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Определена способность к развитию зигот и проростков зеленой водоросли Ulva lactuca под влияни-
ем сырой нефти в различных концентрациях. При содержании в воде 1 мг/л нефть не оказывает по-
вреждающего действия на прорастание зигот и дальнейшее развитие из них многоклеточных про-
ростков. Ювенильные проростки имеют более широкий диапазон толерантности, чем зиготы и мо-
гут развиваться при содержании нефти в морской воде до 3 мг/л. Реальная угроза гибели зигот,
обеспечивающих пополнение молодыми талломами популяций ульвовых на литорали, наблюдает-
ся при кратковременном загрязнении нефтью более 25 мг/л, либо при постоянном загрязнении
нефтью более 5 мг/л. Содержание нефти в воде 25 мг/л и выше останавливает развитие большинства
проростков, необратимо разрушая структуру их клеток. Скорость и степень повреждения Ulva lactu-
ca на ранних стадиях онтогенеза зависят от длительности разлива нефти (или нефтепродуктов) и
концентрации ее в среде.
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Увеличение грузопотока у Мурманского побе-
режья Баренцева моря в последнее десятилетие,
ввод в эксплуатацию на берегу Кольского залива
предприятий по перегрузке, хранению и перера-
ботке углеводородного сырья, рост маломерного
флота в губах Западного и Восточного Мурмана
из-за расширения туризма влекут за собой по-
стоянное поступление в прибрежную аквато-
рию углеводородов нефти и нефтепродуктов.
Нами и другими исследователями был опреде-
лен диапазон толерантности к данным токси-
кантам у различных видов макроводорослей.
Большая часть этих сведений была получена в
экспериментах на взрослых талломах водорос-
лей, где основным загрязнителем было дизель-
ное топливо (Stepanian, 2003; Salakhov et al.,
2020a, b, 2021; Voskoboinikov et al., 2020; Ryzhik
et al., 2022). Целью настоящей работы было опре-
деление влияния различных концентраций сы-
рой нефти на развитие зигот и проростков зеле-
ной водоросли Ulva lactuca Linnaeus 1753, которая

в массовом количестве была обнаружена на лито-
рали Мурманского побережья сравнительно не-
давно (Malavenda et al., 2018).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Влияние сырой нефти на зиготы и проростки
Ulva lactucа изучалось в июле–августе 2022 г. на
сезонной биостанции Мурманского морского
биологического института РАН в пос. Дальние
Зеленцы. Фертильные талломы U. lactuca собира-
лись на среднем горизонте литорали губы Зеле-
нецкой (69°7′17″ с.ш., 36°3′53″ в.д.). Воду для экс-
периментов соленостью 33‰ отбирали в месте
обитания водорослей, фильтровали через ватно-
марлевый фильтр, стерилизовали при +60°С в те-
чение двух суток, охлаждали для экспериментов
до +8°С. Эксперименты проводили в термостати-
руемой комнате при температуре +8–+10°С. Ме-
тодика получения зигот и проростков ульвы на
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предметных стеклах описана ранее (Salakhov
et al., 2020a).

Предметные стекла с прикрепившимися зиго-
тами размещали в чашках Петри и заливали по
40 мл подготовленной для экспериментов мор-
ской водой. Часть чашек с зиготами использовали
для первого эксперимента: “Влияние нефти на
развитие зигот U. lactuca”, другая часть зигот с
проростками из 4–6 клеток – для второго опыта:
“Анализ развития проростков ульвы при различ-
ных концентрациях нефти”. По окончанию пер-
вого эксперимента препараты с зиготами, оста-
новившимися в развитии, из морской воды с
нефтью переносились на 10 дней в чистую морскую
воду для определения восстановления способности
к прорастанию. Концентрация токсиканта в опытах
на зиготах превышала установленные нормы ПДК
(предельно допустимая концентрация) нефти для
рыбохозяйственных водоемов в 20 (1 мг/л),
100 (5 мг/л), 500 (25 мг/л) раз, а на проростках – в
20, 60, 100, 500 раз (Salakhov et al., 2020b). Контро-
лем для обоих экспериментов служили чашки
Петри с зиготами и проростками, в которые добав-
ляли стерилизованную морскую воду с фоновым
уровнем содержания нефтепродуктов в воде из ме-
ста отбора проб водорослей около 0.2 мг/л (4 ПДК).
Во избежание испарения воды чашки Петри обма-
тывали герметичной пленкой – “Парафилмом”.

Воду в чашках Петри в опытах и контроле меня-
ли с периодичностью 1 раз в 3 дня. Длительность
эксперимента составляла 20 дней. Для определения
морфологического состояния клеток просматрива-
ли нефиксированные препараты зигот и пророст-
ков ульвы на предметных стеклах с использованием
светового микроскопа ЛОМО Микмед-6 Вариант 7
с системой фото- и видеофиксации.

На всех этапах эксперимента (способность к
прорастанию/развитию и способность к восста-
новлению) для световой микроскопии из каждого
варианта использовали по три предметных стекла
с зиготами/проростками. На каждом стекле про-
сматривали не менее ста объектов.

Для электронно-микроскопических исследо-
ваний проростки снимались с предметных стекол
лезвиями бритвы и помещались в пробирки Эп-
пендорфа с фиксатором. Предфиксация прово-
дилась 2.5% глютаровым альдегидом на какоди-
латном буфере (к-к-б), рН 7.2–7.4, а постфикса-
ция – 1% оксидом осмия (OsO4) на аналогичном
буфере. Осмотическое давление обоих фиксато-
ров доводилось до осмотического давления мор-
ской воды в среде обитания (1100 мосм) с помо-
щью сахарозы. Фиксация проходила при темпе-
ратуре от 0 до +5°С по схеме: глютаровым

альдегидом 18 часов, отмывка к-к-б – 2 смены по
6 часов, постфиксация оксидом осмия – 18 час.
Далее материал готовился к просмотру на элек-
тронном микроскопе JEM-100C (фирмы JEOL)
по общепринятым методикам (Uikli, 1975).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В контрольном варианте первого опыта “Влия-
ние нефти на развитие зигот” (без дополнительного
введения нефти в воду) и в варианте при содержа-
нии нефти в воде 20 ПДК все зиготы проросли на 2–
3 сутки от начала эксперимента. На пятые сутки
проростки состояли из 2–3 клеток и достигали в
длину 15–20 мкм. Зиготы, как и клетки ювениль-
ных проростков, имели зеленую насыщенную
окраску (рис. 1а). Светооптические и электрон-
но-микроскопические наблюдения показали от-
сутствие в клетках проростков плазмолиза
(рис. 1b–c). Хлоропласты в клетках ювенильных
проростков занимали пристеночное, либо цен-
тральное положение.

На 20 сутки в контроле и при 20 ПДК нефти в
воде большая часть проростков (90%) состояла из
10–12, а некоторые из 15 клеток (рис. 1b). Если в
начале эксперимента клетки имели овальную
форму, то к концу опыта большей частью квад-
ратную. 50–70% объема клетки занимал хлоро-
пласт. В большинстве клеток выявлялись грану-
лы крахмала, которые занимали до 40% объема
(рис. 1c–2). Также необходимо отметить сформи-
рованную клеточную оболочку и ядро (рис. 1c–1, 3).
Все клетки имели насыщенную зеленую окрас-
ку, хлоропласты располагались пристеночно,
либо в центральной части клетки. Плазмолиза,
признаков повреждения в клетках проростков
не отмечалось.

При содержании нефти в воде 1–5 мг/л (от 20
до 100 ПДК) проросли все зиготы, но на 5–6 сут-
ки, а не на 2–3, как в контроле. Основная часть
проростков к концу опыта состояла из 4–5 кле-
ток. Хлоропласты имели, как и в контроле, ярко-
зеленую окраску и располагались в основном в
центре клетки.

При повышении концентрации нефти в среде
до 25 мг/л (500 ПДК) на 5 день эксперимента про-
росли лишь единичные зиготы (не более 10% от
общего количества). Значительная их часть оста-
новилась в развитии на стадии формирования
“трубки”. К 20 суткам эксперимента основная
масса зигот так и не начала развиваться (рис. 1d)
Незначительное количество образовавшихся
проростков состояло из 1–2, реже – из 3–4 кле-
ток, имеющих признаки деградации: изменение
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формы клеток, плазмолиз, обесцвечивание хло-
ропластов (рис. 1e).

Перенос предметных стекол с зиготами, остано-
вившимися в развитии при содержании нефти 500
ПДК, в чистую морскую воду, не простимулировал

развития зигот, как и, соответственно, не было от-
мечено развития ювенильных проростков.

В течение всего второго эксперимента (влияние
нефти на ювенильные проростки) в контрольном
варианте (без добавления нефти) проростки разви-

Рис. 1. Зиготы и проростки Ulva lactuca в первой части эксперимента: a – прикрепившиеся зиготы в первый день экс-
перимента (отмечены стрелками); b – клетки контрольных проростков на 20 день эксперимента (хлоропласты обозна-
чены стрелками); c – ультраструктура контрольных проростков через 20 суток опыта: (1 – клеточная оболочка, 2 –
крахмальные глобулы, 3 – ядро); d – клетки опытных образцов проростков, находившихся под влиянием сырой нефти
25 мг/л (500 ПДК) (стрелками отмечены остановившиеся в развитии проростки); e – ультраструктура клеток опытных
образцов проростков, находившихся под влиянием сырой нефти 25 мг/л (500 ПДК).
Fig. 1. Zygotes and seedlings of Ulva lactuca in the first part of the experiment: a – attached zygotes on the first day of the exper-
iment (marked with arrows); b – cells of control seedlings on the 20th day of the experiment (chloroplasts are indicated with ar-
rows); c – ultrastructure of control seedlings after 20 days of the experiment: (1 – cell membrane, 2 – starch globules, 3 – nucle-
us); d – cells of experimental samples of seedlings that were under the influence of crude oil 25 mg/l (500 MPC) (arrows indicate
seedlings that have stopped developing); e – ultrastructure of cells of experimental samples of seedlings under the influence of
crude oil 25 mg/l (500 MPC).
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вались и увеличивались в размерах. Число клеток в
проростках выросло с 4–6 в начале эксперимента
до 36 в конце (20 суток). Длина проростков достига-
ла к концу опыта 400 мкм. На 20 сутки было отмече-
но появление второго ряда клеток – признака, ха-
рактерного для U. lactuca (рис. 2а).

При добавлении сырой нефти в концентраци-
ях 1–3 мг/л (20–60 ПДК) развитие проростков
ульвы не отличалось от контрольного варианта.
Плазмолиза и деструкции хлоропластов, измене-
ния зеленой окраски клеток не отмечалось, на-
блюдался активный рост клеток. На 10 сутки про-
ростки насчитывали до 10–12 клеток, на 15 сутки
некоторые экземпляры – 25–27 клеток, а к 20 сут-
кам опыта проростки состояли из 20–35 клеток и
имели длину до 350–400 мкм. Как и в контроле, в
опытных вариантах с содержанием нефти в воде
20 и 60 ПДК к концу эксперимента формировался
второй ряд клеток.

При концентрации нефти 5 мг/л (100 ПДК) в
течение 15 дней проростки активно развивались,
плазмолиза и деструктивных изменений в клет-
ках не выявлялось. В клетках прямоугольной
формы, размером 10 × 15 мкм, хлоропласты рас-
полагались пристеночно, либо по центру клетки,
и занимали не более 50% объема. Основная масса
проростков состояла из 10–15 клеток, но единич-
ные экземпляры достигали 30 клеток и размера до
350 мкм. На 20 сутки опыта в клетках отмечались
признаки плазмолиза и деструкции хлоропла-

стов. Некоторые клетки были полностью обес-
цвечены. Наряду с поврежденными проростка-
ми на стеклах присутствовали единичные про-
ростки без признаков деградации. Некоторые
из них насчитывали от 20 до 35 клеток, и дости-
гали длины 400 мкм, большая же часть пророст-
ков состояла из 10–15 клеток и не превышала
длины 100–150 мкм.

При содержании нефти в воде 25 мг/л
(500 ПДК) после 10 суток эксперимента у боль-
шинства проростков (90%) не отмечалось роста
числа клеток или увеличения их размеров. Одна-
ко примерно у 10% проростков регистрирова-
лось увеличение числа клеток (с 4–6 до 10–12).
Обесцвечивания или гибели клеток у пророст-
ков не отмечалось. На 20 день опыта большая
часть клеток в проростках имела признаки де-
градации (рис. 2b): потеряла ярко-зеленую
окраску, которая была присуща проросткам
контрольного варианта эксперимента, а также
при воздействии на них относительно невысо-
ких концентраций (20–100 ПДК) нефти. Коли-
чество клеток у таких проростков не превышало
8–12. На данной стадии эксперимента присут-
ствовали и полностью обесцвеченные пророст-
ки (не более 5% от общего количества). У не-
большой части проростков при содержании
нефти в воде 500 ПДК отмечалось увеличение
числа клеток до 20–25.

Рис. 2. Проростки Ulva lactuca через 20 суток эксперимента: a – контрольный образец проростков (стрелками обозна-
чено появление второго ряда клеток); b – проростки, находящиеся под влиянием нефти 25 мг/л (500 ПДК) (стрелками
обозначены практически полностью обесцвеченные клетки).
Fig. 2. Ulva lactuca seedlings after 20 days of the experiment: a – control sample of seedlings (arrows indicate the appearance of
the second row of cells); b – seedlings under the influence of oil 25 mg/l (500 MPC) (arrows indicate almost completely discol-
ored cells).

(a) (b)10 мкм 10 мкм
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ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ экспериментальных данных показал,
что сырая нефть при содержании в воде 1 мг/л (20
ПДК) не оказывала повреждающего действия на
развитие зигот U. lactuca. Все зиготы проросли,
дав начало многоклеточным проросткам. Повыше-
ние содержания нефти в воде до 5 мг/л (100 ПДК)
также не влияло на жизнеспособность зигот, но от-
мечалось увеличение продолжительности периода
их прорастания в 2 раза. Способность к прораста-
нию зигот и развитию появившихся проростков
резко падала при повышении концентрации токси-
канта в воде до 25 мг/л (500 ПДК). При такой кон-
центрации прорастало лишь небольшое число зи-
гот, которое образовывало проростки из 1–2, реже
из 3–4 клеток. Дальнейшего развития такие про-
ростки не получали даже при переносе их в чистую
морскую воду. Подобные изменения были выявле-
ны в экспериментах по влиянию сырой нефти на
ранние стадии развития Fucus serratus (Thélin, 1981).
В результате экспериментов этого автора было по-
казано, что наиболее чувствительными являлись
водоросли на стадии прорастания (прорастающие
зиготы) и проростки. Позднее О.В. Степаньяном
(Stepanian, 2003, 2013) подтвердилась точка зре-
ния о влиянии нефти на ранние стадии развития
водорослей. В экспериментах автор наблюдал
100% прорастание зигот у близкого к нашему объ-
екту вида Enteromorpha intestinalis (Ulva intestinalis)
при концентрации сырой нефти 30 мг/л (600 ПДК),
однако после прорастания, как и в нашем экспе-
рименте, развития проростков не происходило, а,
наоборот, на вторые сутки после прорастания,
отмечалось отмирание 2–3-клеточных нитей.
Меньшее содержание нефти в воде (10 ПДК) по
данным О.В. Степаньяна (Stepanian, 2013) не вы-
зывало гибели и нарушений в строении водорос-
ли в течение 15 суток. Необходимо отметить, что
торможение, а иногда и подавление развития зи-
гот у ульвовых и эмбриоспор у ламинариевых вы-
явлено под влиянием и других факторов: ультра-
фиолет, тяжелые металлы, температура. В ряде
случаев, после устранения воздействия повре-
ждающего фактора и лаг-фазы различной про-
должительности, способность к образованию
“трубки” и дальнейшему развитию у зигот или
эмбриоспор восстанавливалась (Voskoboinikov,
2006). По данным наших исследований фоновое
содержание нефтепродуктов в большинстве губ
Восточного Мурмана составляет 4–8 ПДК (Sala-
khov et al., 2020a, b) и не является препятствием
для прохождения ранних стадий развития данно-
го вида ульвы в прибрежье Восточного Мурмана.
Кратковременная концентрация нефти в воде от
5 до 25 мг/л (100–500 ПДК), которая может созда-
ваться разовыми выбросами углеводородного сы-

рья во время повреждений нефтепроводов, при
авариях на предприятиях по перегрузке, перера-
ботке углеводородного сырья, благодаря прилив-
но-отливному обмену воды достаточно быстро
уменьшается, и, как показали наши эксперимен-
ты, не подавляет развития зигот. Можно предпо-
ложить, что реальная угроза гибели зигот и пре-
кращения пополнения молодыми талломами по-
пуляций ульвовых на литорали происходит при
разливах нефти, создающих кратковременное за-
грязнение более 500 ПДК, либо при наличии по-
стоянного загрязнения нефтью, превышающего
100 ПДК. Результаты проведенных нами экспе-
риментов показывают, что зиготы менее устой-
чивы к воздействию нефти, чем сформировав-
шиеся проростки, имеющие в своем строении
4–6 клеток. Об этом свидетельствует замедле-
ние в развитии и прорастании зигот на 20 день
эксперимента уже при концентрации нефти в
среде от 1 мг/л (20 ПДК). У сформировавшихся
проростков таких изменений в скорости разви-
тия не отмечалось при концентрации нефти до
3 мг/л (60 ПДК). При повышении концентра-
ции токсиканта до 25 мг/л (500 ПДК), через 20 су-
ток основная масса зигот осталась не проросшей,
либо проросла, но остановилась в развитии на ста-
дии 2–3 клеток. У проростков отмечен иной харак-
тер ответной реакции на присутствие токсиканта:
при концентрации нефти 25 мг/л (500 ПДК) разру-
шения клеточных структур не наблюдалось у 100%
особей, однако 90% не прибавили в росте относи-
тельно первого дня опыта.

Сырая нефть – токсикант естественной при-
роды, в состав которой входят как высокомолеку-
лярные, так и низкомолекулярные фракции, спо-
собные по-разному влиять на растительные орга-
низмы. Наибольшую опасность для морских
обитателей после разлива нефтепродуктов пред-
ставляют низкомолекулярные вещества. Это обу-
славливается их хорошей растворимостью в воде,
а также способностью быстро проникать в живые
клетки и разрушать их (Patin, 2008). Тонкая кле-
точная стенка проростков слабо препятствует
проникновению токсиканта внутрь клетки. По-
видимому, еще проще осуществляется проникно-
вение легких фракций через плазматическую
мембрану, ограничивающую от внешней среды
зиготу. В случае же взрослых талломов ульвы,
клетки которых окружены плотной целлюлозной
оболочкой, трансформация нефтепродуктов про-
исходит на внешней поверхности оболочки тал-
лома эпифитными углеводородокисляющими
бактериями. Данные электронной микроскопии
подтверждают присутствие бактерий на поверх-
ности взрослых талломов ульвы и их отсутствие
на поверхности оболочки у зигот и ювенильных
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проростков. Вместе с тем при проникновении
токсических веществ в клетки макроводорослей
образуются активные формы кислорода, в свою
очередь активирующие антиоксидантную систе-
му клетки (АСК), ферменты которой обезврежи-
вают токсикант. Данный механизм описан у
взрослых талломов U. lactuca (Pilatti et al., 2016;
Ryzhik, Makarov, 2019). Ранее высказывалось
предположение о формировании АСК у пророст-
ков U. lactuca, защищающей клетки водорослей от
воздействия дизельного топлива (Salakhov et al.,
2020a, b). Можно также предположить, что АСК
формируется уже на стадии зиготы, которая пред-
ставляет собой одноклеточный организм. По-ви-
димому, именно существование АСК является
определяющим в выживании водорослей на ста-
диях зиготы и проростка в условиях нефтяного
загрязнения.

ВЫВОДЫ

Сырая нефть при содержании в воде до
20 ПДК не оказывает повреждающего действия
на прорастание зигот Ulva lactuca и дальнейшее раз-
витие из них многоклеточных проростков. Реаль-
ная угроза гибели зигот и прекращения пополнения
молодыми талломами литоральных популяций уль-
вовых происходит при разливах нефти, создающих
кратковременное загрязнение более 25 мг/л
(500 ПДК), либо при наличии постоянного загряз-
нения нефтью, превышающего 5 мг/л (100 ПДК).

Сырая нефть при содержании в воде до 3 мг/л
(60 ПДК) не оказывает на 3–4-клеточные про-
ростки повреждающего действия, которое прояв-
ляется при содержании в воде 5 мг/л 100 ПДК, и
останавливает развитие большей части пророст-
ков, необратимо разрушая структуру клеток, при
содержании нефти в воде 25 мг/л (500 ПДК).

Скорость и степень повреждения Ulva lactuca
на ранних стадиях онтогенеза зависит от длитель-
ности разлива нефти (или нефтепродуктов) и
концентрации ее в среде.
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The ability of the zygotes and seedlings of the green alga Ulva lactuca to develop under the influence of crude
oil in various concentrations was determined. The oil at a content of 1 mg/l in water does not have a damaging
effect on the germination of zygotes and their further development into multicellular seedlings. Juvenile seed-
lings have a wider tolerance range than zygotes and can develop under oil content in marine water up to 3
mg/l. The real threat of the death of zygotes, which rovide replenishment of ulva algae thickets in the littoral
with young thalli, is observed under short-term oil pollution of more than 25 mg/l, or with constant oil pol-
lution of more than 5 mg/l. The oil content in water of 25 mg/l and above stops the development of most
seedlings by irreversibe destroying the structure of their cells.

Keywords: Ulva lactuca, Barents Sea, zygotes, seedlings, crude oil, tolerance to toxicant
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