The analyzed red macroalgae with associated microbiota were used as an inocula to obtain microbial enrich-
ment cultures growing on β-1,4-xylan or β-1,3-glucan (сurdlan). It was shown that, similar to environmental
samples Pseudomonadota and Bacteroidota phyla representatives were prevalent in all enrichment cultures.
However, unlike the environmental samples, in the enrichment cultures the dominant genera were Marino-
monas, Reinekea, Polaribacter, and Pseudoalteromonas. The latter, as well as the representatives of Vibrio sp.,
were isolated in pure cultures for which the xylanolytic activity was shown.

Keywords: White Sea, red algae, microbial diversity, high-throughput sequencing, 16S rRNA gene, xylano-
lytic microorganisms
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