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В водах Восточно-Сибирского моря на меридиональном разрезе от устья р. Колыма в сентябре 2017 г.
изучали распределение гетеротрофных бактерий, вирусов и гетеротрофных нанофлагеллят, опреде-
ляли продукцию бактерий и их смертность в результате выедания простейшими и лизиса вирусами.
Численность бактериопланктона снижалась по мере удаления от устья Колымы, размеры и биомас-
са бактерий, напротив, увеличивались вплоть до участков шельфа с отрицательными значениями
температуры воды. Воды характеризовались высокой концентрацией мелкодисперсных детритных
частиц, к которым была прикреплена значительная часть микроорганизмов и вирусов. Смертность
гетеротрофного бактериопланктона составляла большую часть его суточной продукции. Основной
причиной смертности бактерий было их выедание простейшими.
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ВВЕДЕНИЕ

Гетеротрофные бактерии являются важней-
шим компонентом планктонных трофических
сетей, через который проходит большая часть по-
тока углерода в водных экосистемах [21, 47].
Основными причинами смертности бактерио-
планктона являются его выедание простейшими,
в первую очередь гетеротрофными нанофлагел-
лятами, и лизис вирусами. При потреблении бак-
терий простейшими значительное количество
бактериального углерода поступает на более вы-
сокие уровни трофических сетей, а углерод бакте-
риальных клеток, лизированных вирусами, по-
полняет запасы растворенного органического ве-
щества (РОВ) и остается в пределах микробной
петли [7, 32, 45].

В холодных полярных водах смертность гете-
ротрофного бактериопланктона, обусловленная
вирусами-бактериофагами, варьирует в широких
пределах: от <1 до 100% его продукции [26, 40, 48].
В разные сезоны в прибрежных и центральных
районах Северного Ледовитого океана простей-
шие за сутки выедают от 6.7 до 152% суточной
бактериальной продукции [37, 44]. Поэтому в за-

висимости от абиотических факторов водной
среды, плотности и активности микроорганизмов
и других факторов, функционирование микроб-
ных трофических сетей на разных участках аркти-
ческих морей в разное время года имеет свои осо-
бенности [1].

Восточно-Сибирское море (ВСМ) — наименее
изученное из морей Сибирской Арктики, что,
прежде всего, связано с труднодоступностью, су-
ровыми климатическими условиями и продолжи-
тельностью ледового периода. Это самое мелко-
водное и одно из самых ледовитых арктических
морей. Даже к концу лета оно на 65% покрыто
льдом [6]. Глубина около 72% его акватории не
превышает 50 м, а глубины менее 30 м занимают
половину площади моря [15]. Реки, впадающие в
ВСМ, характеризуются повышенной концентра-
цией взвешенных веществ. Две самые большие из
них – Колыма и Индигирка – являются наиболее
мутными среди крупных рек Российской Аркти-
ки [25]. Средняя концентрация взвеси в речном
стоке в ВСМ составляет 134 г/м3, что в 3–7 раз
больше, чем в реках, впадающих в другие моря
Российской Арктики. Характерной чертой ВСМ
является его низкая продуктивность [4]. Все эти
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условия оказывают существенное влияние на
особенности структуры и функционирования
микробных сообществ ВСМ.

Цель работы − в шельфовой зоне Восточно-
Сибирского моря определить численность и био-
массу бактериопланктона, вириопланктона и ге-
теротрофных нанофлагеллят, оценить степень
инфицирования гетеротрофного бактериопланк-
тона вирусами, его продукцию и смертность в ре-
зультате вирусного лизиса и выедания простей-
шими.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор материала был осуществлен в ходе

69-го рейса НИС “Академик Мстислав Келдыш”
8–9 сентября 2017 г. в шельфовой зоне Восточно-
Сибирского моря на разрезе, состоящем из
5 станций, от устья р. Колыма (ст. 5619, 70°25.98′ с.ш.,
163°04.159′ в.д.) до зоны внешнего шельфа
(ст. 5612, 74°28.02′ с.ш., 168°11.87′ в.д.) (рис. 1).
Пробы воды отбирали с помощью зонда SBE 911
с комплексом “Rosett” SBE 32 с 5-литровыми
пластиковыми батометрами Нискина. На каждой
станции воду отбирали на 3–5 горизонтах.

Морскую воду для микроскопических иссле-
дований сразу после отбора фиксировали 25%
глутаровым диальдегидом до конечной концен-

трации в пробе 1%, хранили в темноте при темпе-
ратуре 4°C и обрабатывали в лаборатории в тече-
ние 2 мес. Численность и размеры бактерий опре-
деляли методом эпифлуоресцентной микроскопии
с использованием флуоресцентного красителя
DAPI и черных ядерных фильтров (ОИЯИ, Рос-
сия) с диаметром пор 0.17 мкм [36]. Бактерий учи-
тывали с помощью микроскопа Olympus BX51
(Olympus, Japan), соединенного с цифровой ка-
мерой “ColorView III” и персональным компью-
тером. Изображение преобразовывали в цифро-
вую форму с помощью программного обеспече-
ния “CellF” и использовали для последующего
подсчета и измерения бактериальных клеток раз-
личной морфологии. На каждом фильтре считали
не менее 400 и измеряли не менее 100 клеток бак-
терий. Сырую биомассу бактерий вычисляли пу-
тем умножения их численности на средний объем
клеток. Содержание углерода в бактериальных
клетках (С, фг С/кл) рассчитывали с использова-
нием аллометрического уравнения: С = 120V0.72

[34]. На этих же фильтрах подсчитывали количе-
ство детритных частиц, имеющих размеры от 0.3
до 30 мкм. Принимали, что содержание органи-
ческого углерода в детрите приблизительно со-
ставляло 5%.

Скорость размножения и продукцию гетеро-
трофного бактериопланктона определяли мето-

Рис. 1. Карта-схема станций отбора проб.
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дом “разбавления” по изменению его численно-
сти в изолированных пробах воды, инкубируемых
в течение 36–40 ч в климатической камере при
температуре in situ. Для устранения бактерио-
трофных организмов пробы морской воды раз-
бавляли в 10 раз водой, профильтрованной через
мембранный фильтр (ОИЯИ, Россия) с диамет-
ром пор 0.17 мкм [23]. Эксперименты проводили в
трехкратной повторности. Удельную скорость
роста бактерий (μ, ч–1) вычисляли по формуле:
μ = (lnNt – lnNo)/t, где No и Nt – численности бак-
терий в начале и конце инкубации, t – время ин-
кубации, часы. Продукцию бактериопланктона
(PВ, мг С/(м3 сут) или кл/(мл сут)) рассчитывали
как произведение удельной скорости роста и био-
массы (или численности) бактерий в неразбав-
ленной морской воде. Время удвоения численно-
сти бактериопланктона (Td, ч) вычисляли как:
Td = ln2/μ.

С помощью метода “разбавления” определяли
также удельную скорость элиминации бактерий в
результате выедания простейшими и лизиса ви-
русами (g, ч–1) по разнице между удельными
скоростями роста бактерий в разбавленной и
неразбавленной пробах морской воды. Убыль,
включающую скорость отмирания (смертность)
бактериопланктона (МВ, мг С/(м3 сут)), рассчи-
тывали по формуле: МВ = BВg × 24.

Численность вириопланктона определяли
методом эпифлуоресцентной микроскопии с ис-
пользованием флуорохрома SYBR Green I и
фильтров из оксида алюминия Anodisc (Wathman)
с диаметром пор 0.02 мкм [33]. Вирусы учитывали
с помощью эпифлуоресцентного микроскопа
Olympus BX51 (Olympus, Япония) при увеличении
×1000 с системой анализа изображений. На каж-
дом фильтре подсчитывали не менее 400 вирус-
ных частиц. Содержание углерода в 1 вирусной
частице принимали равным 0.055 фг С [40].

Для определения частоты видимых инфици-
рованных вирусами гетеротрофных бактерий
(Frequency of visibly infected cells, FVIC) и среднего
количества зрелых фагов в инфицированных бак-
териях (Burst size, BS), численности вирусов, при-
крепленных к бактериальным клеткам и детрит-
ным частицам, и размера капсидов вирусов при-
меняли метод электронной трансмиссионной
микроскопии. Вирусы и бактерии осаждали цен-
трифугированием при 100000 g (35000 об/мин) в
течение 2 ч с использованием ультрацентрифуги
OPTIMA L-90k (Beckman Coulter, США) на нике-
левые сеточки плотностью 400 мешей, покрытые
пиолоформом с угольным напылением. Сеточ-
ки просматривали в электронном микроскопе
JEM 1011 (Jeol, Япония) при увеличении ×50000–
150000. Для каждой пробы готовили две сеточки.
На каждом препарате учитывали не менее 800 кле-
ток бактерий.

Для расчета доли всех инфицированных кле-
ток бактерий (Frequency of infected cells, FIC) ис-
пользовали уравнение: FIC = 7.1FVIC – 22.5FVIC2

[16]. Долю бактерий, погибших в результате ви-
русного лизиса, в общей смертности бактерио-
планктона (Viral-mediated mortality of bacteria, VMB),
определяли по формуле: VMB = (FIC + 0.6FIC2)/
(1 – 1.2FIC) [16]. В расчетах использовали абсо-
лютные значения FVIC и FIC. Скорость отмира-
ния бактерий в результате вирусного лизиса (Vi-
ral-induced mortality of bacteria, VIM, кл/(мл сут)
или мг C/(м3 сут)), рассчитывали как VIM =
= VMB × МB, где МB − общая смертность бакте-
риопланктона. Продукцию вириопланктона (PV,
частиц/(мл сут)) вычисляли по уравнению PV =
= BS × VIM, где VIM, кл/(мл сут). Время оборота
численности вирусов получали делением их чис-
ленности на продукцию. Скорость поступления в
окружающую водную среду лабильных органиче-
ских веществ лизированных вирусами бактери-
альных клеток находили по разнице между VIM
и PV. Полученные величины, по-видимому, не-
сколько завышены, так как в расчетах не учиты-
вали энергетических трат вирусов на синтез бел-
ков капсидов и процессы репликации нуклеино-
вых кислот. Такие данные до сих пор отсутствуют
в литературе.

Численность гетеротрофных нанофлагеллят
(NHNF) определяли с использованием флуорохро-
ма примулин и черных ядерных фильтров с диа-
метром пор 0.17 мкм [19]. Препараты просматри-
вали при увеличении ×1000 под эпифлуоресцент-
ным микроскопом Olympus BX51. Допускали, что
содержание углерода в сырой биомассе гетеро-
трофных нанофлагеллят составляет 22% [18]. Усво-
яемость пищи у ГНФ принимали равной 0.7 [7].

При установлении зависимостей между пара-
метрами был использован ранговый коэффици-
ент корреляции Спирмена для уровня значимо-
сти 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Температура, соленость и содержание в воде

мелких детритных частиц. Значения температуры
и солености, исследуемых шельфовых вод Во-
сточно-Сибирского моря, варьировали в широ-
ком диапазоне: от 6.7 до –1.7°C и от 17.0 до 31.8 psu
соответственно (рис. 2а, б). Соленость поверх-
ностного слоя воды изменялась от 17.0 psu вблизи
устья р. Колыма до 29.4 psu на наиболее удален-
ной от устья реки станции. На трех станциях раз-
реза (ст. 5619, 5617 и 5615) температура воды от по-
верхности до дна была положительной, а на стан-
циях 5613 и 5612 она изменялась от 0.5–3.4°С
в поверхностном слое до –1.2–(–1.7)°С в при-
донном. Содержание в воде детритных частиц
размером 0.3–2.5 мкм колебалось в пределах
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(115–3491) × 103 мл–1, достигая наиболее высоких
значений в придонных горизонтах (рис. 2в).
Средние для столба воды значения этого пара-
метра постепенно снижались с удалением от
устья реки (1219 ± 1520) × 103 мл–1 на ст. 5619
до (407 ± 414) × 103 мл–1 на ст. 5612. Концентрация
более крупных детритных частиц размером 2.6–
30 мкм изменялась от 4 × 103 до 301 × 103 мл–1,
достигая наибольших значений в придонных го-
ризонтах (рис. 2 г). Средние для столба воды зна-
чения этого параметра также снижались с удале-
нием от устья реки; от (146 ± 105) × 103 мл–1 на
ст. 5619 до (43 ± 29) × 103 мл–1 на ст. 5613 и
(61 ± 20) × 103 мл–1 на ст. 5612.

Численность и биомасса гетеротрофных бакте-
рий, вирусов и гетеротрофных нанофлагеллят. Об-
щая численность (NВ) и биомасса (ВВ) бактерио-
планктона изменялись в широких пределах (табл. 1).
Минимальные и максимальные значения этих
параметров различались в 3.5 и 6.9 раз соответ-
ственно. Наибольшие концентрации бактерио-
планктона на большинстве станций регистриро-
вались в поверхностном слое воды и только на
ст. 5612 – в придонном. Осредненное для пробы

воды минимальное (0.052 мкм3) и максимальное
(0.184 мкм3) значения среднего объема бактери-
альных клеток (VB) различались в 3.5 раза. Сред-
ние для столба воды значения VB на участке
шельфа с положительной температурой воды
увеличивались в направлении с юга на север, но
уменьшались на ст. 5612, где температура воды
была, в основном, отрицательной: 0.071 ± 0.009,
0.084 ± 0.019, 0.108 ± 0.032, 0.112 ± 0.041 и 0.078 ±
± 0.015 мкм3 соответственно. В результате сред-
няя для столба воды NВ снижалась с увеличением
расстояния от устья реки, а средняя для столба
воды ВВ, напротив, увеличивались до участков
шельфа с отрицательными значениями темпера-
турой воды (рис. 3). Соответственно, по разрезу
от ст. 5619 до ст. 5613 наблюдалась тенденция к
увеличению отношения BB к NB с удалением от
берега, а также, в меньшей степени, от поверхно-
сти к глубине.

Доли одиночных бактерий, бактерий, ассоци-
ированных с детритом, и бактериальных нитей в
общей численности бактериопланктона изменя-
лись в пределах 27.2−98.4 (в среднем 83.17 ±
± 20.70), 1.6−72.8 (в среднем 16.75 ± 20.71) и 0−0.3

Таблица 1. Общая численность и биомасса гетеротрофного бактериопланктона (NВ и ВВ), вириопланктона
(NV и ВV) и гетеротрофных нанофлагеллят (NНNF и ВНNF)

№ ст. Горизонт, м
NВ, 

× 103 кл/мл
BB/NB,

×10–12 мг С/кл
BВ,

мг С/м3

NV, 
×103 частиц/мл

BV,
мг С/м3

NНNF, 
×103 кл/мл

BНNF,
мг С/м3

5619 0 2094 18.1 37.9 10256 0.6 556 3.3
5 1390 18.5 25.7 13497 0.7 502 1.6
8 1491 18.8 28.1 11144 0.6 377 2.3

17 591 15.2 9.0 6268 0.4 616 5.2

5617 0 1545 24.4 37.7 5179 0.3 628 3.4
8 1022 19.9 20.3 5694 0.3 440 2.6

13 827 16.4 13.6 3598 0.2 565 2.8
22 623 18.1 11.3 4757 0.3 942 4.6

5615 0 1171 29.5 34.5 3298 0.2 565 3.7
15 1334 23.1 30.8 4488 0.3 251 2.7
27 777 19.3 15.0 5394 0.3 565 4.6

5613 0 1769 35.3 62.5 4921 0.3 628 4.7
15 1519 23.1 35.1 4928 0.3 691 5.6
20 710 22.0 15.6 5971 0.3 754 6.1
28 980 23.0 22.5 5102 0.3 691 3.8
33 1102 19.0 21.0 4344 0.2 816 6.0

5612 0 946 22.5 21.3 4661 0.3 647 4.0
20 901 20.9 18.8 10245 0.6 848 5.2
26 708 16.1 11.4 13821 0.7 785 6.7
35 682 18.8 12.8 6585 0.4 1005 5.9
47 1329 16.0 21.3 7055 0.4 1227 10.2
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Рис. 2. Распределение температуры (а), солености (б) и детритных и минеральных частиц размером 0.3−2.5 (в) и
2.6−30.0 мкм (г) в шельфовых водах Восточно-Сибирского моря.
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(в среднем 0.08 ± 0.10)% соответственно, а в об-
щей биомассе – 33.3−98.5 (в среднем 82.23 ± 19.81),
1.5−66.7 (в среднем 17.33 ± 19.90), 0−1.8 (в сред-
нем 0.44 ± 0.55)% соответственно. Бактерии, при-
крепленные к детритным частицам, вносили наи-
больший вклад в формирование общей численно-
сти и биомассы бактериопланктона в придонных
горизонтах. Средние для столба воды доли бакте-
рий, ассоциированных с детритом, в NB и ВВ
уменьшались по мере удаления от устья реки
(рис. 3). Количество детритных частиц размером
5–30 мкм, заселенных бактериями (на поверхно-
сти 1 частицы находилось от 4 до 17 бактерий), из-
менялось от 1.09 × 103 до 71.8 × 103 мл–1 (в среднем
(20.7 ± 18.8) × 103 мл–1), что составляло от 17 до 40 (в
среднем 26.1 ± 5.9)% общего количества детрит-
ных частиц данного размера. Средняя для столба
воды численность этих частиц снижалась с удале-
нием от устья р. Колыма: от (26.2 ± 20.0) × 103 мл–1

на ст. 5619 до (18.2 ± 30.1) × 103 мл–1 на ст. 5612.
Наибольшая концентрация детритных частиц,
заселенных бактериями, регистрировалась в при-
донных горизонтах воды.

Общая численность вирусов (NV) изменялась в
широких пределах (табл. 1). На крайних станциях
разреза (ст. 5619 и 5612) вертикальное распределе-
ние NV было неравномерным. Минимальные и
максимальные значения NV на этих станциях раз-
личались в 2.2−3.0 раза, тогда как в середине раз-
реза разница между этими значениями была
меньше и составляла 1.4−1.6 раз (табл. 1). Наи-
большие средние для столба воды NV были зареги-
стрированы на крайних станциях разреза (рис. 4).

Общая численность вириопланктона превы-
шала таковую бактериопланктона в 2.8−19.5
(в среднем в 6.7 ± 3.8) раз, а общая биомасса ви-
риопланктона составляла 0.5−6.1 (в среднем 2.0 ±
± 1.4)% общей биомассы бактериопланктона.
Между NV и NB обнаружена слабая положитель-
ная корреляция (r = 0.14).

Рис. 3. (а) − Средние для столба воды значения обшей численности (NВ, ×103кл/мл) (I) и биомассы (ВВ, мг С/м3) (II) бак-
териопланктона; (б) − доли (%) одиночных бактерий (1), бактерий на детритных частицах (2) и нитей (3) в NВ (I) и ВВ (II).
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На исследованном участке шельфа ВСМ доли
свободных вирусов, вирусов, прикрепленных к
бактериям и детритным частицам, в NV составля-
ли 64.2−87.6 (в среднем 89.7 ± 8.7), 0.7−12.2
(в среднем 4.5 ± 2.8) и 0.7−35.0 (в среднем 5.8 ±
± 7.9)% соответственно.

Диаметр капсидов свободных вирусных ча-
стиц менялся от 15 до 263 нм. Средние для пробы
воды диаметры капсидов находились в пределах
42−99 нм, а в среднем для всех проб диаметр кап-
сида составил 56 ± 14 нм.

Численность бактерий с прикрепленными
к их клеткам вирусами колебалась в пределах
(61−331) × 103 (в среднем (184 ± 84) × 103) кл/мл
или 12.0−33.0 (среднем 17.4 ± 3.4)% NВ. На по-
верхности одной клетки находилось от 1 до 10 ви-
русов, а в среднем для пробы воды – от 1.2 ± 0.3
до 1.6 ± 0.5 вирусов. Диаметр капсидов вирусов,
прикрепленных к бактериям, составлял от 16 до
142 нм. В среднем для пробы воды эта величина
колебалась в пределах 46−99 нм, а в среднем для
всех проб диаметр капсида составлял 58 ± 14 нм.

Численность детритных частиц размером
0.3−2.5 мкм, имеющих на своей поверхности
прикрепленные бактерии, колебалась в пределах
(15−394) × 103 мл–1 (в среднем (127 ± 114) × 103) мл–1,
что составляло 7.3−40.0 (в среднем 18.9 ± 9.1)%
общей численности детритных частиц этого раз-
мера. На одной частице находилось от 1 до 15 ви-
русов, а в среднем для пробы воды – от 1.2 ± 0.4
до 8.0 ± 7.0 вирусов. Диаметр капсидов вирусов,
прикрепленных к частицам детрита, колебался в
пределах 21−109 нм, в среднем для пробы воды –
в пределах 36−80 нм, а в среднем для всех проб со-
ставлял 48 ± 10 нм.

Численность гетеротрофных нанофлагелят
(NНNF) изменялась в пределах 251−1227 (в сред-
нем 671 ± 220) кл/мл, а отношение NВ/NНNF –
в пределах 661−5315 (в среднем 1874 ± 1158).
Средний для всех образцов воды объем клетки
ГНФ составлял 31 ± 8 (диапазон 15−51) мкм3.
Биомасса ГНФ (ВНNF) колебалась от 1.6 до 10.2
(в среднем 4.5 ± 1.9) мг С/м3, что составляло
6.2−58.8 (в среднем 23.0 ± 17.0)% биомассы бакте-
риопланктона.

Численность и биомасса ГНФ, ассоциирован-
ных с взвешенными частицами размером 5−
30 мкм, составляли от 9.1 до 49.9 (в среднем 24.8 ±
± 11.5)% их общей численности и от 4.9 до 52.2
(в среднем 20.3 ± 12.8)% их общей биомассы. Ко-
личество детритных частиц, заселенных ГНФ,
варьировало в диапазоне 63−739 (в среднем 236 ±
± 171) мл–1 и составляло 0.1−8.6 (в среднем 1.0 ±
± 1.9)% количества всех детритных частиц этого
размера.

Средние для столба воды NНNF и ВНNF увеличи-
вались в направлении с юга на север, достигая

наибольшего значения на самой северной ст. 5612,
расположенной на внешнем шельфе (рис. 5).
В тоже время ГНФ, прикрепленные к детриту,
вносили максимальный вклад в формирование
общей численности и биомассы ГНФ на ближай-
шей к устью реки ст. 5619.

Смертность бактерий в результате вирусного ли-
зиса и потребления гетеротрофными нанофлагелля-
тами. Частота видимых инфицированных вируса-
ми бактерий (FVIC) изменялась от 0.5 до 1.6% и
составляла в среднем 1.0 ± 0.4% NB (табл. 2). Кор-
реляционный анализ данных не выявил взаимо-
связей между FVIC и NV, FVIC и NB, FVIC и РВ. В то
же время были установлены умеренная положи-
тельная корреляция между FVIC и долей бактерий
с прикрепленными вирусами в общей численно-
сти бактериопланктона (r = 0.41) и умеренная от-
рицательная корреляция между FVIC и концен-
трацией детритных частиц размером 0.3−2.5 мкм
(r = 0.47).

Доля всех зараженных вирусами бактерий в
сообществе (FIC) составляла 3.5−11.5 (в среднем
6.8 ± 2.6)% NB. Вирус-индуцированная смерт-
ность (VMB) бактериопланктона составляла
3.7−13.1 (в среднем 7.7 ± 3.2)% МВ (табл. 2).

Анализ отношения численности бактерий с
прикрепленными вирусами к численности види-
мых инфицированных бактерий показал, что на
одну видимую инфицированную бактерию на
разных глубинах приходилось от 9 до 41 (в сред-
нем 20 ± 10) клетки, атакованной вирусами, т.е.
попыток вирусов инфицировать бактерий.

Количество фагов в инфицированных бакте-
риальных клетках (BS) колебалось от 4 до 47, со-
ставляя в среднем для всех инфицированных бак-
терий 7.7 ± 3.1. Средние для пробы воды значения
этого показателя различались в 3.7 раза (табл. 2).

Среди инфицированных вирусами бактерий
преобладали палочки, которые составляли в
среднем 53.8 ± 15.4% численности всех инфици-
рованных бактерий. Доли инфицированных кок-
ков и коккобацилл, а также вибрионов составили
32.7 ± 17.2 и 13.4 ± 15.8% соответственно. Инфи-
цированные нитевидные бактерии обнаружены
не были.

Общая смертность бактерий (МВ) была выше в
поверхностном горизонте водной толщи, чем в
придонном (табл. 3). Отношение общей смертно-
сти бактериопланктона к его продукции (МВ/РВ)
колебалось в пределах 47−81%, составляя в сред-
нем 66 ± 12%. Основной причиной смертности
бактерий в исследованном районе шельфа ВСМ
было их выедание простейшими (гетеротрофны-
ми и миксотрофными флагелятами, инфузория-
ми), которое составляло 86.9−96.3 (в среднем
92.2 ± 3.2%)% МВ. Скорость осветления воды со-
обществом простейших при потреблении бакте-
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рий изменялась в пределах 0.11−0.27 (в среднем
0.18 ± 0.05) мл/сут. Кроме бактерий из этого объ-
ема воды простейшие могли использовать в пищу
детритные частицы, соизмеримые по размерам с
бактериями. К значительной части этих мельчай-
ших детритных частиц были прикреплены вирус-
ные частицы, что увеличивало энергетическую
ценность детрита. По нашим расчетам, простей-
шие потребляли от 17 ×103 до 284 ×103 (в среднем
(111 ± 80) ×103) частиц/(мл сут). В верхних го-
ризонтах масса детритных частиц составляла
1.2−27.8 (в среднем 12.3 ± 8.0)% биомассы потреб-
ленных бактерий. В придонном слое воды на
ст. 5619 масса детритных частиц превышала био-
массу бактерий в 3.2 раза, а в придонных горизон-
тах на остальных станциях разреза она составляла
54.5−96.0 (в среднем 71.8 ± 19.1)% биомассы
бактерий, потребленных простейшими. Круп-
ные (>0.2 мкм) вирусные частицы, которые по-
тенциально могли служить пищевыми объектами
для простейших, были обнаружены только в од-
ной пробе воды. Однако простейшие потребляли
вирусы, находящиеся на поверхности и внутри
бактериальных клеток, а также прикрепленные к
детритным частицам. Биомасса вирусных частиц,
потребленных простейшими, составляла 0.1−1.6
(в среднем 0.4 ± 0.4)% биомассы потребленных
бактерий.

Продукция бактериопланктона и вириопланктона.
Характер вертикального распределения продук-
ции бактериопланктона (РВ) различался на раз-
ных станциях разреза (табл. 4). На ст. 5619, испы-
тывающей наибольшее влияние речного стока
Колымы, РВ на поверхности превышала таковую
у дна в 5.1 раза (по численности) и 6.9 раза
(по биомассе), тогда как на самой мористой
ст. 5612 существенной разницы в величинах РВ на
разных глубинах не наблюдалось. Удельная ско-
рость роста бактерий на поверхности, за исклю-
чением ст. 5615, была выше, чем в придонном го-
ризонте. Средние для столба воды значения РВ

колебались в пределах (254−437) × 103 (в среднем
(362 ± 77) × 103) кл/(мл сут) или 8.4−16.4 (в сред-
нем 10.7 ± 3.4) мг С/(м3 сут), достигая наиболь-
ших значений на ст. 5613 и 5619. В придонном
слое воды наблюдалась тенденция увеличения
продукции бактериопланктона с удалением от
устья реки при близких величинах удельной ско-
рости роста и постепенным понижением темпе-
ратуры воды от 2.3 до –1.7°С.

Продукция вириопланктона (РV) на ст. 5619
и 5617 (в наибольшей степени испытывающих
влияние стока р. Колыма) регистрировалась в по-
верхностном горизонте водной толщи, а на наи-
более мористой ст. 5612 – в придонном. Средняя
для столба воды РV изменялась в пределах
(59−359) × 103 (в среднем (167 ± 115) × 103) кл/(мл сут)

Рис. 5. (а) – Средние для столба воды общая численность (NНNF, ×103кл/мл) (I) и биомасса (ВНNF, мг С/м3) (II) гетеро-
трофных нанофлагеллят; (б) – доли (%) свободных (1) и прикрепленных к детритным частицам (2) в NНNF (I) и ВНNF (II).
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Таблица 2. Частота видимых инфицированных бактерий (FVIC), частота инфицированных бактерий (FIC),
вирус-индуцированная смертность бактерий (VMB) и среднее количество видимых фагов внутри бактериальных
клеток (ВS)

Примечание. * Данные представлены в виде X ± σ.

№ ст. Горизонт, м FVIC, % NВ FIC, % NВ VMB, % MB ВS*, фагов/клетку

5619 0 1.2 8.2 9.5 4
8 0.5 3.5 3.7 9.0 ± 1.4

17 0.5 3.5 3.7 10.3 ± 6.0

5617 0 1.6 11.5 13.1 14.7 ± 15.9
8 1.0 6.9 7.8 11.3 ± 4.6

13 1.6 11.5 13.1 5.0 ± 1.7
22 1.0 6.9 7.8 5.8 ± 1.7

5615 0 0.8 5.5 6.1 6.3 ± 4.0
15 0.8 5.5 6.1 6.0 ± 2.0
27 0.7 4.9 5.3 5.0 ± 1.4

5613 0 0.5 3.5 3.7 5.0 ± 1.4
15 1.5 10.1 12.3 6.2 ± 2.5
33 0.7 4.9 5.3 5.7 ± 1.5

5612 0 1.0 6.9 7.8 5.8 ± 1.0
20 1.3 8.9 10.4 12.2 ± 8.4
47 1.0 6.9 7.8 7.3 ± 3.6

Таблица 3. Общая смертность бактерий (МВ), смертность бактерий в результате вирусного лизиса (VIМ), смерт-
ность бактерий в результате потребления простейшими (GВ), скорость потребления вирусов, ассоциированных
с бактериями и детритными частицами (GV), скорость потребления детритных частиц простейшими (GD)

№ ст.

Го
ри

зо
нт

, м МВ VIМ GВ GV GD

×103 кл/
(мл сут)

мг С/
(м3 сут)

×103 кл/
(мл сут)

мг С/
(м3 сут)

×103 кл/
(мл сут)

мг С/
(м3 сут)

×103 вирусов/
(мл сут)

мкг С/
(м3 сут)

×103 частиц/
(мл сут)

мг С/
(м3 сут)

5619 0 586 13.55 55 1.28 531 12.27 290 16 73 1.38
8 314 7.62 12 0.28 302 7.34 188 10 112 2.12

17 70 1.20 3 0.04 67 1.16 127 7 284 3.81

5617 0 427 14.03 56 1.84 371 12.19 799 44 123 1.64
8 171 4.43 13 0.35 157 4.08 163 9 40 0.76

22 102 2.34 13 0.31 89 2.03 287 15 145 1.94

5615 0 175 7.18 11 0.44 164 6.74 110 6 79 1.06
15 217 6.69 13 0.41 204 6.28 117 6 17 0.33
27 112 2.78 6 0.15 106 2.63 206 11 256 2.66

5613 0 382 19.50 14 0.72 368 18.78 164 9 48 0.88
15 348 10.71 43 1.32 305 9.39 258 14 26 0.58
33 128 3.15 7 0.17 121 2.98 915 50 145 1.94

5612 0 279 8.22 22 0.64 257 7.58 292 16 87 1.16
20 246 6.65 26 0.69 221 5.96 352 19 52 1.00
47 227 4.48 18 0.35 210 4.13 316 17 182 2.44
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Таблица 4. Продукция бактериопланктона (РВ) и вириопланктона (РV), удельная скорость роста бактерий (μ1)
и время оборота численности бактерий (ТВ) и вирусов (ТV)

№ ст. Горизонт, м
РВ

μ, сут–1 ТВ, сут
РV

ТV, сут
×103 кл/(мл сут) мг С/(м3 сут) ×103 вирусов/(мл сут) мкг С/(м3 сут)

5619 0 744 17.34 0.358 2.8 222 12 44
8 420 10.21 0.282 3.6 105 10 100

17 146 2.52 0.275 4.0 26 1 205

5617 0 573 18.81 0.371 2.7 840 46 5
8 327 8.48 0.320 3.1 151 8 35

22 180 4.13 0.290 3.5 80 4 37

5615 0 264 10.91 0.227 4.4 67 4 43
15 283 8.63 0.213 4.7 79 4 53
27 221 5.47 0.284 3.5 30 2 146

5613 0 532 27.15 0.301 3.3 71 4 62
15 498 15.35 0.328 4.0 257 14 18
33 271 6.66 0.246 4.1 41 2 77

5612 0 342 10.16 0.361 2.8 131 7 33
20 310 8.38 0.344 2.9 187 10 52
47 331 6.52 0.249 4.0 216 12 30

или 3.3−19.3 (в среднем 9.3 ± 6.7) мкг С/(м3 сут)
и достигала максимального значения на ст. 5617.
Среднее для всех проб время оборота численно-
сти вириопланктона оказалось равным 64 ± 52 сут,
что в 18 раз больше такового для бактериопланк-
тона (3.6 ± 0.6 сут).

ОБСУЖДЕНИЕ
В период наблюдений исследуемый район Во-

сточно-Сибирского моря находился под влияни-
ем стока р. Колыма [15]. Вблизи устья реки на-
блюдалось существенное опреснение поверх-
ностного слоя воды. По мере продвижения на
север температура воды в поверхностном гори-
зонте, оставаясь положительной, уменьшалась
на порядок, тогда как соленость увеличивалась
в 1.7 раз, а средняя для столба воды концентрация
детритных частиц размером 0.3−30.0 мкм снизи-
лась в 2.9 раз.

Наши исследования в ВСМ вдоль разреза от
устья р. Колыма до области внешнего шельфа
проводились в конце вегетационного сезона, ко-
гда происходило снижение фотосинтетической
активности фитопланктона и отмирание гидро-
бионтов [5]. В этот период содержание раство-
ренного органического углерода (РОУ) изменя-
лось от 1.51 до 13.93 мг С/л и составляло в среднем
4.18 мг С/л [15].

Величины численности, биомассы и продук-
ции бактериопланктона в водах ВСМ находились
в диапазоне колебаний, наблюдаемых в других

арктических морях, в которых эти показатели ва-
рьируют в широких пределах в зависимости от
района и сезона проведения исследований [9, 10,
13, 31, 41, 43]. Обычно высокими показателями
обилия и продукции гетеротрофного бактерио-
планктона характеризуются эстуарии арктиче-
ских рек, а их сток является важнейшим аллох-
тонным источником органического углерода и
азота для морского бактериопланктона [24]. Ко-
личество и величина продукции бактерий, как
правило, уменьшаются по мере удаления от эсту-
ариев в открытые области морей и от поверхност-
ных к глубинным слоям водной толщи.

Однако такая закономерность наблюдается не
везде. Так, в эстуарной области р. Маккензи и
прилегающем к ней районе моря Бофорта (Ка-
надская Арктика) численность гетеротрофного
бактериопланктона в летний период варьировала
в пределах (570−1360) × 103 кл/мл, а его продук-
ция – в пределах 1.8−10.0 мг С/(м3 сут) [43]. Авто-
рами этой работы не было установлено различий
в распределении и активности бактериопланкто-
на между речной, эстуарной и морской областя-
ми, а также между поверхностными и придонны-
ми горизонтами воды. Важным компонентом со-
общества, вносившим значительный вклад в
формирование общей численности и продукции
бактериопланктона, были клетки, ассоциирован-
ные с взвешенными частицами.

В прибрежных водах ВСМ, испытывающих
влияние р. Колыма, значительное количество бак-
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териопланктона было ассоциировано с мелкими
(5−30 мкм) детритными частицами, в результате
чего бактерии могли использоваться в качестве до-
полнительного источника пищи грубыми филь-
траторами. Запасы растворенного и взвешенного
органического вещества обеспечивали сравни-
тельно высокие удельные скорости размножения
бактерий, как в условиях положительной (0.301 ±
± 0.050 сут–1), так и отрицательной (0.280 ±
± 0.056 сут–1) температуры воды.

В ВСМ средняя продукция бактериопланкто-
на под 1 м2 оказалась равной 217 ± 156 мг С/(м2 сут)
и была существенно выше средней интегральной
первичной продукции фитопланктона – 28 ±
± 13 мг С/(м2 сут) [4]. Допуская, что отношение
продукции бактерий к их рациону составляет 0.27
[31], получаем, что на разных глубинах водной
толщи гетеротрофный бактериопланктон потреб-
лял от 9.3 до 101 (в среднем 40 ± 24) мг C/(м3 сут) и
за сутки снижал концентрацию автохтонного и
аллохтонного РОУ в среднем на 0.96%. Бактерии
также тратили за сутки на энергетический обмен
от 6.8 до 73.4 (в среднем 29 ± 18) мг C/м3, что со-
ставляло 0.69% концентрации РОУ [15].

Численность вириопланктона (NV), отноше-
ние численности вириопланктона к численности
бактериопланктона (NV/NB), частота видимых
инфицированных бактерий (FVIC) и вирус-инду-
цированная смертность бактерий (VMB) на шель-
фе ВСМ находятся в нижней половине диапазона
этих параметров, обнаруженных в других районах
Арктики (NV ((0.1−64.1) × 106 вирусов/мл), NV/NB
(0.8−70.0), FVIC (0.2−5.2%), VMB (1.4−57.9%)),
сопоставимы с таковыми в других сибирских арк-
тических морях, но ниже таковых в продуктив-
ных Баренцовом и Беринговом морях [3, 9–11, 17,
20, 22, 27–30, 32, 40, 41].

Исследованный район ВСМ характеризовался
высоким содержанием в воде мелких детритных
частиц. Их количество (в среднем (655 ± 791) ×
× 103 мл–1) было ниже численности одиночных
бактерий (в среднем (887 ± 485) × 103 кл/мл)
в 1.4 раза. Это оказалось причиной частых столк-
новений вирусов с частицами детрита, и, как
следствие, сравнительно высокой численности
вирусов, прикрепленных к детриту. Вирусы, при-
соединяясь к детриту, теряют свою активность,
что в водах с высокой концентрацией взвешен-
ных частиц уменьшает инфицирование бакте-
риопланктона бактериофагами [46]. Это подтвер-
ждается отрицательной корреляцией между чис-
ленностью мелких детритных частиц и частотой
видимых инфицированных бактерий в шельфо-
вых водах ВСМ.

Численность и биомасса планктонных гетеро-
трофных нанофлагеллят в период исследований
были невысокими, составляли в среднем 671 ±

± 220 кл/мл и 4.5 ± 1.9 мг С/м3 соответственно и
находились в пределах значений этих парамет-
ров, обнаруженных в других арктических морях
[8, 12, 14, 37, 38].

ГНФ были прикреплены к большому количе-
ству детритных частиц, что увеличивало энерге-
тическую ценность детрита как пищевого объекта
для гидробионтов. Отношение численности бак-
терий к численности ГНФ на большей части ис-
следованной акватории ВСМ было высоким, что
свидетельствовало о благоприятных трофических
условиях для существования этих простейших.

Смертность бактерий в результате их выедания
простейшими на всех глубинах водной толщи
превышала их смертность от вирусного лизиса
в 7−29 (в среднем в 15 ± 7) раз. В результате зна-
чительно больше углерода отмерших бактерий
поступало в трофическую сеть, чем пополняло за-
пасы РОВ и оставалось в пределах “микробной
петли”. Данные немногочисленных исследова-
ний свидетельствуют о том, что в разных районах
Северного Ледовитого океана зимой и весной вы-
едание бактерий простейшими составляло в сред-
нем 152 ± 159, и 31 ± 26% продукции бактерио-
планктона соответственно [44], а летом и в начале
осени – 6.7−14.1% продукции бактериопланкто-
на [37]. Ряд исследователей [40] полагают, что в
Арктике значение вирусов в смертности бакте-
риопланктона может быть эквивалентно его по-
треблению гидробионтами, а при низкой числен-
ности простейших гибель бактерий в результате ви-
русного лизиса может превышать их выедание [48].

Возможно, в шельфовых водах ВСМ гетеро-
трофные нанофлагелляты наряду с бактериями
потребляли также детритные частицы (в том чис-
ле с прикрепленными вирусами), концентрация
которых была высокой. Как было показано ранее,
в экспериментальных исследованиях ГНФ спо-
собны использовать в качестве источника пищи
мелкодисперсный детрит [35, 39].

Пикофитопланктон (прокариотные цианобак-
терии и эукариотные водоросли) также служат
пищевыми объектами для гетеротрофных нано-
флагеллят и других простейших [7]. По данным [2],
в сентябре 2017 г. в поверхностном горизонте во-
ды ВСМ средние численность и биомасса пико-
цианобактерий оказались в пределах (0.25 ± 0.43) ×
× 109 кл/м3 и 0.12 ± 0.17 мг С/м3 соответственно.
Средний вклад цианобактерий в общую числен-
ность и биомассу пикофитопланктона не превы-
шал 7 и 6% соответственно. При средней скорости
осветления воды 0.22 ± 0.06 мл/сут потребление
пикоцианобактерий сообществом простейших в
период проведения исследования составляло в
среднем 55 кл/(мл сут) или 26 мкг С/(м3 сут), а эу-
кариотного пикофитопланктона –730 кл/(мл сут)
или 414 мкг С/(м3 сут). В итоге, по нашим расче-
там, биомасса потребленного пикофитопланкто-
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на составила 3.8% биомассы потребленных бакте-
рий и 38.1% массы потребленных детритных ча-
стиц.

Количество органического вещества, поступа-
ющего в воду из лизированных вирусами бакте-
риальных клеток (в среднем 0.6 ± 0.4 мг C/(м3 сут)),
было значительно ниже такового, выделяемого
при питании бактериями простейших (в среднем
2.1 ± 1.4 мг C/(м3 сут)).

Суммарная скорость поступления органиче-
ского вещества бактерий, неиспользованного ви-
русами и неусвоенного простейшими, составила
0.4−6.3 (в среднем 2.7 ± 1.8) мг C/(м3 сут). Это ла-
бильное органическое вещество могло повторно
использоваться гетеротрофными бактериями,
обеспечивая 3.5–8.4 (в среднем 6.2 ± 1.4)% их су-
точных потребностей в углероде и на некоторых
глубинах водной толщи могло быть для них важ-
ным источником субстратов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
На разрезе в Восточно-Сибирском море от

устья р. Колыма до области внешнего шельфа в
конце вегетационного сезона выявлены особен-
ности распределения и взаимоотношений гетеро-
трофных бактерий, нанофлагеллят и вирусов.

Значительное количество вирусов и микроор-
ганизмов было прикреплено к детритным части-
цам размером 0.3−30 мкм, что связано, прежде
всего, с высокой концентрацией последних.
Микроорганизмы, ассоциированные с детритны-
ми частицами, увеличивали их энергетическую
ценность и становились доступными для потреб-
ления крупными фильтраторами планктона. В то
же время вирусы при столкновении с детритными
частицами теряли активность, что снижало их
воздействие на бактерий. Смертность гетеро-
трофного бактериопланктона, обусловленная, в ос-
новном, выеданием простейшими, составляла
значительную часть его суточной продукции. Зна-
чения численности и биомассы бактериопланкто-
на, вириопланктона и ГНФ, а также функцио-
нальных характеристик бактерий и вирусов в ма-
лопродуктивном ВСМ были сопоставимы с
таковыми в более продуктивных море Лаптевых и
Карском море.

Источник финансирования. Работа выполнена в
рамках государственного задания (№ АААА-А18-
118012690098-5) при финансовой поддержке РФФИ
(проект № 18-05-60069, 19-04-00322).
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Distribution and Relationship Heterotrophic Microorganisms and Viruses 
on the Shelf Eastern Siberian Sea

A. I. Kopylova, #, D. B. Kosolapova, E. A. Zabotkinaa, A. V. Romanenkoa, A. F. Sazhinb

aPapanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, 152742, Russia
bShirshov Institute of Oceanology, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117997, Russia

#e-mail: kopylov@ibiw.ru

In September 2017 the distribution of heterotrophic bacteria, viruses, and heterotrophic nanoflagellates was
studied in waters of the East Siberian Sea along the meridional transect from the Kolyma River delta; the pro-
duction of bacteria and their mortality as a result of protozoan grazing and lysis of viruses were determined.
The abundance of bacterioplankton decreased with increasing distance from the Kolyma delta, while, the size
and biomass of bacteria, on the contrary, increased as far as the shelf areas with negative water temperatures.
The shelf waters were characterized by a high concentration of fine-textured detrital particles, to which a sig-
nificant part of microorganisms and viruses were attached. The mortality of heterotrophic bacterioplankton
accounted for most of its daily production. Protozoan grazing was identified as the main cause of bacterial
mortality.

Keywords: the bacterioplankton, the virioplankton, the heterotrophic nanoflagellate, the East Siberian Sea
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