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Получены новые сведения о распределении прокариотного планктона и пелагических вирусов в
прол. Фрама (Гренландское море) во время полярной ночи (конец ноября). В исследованном райо-
не присутствовали 3 основных типа водных масс: поверхностные полярные, атлантические и транс-
формированные атлантические. Содержание минеральных биогенных элементов увеличивалось с
глубиной. Концентрация хлорофилла а имела низкие значения (0.07–0.13 мг/м3). Численность и
биомасса прокариот колебались от 286 тыс. до 675 тыс. кл/мл и от 2.7 до 11.7 мг С/м3 соответственно.
В составе прокариотного планктона доминировали одиночные мелкие клетки (более 97% числен-
ности и более 68% биомассы). Средний объем клеток составлял 0.034–0.096 мкм3. Количество ви-
русов варьировало от 724 тыс. до 3920 тыс. частиц/мл, биомасса – от 0.040 до 0.216 мкг С/м3. На фо-
не локальных максимумов численности прокариотного планктона в слое 0–25 м наибольшие вели-
чины концентрации вирусов отмечены в поверхностном слое. В широтном распределении (с юга на
север) выявлено повышение количества вирусов и прокариот. Установлена тесная связь их числен-
ности и биомассы с гидрологическими параметрами и содержанием фосфатов, роль тех или иных
водных масс в вертикальном распределении микробов была несущественной. Относительно высо-
кое обилие вирусов и прокариот свидетельствовало об их значительной активности в период поляр-
ной ночи.
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Гетеротрофный прокариотный планктон (бак-
терии и археи), составляющий значительную
часть общей биомассы планктона, осуществляет
минерализацию органического вещества в экоси-
стемах пелагиали (метаболиты фито- и зоопланк-
тона, взвесь, отмершие организмы и прочее)
(Fenchel, 1988). Играя ключевую роль в трансфор-
мации растворимой части органического веще-
ства, прокариоты участвуют в передаче энергии
на вышестоящие трофические уровни (Azam
et al., 1983). Вирусы – это наиболее динамиче-
ский и многочисленный компонент пелагиче-
ских сообществ, количество которого в поверх-
ностных слоях может достигать десятков милли-
ардов частиц на 1 л морской воды (Fuhrman,
1999). Вирусы контролируют численность попу-
ляций других микроорганизмов – от бактерий до
фитопланктона, тем самым оказывая существен-
ное влияние на продуктивность водных экоси-
стем (Wommack, Colwell, 2000; Suttle, 2007).

В последние десятилетия в Арктике отмечены
значительные климатические сдвиги – сокраще-
ние ледового покрова, повышение средней тем-
пературы воды, изменение структуры и продук-
тивности биотических сообществ, а также ареа-
лов многих массовых видов рыб, бентоса и
планктона (Dvoretsky, Dvoretsky 2013; ICES, 2022;
Dvoretsky et al., 2023). Северный Ледовитый океан
(СЛО) и прилегающие краевые моря сильно под-
вержены влиянию теплых вод, поступающих из
Северной Атлантики (Ecosystem …, 2009; ICES,
2022). Главными путями проникновения атлан-
тических вод в СЛО являются две транзитные зо-
ны – Баренцево море и прол. Фрама (Гренланд-
ское море) (Arctic …, 1995; Hop et al., 2006; Ecosys-
tem …, 2009).

Планктонные сообщества указанных аквато-
рий служат объектом исследований на протяже-
нии более 100 лет (Жизнь …, 1985; Планктон …,
1997; Hop et al., 2006; Ecosystem …, 2009). К насто-
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ящему времени накоплен значительный массив
данных, касающихся структуры и функциониро-
вания основных планктонных групп. Однако
многие аспекты остаются малоизученными.
В частности, очень мало данных по распределе-
нию микробного планктона в зимний период
(Berge et al., 2015). Это связано с неблагоприятны-
ми условиями проведения экспедиций и сложно-
стью отбора проб (полярная ночь, штормы и на-
личие льда). Зимний период, который в высоко-
широтных районах длится с ноября по март,
характеризуется пониженными температурами,
малым количеством солнечной радиации, посту-
пающей на поверхность водной толщи, и резким
снижением биологической активности (Жизнь …,
1985; Berge et al., 2015). Ряд исследований пока-
зал, что морские микробные сообщества тесно
связаны с распределением водных масс (Kirch-
man, 2008), тогда как другие работы такой зависи-
мости не выявили (Dvoretsky et al., 2022). Показано
также, что в зависимости от сезона абиотические
и биотические факторы по-разному влияют на
обилие микроорганизмов и вирусов, населяющих
морские воды (Kirchman, 2008). Пролив Фрама –
это акватория со сложной структурой течений и
водных масс, определяемой влиянием теплых ат-
лантических вод (восточная часть) и холодных
потоков (западная часть) (Arctic …, 1995; Hop
et al., 2006). Цели работы – исследовать количе-
ственное распределение гетеротрофных прокари-
от и пелагических вирусов в прол. Фрама в зим-
ний период; выяснить, влияют ли водные массы
на численность и биомассу указанных групп мик-
робов; а также выявить внешние факторы, оказы-

вающие наибольшее влияние на пространствен-
ные вариации микробных показателей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Пробы были отобраны с борта НИС “Дальние
Зеленцы” 20–21 ноября 2019 г. на пяти станциях
(рис. 1, табл. 1). Температуру воды и электропро-
водность регистрировали зондом SEACAT SBE 19
plusV2. Воду для анализа отбирали при помощи
комплекса Rosette с 5-литровыми батометрами
Нискина на 5–9 горизонтах (0, 10, 25, 50 и 100 м,
а также 200, 300, 400 м и придонный) в зависимо-
сти от глубины в районе станции.

Водные массы разделяли по гидрологическим
критериям (Arctic …, 1995; Hop et al., 2006): ППВ –
поверхностные полярные (температура/соле-
ность < 0°C/< 34.7 psu или > 0°C/ < 34.4 psu), АВ –
атлантические (> 2°C/< 34.9 psu) и АВТ – атлан-
тические трансформированные, к которым отнесе-
ны АВ свежие (>1°C/34.4–34.9 psu), АВ холодные
(0–2°C/>34.9 psu) и АВ измененные (0–1°C/34.4–
34.9 psu).

Определение концентрации растворенного
кислорода, насыщенности вод кислородом и со-
держания фосфатов, силикатов, нитритов и нит-
ратов проводили стандартными методами (Strick-
land, Parsons, 1972). Концентрацию хлорофилла а
(мг/м3) рассчитывали по стандартной процедуре
(ГОСТ…, 2001). Пробы воды фиксировали 40%
безбактериальным раствором формальдегида
(конечная концентрация в пробе 2%). Числен-
ность прокариот определяли методом прямого
счета на ядерных фильтрах с диаметром пор 0.2 мкм

Рис. 1. Расположение станций отбора проб в прол. Фрама (зима 2019 г.).
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после окрашивания флуорохромом DAPI (Porter,
Feig, 1980). Готовые препараты просматривали
при увеличении ×1000 под микроскопом Olympus
BX 53 с системой анализа изображения CellSens-
Standart (Япония). В пробе просчитывали более
400 клеток. Биомассу прокариот в углероде рас-
считывали по уравнению С = 120 × V0.72, где C –
содержание углерода, фг/кл, V – средний объем
клетки, мкм3 (Norland, 1993). По размерно-мор-
фологическому составу выделяли одиночные
клетки (диаметр и длина менее 2 мкм), среди кото-
рых отдельно учитывали ультрамикроорганизмы
(объем клетки менее 0.04 мкм3, диаметр 0.2–0.4 мкм,
длина до 1 мкм); крупные палочковидные клетки
длиной более 2 мкм; нитевидные клетки, у кото-
рых соотношение длины к ширине больше 10; а
также агрегированные клетки на частицах детрита.
Вирусные частицы учитывали на фильтрах Ano-
disc (диаметр пор 0.02 мкм) после окрашивания
SYBR Green I (Noble, Fuhrman, 1997) при увели-
чении ×1000 под микроскопом Olympus BX 53.
Биомассу рассчитывали, полагая, что масса одной
вирусной частицы составляет 0.055 фгС (Steward
et al., 2007).

Статистическую обработку данных проводили
при помощи программы PAST 3.22. Средние ве-
личины рассчитывали со стандартной ошибкой.
Для выявления различий между водными массами,
а также горизонтами отбора проб использовали
однофакторный дисперсионный анализ или тест
Краскела–Уоллиса. Множественные сравнения
проводили при помощи апостериорных тестов
Данна или Тьюки–Крамера (Analysing …, 2007).
Сравнение характеристик водных масс по всей
совокупности микробиологических или гидроло-
гических показателей проводили при помощи
многомерного дисперсионного анализа (PER-
MANOVA) (Legendre, Legendre, 1998). Для оценки
возможных связей между микробиологическими
показателями и внешними факторами использо-
вали обобщенные линейные модели (Statistica

10.0). Поскольку в большинстве случаев данные
не были распределены нормально, до анализа их
трансформировали, используя десятичный лога-
рифм (Analysing …, 2007). Характер связи оцени-
вали по коэффициенту линейной модели, значи-
мость связей – по статистике Вальда (Legendre,
Legendre, 1998). Аналогичным образом исследо-
вали связи между микробиологическими показате-
лями. Различия считали достоверными при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В исследуемом районе присутствовали 3 ос-
новных типа водных масс – ППВ, АВ и АВТ (све-
жие, холодные и измененные АВ) (рис. 2а, табл. 2).
Отличающиеся пониженными значениями тем-
пературы и солености ППВ зарегистрированы в
верхнем 25-метровом слое на ст. 80 и 85 (рис. 2);
характеризующиеся более высокими значениями
температуры и солености АВ отмечены на ст. 83–
85 глубже 100 м, на ст. 81 они занимали всю вод-
ную толщу (табл. 2). АВТ отличались от АВ более
низкой температурой и представлены на ст. 83 и
84 в верхнем 100-метровом слое, а на ст. 80 – в
придонном. Между поверхностным и придон-
ным слоями отмечены статистически значимые
отличия по температуре и солености (p < 0.05)
(табл. 2). Содержание кислорода и насыщение
вод кислородом снижались от поверхностного
слоя к придонному, при этом ППВ характеризо-
вались повышенной концентрацией кислорода
(табл. 2).

Содержание биогенных элементов, за исклю-
чением нитритов, было значимо выше в придон-
ных слоях воды (p < 0.05), максимальные концен-
трации всех биогенных элементов выявлены в АВ
(табл. 2). Концентрация хлорофилла а в верхнем
100-метровом слое была низкой и слабо изменя-
лась по всей исследуемой акватории (табл. 2), а
глубже 100 м оказалась ниже величины чувстви-
тельности метода. Мультивариантный анализ по-

Таблица 1. Список станций и объем выполненных работ в прол. Фрама

Станция

Координаты

Дата Глубина, м

Число проб

с.ш. в.д. микроорганизмы
гидрохимические 

показатели 
и хлорофилл а

80 77°46′ 11°43′ 20.11.2019 122 9 14

81 78°07′ 09°59′ 20.11.2019 210 10 16

83 79°03′ 08°41′ 20.11.2019 570 11 18

84 79°33′ 08°42′ 21.11.2019 318 11 19

85 80°03′ 08°42′ 21.11.2019 495 13 23
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казал существенные отличия по гидрологиче-
ским и гидрохимическим показателям как между
водными массами (F = 15.45, p < 0.001), так и меж-
ду горизонтами отбора проб (F = 3.51, p < 0.05).

Численность и биомасса прокариот изменя-
лись в узких диапазонах 252–675 тыс. кл/мл и
2.7–11.7 мгС/м3 соответственно. Максимальные
величины отмечены в поверхностном 25-метро-
вом слое, по этой причине именно ППВ характери-
зовались наибольшей концентрацией прокариот
(рис. 2б, табл. 2), средний объем клеток которых не-
значительно возрастал с глубиной. Значимых от-
личий по этому показателю между водными мас-
сами и горизонтами отбора проб не выявлено
(табл. 2). Численность и биомасса вирусов дости-
гали наибольших значений в поверхностном слое
и ППВ (рис. 2в, табл. 2). Аналогичная картина от-

мечена и для соотношения численности вирус-
ных частиц и прокариот (табл. 2). Для обеих групп
микробов отмечена тенденция повышения их сред-
него количества с юга на север в верхнем 50-метро-
вом слое независимо от локализации водных масс
(рис. 1, 2б, 2в). Глубже 50–100 м значимые вариа-
ции не выявлены (рис. 2б, 2в).

Гетеротрофные прокариоты представлены в
основном одиночными мелкими клетками и уль-
трамикроорганизмами, доля которых в общей
численности достигала 97.8–99.8%, в общей био-
массе – 67.4–99.4%. Доля ультрамикроорганиз-
мов среди одиночных мелких клеток составляла
33.3–76.4%. Отмечен низкий вклад в общую чис-
ленность и биомассу крупных палочковидных
клеток и клеток, агрегированных на детрите (0–
9.2% и 0–0.6% соответственно). По микробиоло-

Рис. 2. Вертикальное распределение а – водных масс (1 – поверхностные полярные, 2 – атлантические трансформи-
рованные, 3 – атлантические), б – численности прокариот (тыс. кл/мл), в – численности вирусов (тыс. частиц/мл).
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гическим показателям выявлены статистически
значимые отличия между АВ и АВТ (PERMANO-
VA, F = 4.95, p < 0.05), а также между поверхност-
ным и придонным слоями (PERMANOVA, F =
= 12.42, p < 0.005).

Отмечена обратная зависимость общей чис-
ленности и биомассы прокариот от величины со-
лености и концентрации кислорода; биомасса
прокариот значимо повышалась с ростом содер-
жания фосфатов (табл. 3). Средний объем клеток

Таблица 2. Гидрологические, гидрохимические и микробиологические показатели в разных водных массах
прол. Фрама

Примечание. Над чертой – диапазон, под чертой – среднее со стандартной ошибкой. Условные обозначения: ППВ – поверх-
ностные полярные воды, АВ – атлантические воды, АВТ – атлантические воды (трансформированные). Строчными латин-
скими буквами обозначены значимые отличия множественных апостериорных сравнений (тест Тьюки–Крамера или тест
Данна, p < 0.05).

Показатель
a b c

ППВ АВ АВТ

Температура, °С

Соленость, psu

Хлорофилл а, мг/м3

Растворенный кислород, мл/л

Насыщение кислородом, %

Концентрация фосфатов, мкМ

Концентрация нитритов, мкМ

Концентрация нитратов, мкМ

Концентрация силикатов, мкМ

Численность прокариот, тыс. кл/мл

Биомасса прокариот, мгС/м3

Средний объем клетки прокариот, мкм3

Численность вирусов, тыс. частиц/мл

Биомасса вирусов, мкгС/м3

Соотношение численности вирусов и 
прокариот

± bc

–0.5–1.2

0.1 0.3 ± ac

4.0–4.4

4.3 0.2 ± ab

0.3–4.4

3.3 0.3

± bc

33.92–34.43

34.10 0.09 ± ac

34.90–35.02

34.95 0.01 ± ab

34.35–34.92

34.68 0.05

±
0.08–0.12
0.10 0.01 ±

0.09–0.13
0.10 0.01 ±

0.08–0.13
0.10 0.01

± bc

7.5–7.9

7.8 0.1 ± a

6.8–7.0

6.9 0.0 ± a

6.8–7.5

7.2 0.1

±
93.6–97.6
96.6 0.6 ± c

94.3–97.7

96.0 0.4 ± b

87.4–99.8

96.7 0.9

± b

0.62–0.88

0.77 0.04 ± ac

0.77–1.21

1.03 0.04 ± b

0.74–1.00

0.85 0.03

±
0.04–0.08
0.06 0.01 ±

0.01–0.13
0.08 0.01 ±

0.01–0.14
0.06 0.01

± bc

6.5–8.2

7.1 0.3 ± ac

9.5–13.9

11.3 0.4 ± ab

7.6–11.9

9.4 0.4

± b

1.8–2.8

2.5 0.1 ± ac

2.7–5.9

4.0 0.3 ± b

2.5–4.2

3.2 0.2

± b

286–675

481 54 ± ac

252–550

366 24 ± b

312–571

466 20

± b

4.4–11.7

7.2 1.1 ± a

3.2–6.4

4.9 0.2 ±
2.7–8.8
5.8 0.5

±
0.038–0.070
0.055 0.004 ±

0.034–0.096
0.055 0.005 ±

0.034–0.080
0.059 0.004

± b

724–3920

2322 1598 ± a

450–2284

1289 186 ±
1100–2530
1653 224

±
0.040–0.216

0.128 0.088b ± a

0.025–0.126

0.071 0.010 ±
0.061–0.139
0.091 0.012

±
1.7–7.4
4.6 2.9 ±

1.5–6.2
4.1 0.7 ±

2.0–5.4
3.7 0.5
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имел значимую прямую связь с температурой во-
ды и глубиной. Глубина – это единственный фак-
тор, значимо обратно связанный с распределением
численности вирусов в водной толще и с соотно-
шением количества вирусов и прокариот. Био-
масса вирусов была прямо связана с содержанием
фосфатов и обратно – с температурой и глубиной
(табл. 3). Численность прокариот прямо связана с ко-
личеством и биомассой вирусов (GLZ, коэффициент
0.34–0.46, статистика Вальда 12–867, p < 0.001).

ОБСУЖДЕНИЕ
Сведений о зимнем состоянии наиболее массо-

вых компонентов микропланктона в морях Запад-
ной Арктики не так много (например, Жизнь …,
1985; Широколобова и др., 2016). Информация о
зимнем распределении бактериопланктона в
прол. Фрама также незначительна (Wilson et al.,
2017). Летом в исследуемом районе общая числен-
ность бактериопланктона варьирует в широком
диапазоне, достигая максимума (105–106 кл/мл) в
поверхностных слоях и существенно снижаясь с
глубиной до 104 кл/мл (Fadeev et al., 2018; Müller
et al., 2018; Cardozo-Mino et al., 2021). В литерату-
ре отсутствует информация о количестве пелаги-
ческих вирусов в этом районе.

Наша работа дает первое представление о ко-
личественных характеристиках гетеротрофных
прокариот и вирусов высокоарктических аквато-

рий во время полярной ночи. Сопоставление
средней температуры воды с многолетними дан-
ными (Arctic …, 1995; Hop et al., 2006) показало
более высокие значения в 2019 г., что свидетель-
ствовало о потеплении прол. Фрама в последние
годы (Randelhoff et al., 2018). Обнаруженная тен-
денция характерна и для других районов, в част-
ности, в Баренцевом море усиление притока АВ и
связанное с ним увеличение теплосодержания
вод отмечают с начала 2000-х гг. (ICES, 2022).
Распределение пелагических вирусов и прокариот,
отмеченное нами в работе, очевидно, отражает со-
стояние микробных сообществ в теплый клима-
тический период. В холодные годы количествен-
ные характеристики, вероятно, будут иными.

В районе исследования были выделены 3 ос-
новных типа водных масс, которые отличались не
только по гидрологическим параметрам, но и по
содержанию биогенных элементов. Вертикаль-
ное распределение нитратов, фосфатов, силика-
тов и кислорода в арктических морях имеет выра-
женную сезонную динамику (Жизнь …, 1985;
Гидрометеорология …, 1992). Наименьшие кон-
центрации характерны для наиболее продуктив-
ного весеннего периода, когда за счет вегетации
фитопланктона, содержание азота, фосфора и
кремния в эвфотическом слое может снижаться
до следовых значений. В осенне-зимний период
происходит регенерация биогенных элементов, и
к концу зимы их содержание достигает макси-

Таблица 3. Характеристики значимых линейных моделей, показывающих связь микробиологических показате-
лей и внешних факторов в прол. Фрама

Параметр Предиктор Коэффициент Статистика Вальда p

Численность прокариот Соленость –0.260 6.318 0.012

Растворенный кислород –0.331 6.249 0.012

Хлорофилл а –1.218 7.438 0.006

Биомасса прокариот Соленость –0.828 7.553 0.006

Растворенный кислород –0.995 7.163 0.007

Концентрация фосфатов 0.438 4.679 0.031

Хлорофилл а –5.447 15.734 0.000

Средний объем клетки прокариот Температура 0.236 4.336 0.037

Глубина 0.002 3.940 0.047

Численность вирусов Глубина –0.001 20.440 0.000

Биомасса вирусов Температура –0.916 6.460 0.011

Концентрация фосфатов 2.749 7.266 0.007

Глубина –0.015 9.464 0.002

Хлорофилл а –15.648 5.634 0.018

Соотношение численности
вирусов и прокариот

Глубина –0.005 14.035 0.000
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мальных годовых величин (Планктон …, 1997;
Ecosystem …, 2009). Распределение соединений
азота, фосфора и кремния в прол. Фрама характе-
ризовалось увеличением их количества с глуби-
ной. Скорее всего, это определялось низкой ско-
ростью водообмена в глубинных слоях, а также
слабым вертикальным перемешиванием, которое
препятствовало подъему биогенных элементов в
поверхностный горизонт. Количество растворен-
ного кислорода, напротив, достигало наиболь-
ших значений на поверхности, указывая на связь
газообмена с атмосферой. Роль биологических
процессов, по-видимому, была несущественной,
ввиду низкой концентрации хлорофилла а и, сле-
довательно, фитопланктона. Примечательно, что
АВ отличались наибольшей концентрацией нит-
ратов, фосфатов и силикатов, тогда как в более
холодных ППВ их количество было ниже. Подоб-
ный результат объясняется тем, что воды, посту-
пающие из Атлантического океана, обогащены
всеми биогенными элементами и считаются наи-
более продуктивными среди основных типов вод-
ных масс, представленных в арктических регионах
(Ecosystem …, 2009; Randelhoff et al., 2018; ICES,
2022). В наших исследованиях концентрации всех
биогенных элементов в прол. Фрама в начале зи-
мы (ноябрь) были ниже, чем в середине зимнего
периода (январь) (Randelhoff et al., 2018).

Низкое количество хлорофилла а характерно
для зимы. Имеющиеся данные свидетельствуют,
что во время полярной ночи концентрация фито-
пигментов редко превышает 0.15–0.25 мг/м3,
обычно составляя <0.04 мг/м3 (Ecosystem …, 2009;
Berge et al., 2015; Randelhoff et al., 2018). Это связа-
но с низким обилием фитопланктона, хотя часть
микроводорослей способна существовать и во
время полярной ночи, однако их продукция неве-
лика по сравнению с остальными сезонами (Berge
et al., 2015).

Обилие микроорганизмов в арктических морях
демонстрирует выраженные сезонные колеба-
ния. Отличительной особенностью весенне-лет-
него периода является резкое увеличение числен-
ности микроорганизмов и вирусов до значений,
превышающих несколько млн клеток или частиц
в 1 мл (Дворецкий и др., 2012; Венгер и др., 2012,
2016; Howard-Jones et al., 2002; Sturluson et al.,
2008). Осенью количество гетеротрофных прока-
риот в арктических морях существенно выше, чем
зимой, в первую очередь это касается шельфовых
акваторий, подверженных интенсивному пресно-
водному стоку (Steward et al., 2007; Kopylov et al.,
2022; von Jackowski et al., 2022). Хотя в Карском
море и северной части Баренцева моря осенние
показатели могут быть низкими (несколько сотен
тыс. кл/мл по численности и несколько мгС/м3

по биомассе) (Копылов и др., 2015, 2017; Венгер
и др., 2022; Dvoretsky et al., 2022), сопоставимыми

с величинами, отмеченными нами зимой в прол.
Фрама. В других арктических районах зимние
значения параметров прокариот также невелики,
в среднем <500–1000 тыс. кл/мл и <10–15 мгС/м3

(Жизнь …, 1985; Широколобова и др., 2016; Sherr
et al., 2003; Payet, Suttle, 2008).

Для вириопланктона также отмечено пониже-
ние численности и биомассы в зимний период.
Известно, что в Баренцевом море, как и в зал.
Франклина (Канадская Арктика) средняя чис-
ленность вирусов была в 2–4 раза выше (Широ-
колобова и др., 2016; Payet, Suttle, 2008), чем в
прол. Фрама. Подобные различия могут быть свя-
заны с гидрологическими особенностями регио-
нов (температурный режим, влияние прибрежного
стока, относительная мелководность Баренцева
моря и зал. Франклина), продукционными харак-
теристиками районов (концентрация биогенных
элементов, взвешенного органического вещества
и фитопланктона) и составом микробных сооб-
ществ (обилие потенциальных хозяев, выедание
бактерий и ассоциированных с ними вирусных
частиц) (Fuhrman, 1999; Wommack, Colwell, 2000).

Соотношение количества вирусов и прокариот
в прол. Фрама зимой было невысоким по сравне-
нию с другими сезонами, когда численность ви-
русов в водах Баренцева моря (северная и северо-
восточная части) превышала численность прока-
риот в 2–30 раз (Венгер и др., 2016, 2022;
Dvoretsky et al., 2022). Указанный параметр при-
менялся для оценки влияния вирусов на своих хо-
зяев. Считается, что чем он выше, тем интенсив-
нее негативное воздействие (Wommack, Colwell,
2000; Suttle, 2007). Таким образом, можно пред-
положить, что зимой в прол. Фрама влияние ви-
русов на гетеротрофных прокариот существенно
ниже, чем в другие периоды. Скорее всего, это
косвенно связано с большей численностью пела-
гических вирусов весной и осенью.

Применение обобщенных линейных моделей
позволило выявить основные внешние факторы,
которые определяли пространственные вариации
численности микробов в прол. Фрама. Прослежи-
валась тенденция увеличения количества прока-
риот по мере снижения солености и роста концен-
трации кислорода, что легко интерпретировать,
учитывая гидрологическую структуру района ис-
следований, а именно преобладание холодных,
менее соленых и продуктивных ППВ в поверх-
ностном слое. Отмечено также повышение биомас-
сы прокариот с ростом концентрации фосфатов в
воде. Фосфор является важнейшим питательным
веществом, регулирующим рост бактериопланк-
тона (Coveney, Wetzel, 1992; Morris, Lewis, 1992;
Vrede, 1996). Поэтому зоны с повышенным содер-
жанием минеральной формы фосфора можно
считать благоприятными для развития микроб-
ных популяций. Отмеченное нами увеличение
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размеров клеток прокариот с глубиной и повы-
шением температуры воды можно объяснить на-
личием разных микробных сообществ, населяю-
щих поверхностные и глубинные слои воды. Ука-
занная закономерность отмечена и для других
арктических акваторий (Жизнь …, 1985; Венгер
и др., 2016, 2022; Dvoretsky et al., 2022). Количе-
ство вирусов обратно связано с температурой и
глубиной, что указывает на их преобладание в по-
верхностном слое. Скорее всего, это определяет-
ся большим количеством потенциальных хозяев
(морских бактерий) в поверхностном слое, что
косвенно подтверждается обратной зависимо-
стью количества вирусов и прокариот от глубины,
а также прямой корреляцией численности прока-
риот и вириопланктона. Другие компоненты
микропланктона также могли оказывать влияние
на распределение вирусов и прокариот в данный
период. В частности, гетеротрофные жгутиковые
и мелкие копеподы могли негативно влиять на
количество микроорганизмов, выедая их и кон-
курируя с ними за взвешенное и растворенное ор-
ганическое вещество (Fenchel, 1988; Sherr et al.,
2003).

Обобщая результаты проведенных исследова-
ний, можно заключить, что в зимний период глу-
бина, соленость и температура воды оказывали
существенное влияние на обилие гетеротрофных
прокариот и вирусов. Однако в целом значимость
характеристик водных масс в вертикальном рас-
пределении микробов была невелика. Роль био-
генных элементов, чье распределение в большей
степени ассоциировано с распределением водных
масс, была менее значительной, чем в более про-
дуктивные сезоны (весна и лето). Численность
прокариот, отмеченная нами, была выше, чем в
некоторых других арктических регионах (север-
ная часть Баренцева и Карского морей), что сви-
детельствовало о более высоком продукционном
потенциале прол. Фрама. По всей видимости, это
обусловлено сильным влиянием теплых атланти-
ческих вод на планктон указанного района. Рас-
ширяя представления о микропланктоне аркти-
ческих районов в период полярной ночи, наши
данные свидетельствуют, что, несмотря на небла-
гоприятные условия (низкие температуры, недо-
статок света и малые концентрации биогенных
элементов), обилие и биомасса прокариот и виру-
сов оставались значительными. Таким образом,
можно заключить, что зимой в высокоширотных
районах важную роль в поддержании функцио-
нирования сообществ морского планктона игра-
ют именно гетеротрофные микроорганизмы, в
том числе прокариоты и вирусы.
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ВЕНГЕР и др.

Prokaryotic Plankton and Viruses in the Waters of the Fram Strait in the Winter Period
M. P. Vengera, V. G. Dvoretskya, A. V. Vashchenkoa, T. G. Ishkulovaa,

T. M. Maksimovskayaa, and V. V. Vodopyanovaa

aMurmansk Marine Biological Institute of the Russian Academy of Sciences, Murmansk, 183010 Russia

New data have been obtained on the distribution of prokaryotic plankton and pelagic viruses in the Fram
Strait (the Greenland Sea) during the polar night (late November). Three main types of water masses were
present in the study area: surface polar, Atlantic, and transformed Atlantic. The content of mineral biogenic
elements increased with depth. The concentration of chlorophyll a had low values (0.07–0.13 mg/m3). The
abundance and biomass of prokaryotes varied from 286000 to 675000 cells/mL and from 2.7 to 11.7 mg C/m3,
respectively. The composition of prokaryotic plankton was dominated by single small cells (more than 97% of the
abundance and more than 68% of the biomass). The average cell volume was 0.034–0.096 μm3. The number of
viruses varied from 724000 to 3920000 particles/mL, and the biomass varied from 0.040 to 0.216 μg C/m3. Against
the background of local maxima in the abundance of prokaryotic plankton in the 0–25 m layer, the highest
concentrations of viruses were noted in the surface layer. In the latitudinal distribution (from south to north),
an increase in the number of viruses and prokaryotes was revealed. A close relationship between their abun-
dance and biomass with hydrological parameters and phosphate content was established; the role of certain
water masses in the vertical distribution of microbes was insignificant. The relatively high abundance of vi-
ruses and prokaryotes indicated their significant activity during the polar night.

Keywords: heterotrophic prokaryotic plankton, virioplankton, water masses, environmental impact, genera-
lized linear models, Arctic
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