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Рассматриваются результаты определения концентрации и функциональных характеристик виру-
сов, бактерий и гетеротрофных нанофлагеллят, впервые полученные в море Лаптевых в августе–
сентябре 2014 г. Численности бактерий, вирусов и гетеротрофных нанофлагеллят варьировали в
пределах (110.1–828.4) × 103 кл/мл, (384.2–2932.8) × 103 частиц/мл и 108–651 кл/мл, соответственно.
Суточная продукция бактериопланктона колебалась от 4.2 до 381.7 × 103 кл/мл, составляя в среднем
117.6 × 103 кл/мл. Методом электронной трансмиссионной микроскопии впервые установлено, что
частота видимых инфицированных клеток бактерий изменялась от 0.2 до 2.0% (в среднем 0.8%) от
NB. Вирус-индуцированная смертность бактерий составила, в среднем, 6.3%, варьируя от 1.4 до
16.9% продукции бактериопланктона. Выедание бактерий гетеротрофными нанофлагеллятами пре-
вышало их гибель в результате вирусного лизиса. Гетеротрофные нанофлагелляты, потребляя бак-
терий, одновременно поглощали значительное количество вирусов, находившихся на поверхности
и внутри бактериальных клеток.

DOI: 10.7868/S0030157416050051

ВВЕДЕНИЕ
Микробные сообщества (МС) и микробная

“петля” являются важной составной частью мор-
ских планктонных трофических сетей [4]. Глав-
ным компонентом МС являются гетеротрофные
бактерии, через которые проходит половина или
более общего потока углерода в планктонных
трофических сетях пресноводных и морских эко-
систем [15]. Планктонные вирусы и гетеротроф-
ные нанофлагелляты (ГНФ) во многих морских
экосистемах являются основными потребителя-
ми бактериопланктона. Когда бактериальные
клетки выедаются простейшими, вещество и
энергия поступают на более высокие уровни тро-
фической сети. Когда же они лизируются вируса-
ми, вещество и энергия не поступают на высшие
трофические уровни, а остаются в пределах вирус-
ной “петли” и усваиваются не инфицированными
бактериями [4, 29, 31]. Пространственно-времен-
нóе распределение концентрации и особенности
функционирования бактериопланктона, адапти-
рованного к существованию при низких темпера-
турах воды, рассматривались для ряда районов
Арктики [1, 9, 19, 20]. Структурно-функциональ-
ные характеристики планктонных вирусов и про-
стейших, обитающих в арктических водах, иссле-

дованы в меньшей степени [6, 24–28]. Однако для
большинства районов Арктики, в том числе моря
Лаптевых, данные о функционировании планк-
тонных микробных сообществ отсутствуют, что и
определило цель работы. Задачей нашего иссле-
дования было определение структурно-функцио-
нальных параметров вириопланктона (числен-
ность, размерный состав, частота видимых инфи-
цированных клеток и вирус-индуцированная
смертность бактерий, продукция), бактерио-
планктона (численность, биомасса, продукция),
и гетеротрофных нанофлагеллят (численность,
биомасса), а также выяснение значения вирусов и
гетеротрофных нанофлагеллят в регулировании
численности и продукции бактерий в море
Лаптевых.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследования проводили на НИС “Мирго-
род” с 27 августа по 3 октября 2014 г. Пробы воды
отбирали на станциях № 1–3 в Усть-Оленекском
районе (УО), на станциях № 4–6 в Усть-Ленском
районе (УЛ), а также на станциях № 7–11 в Ани-
синско-Новосибирском районе (АН) (рисунок).
Пробы отбирали с 2–3-х горизонтов батометрами
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Нискина объемом 5 или 10 л. Температура воды в
толще воды на исследованных станциях изменя-
лась от –1.79°C до +5.23°C. Соленость воды в
Усть-Оленекском районе находилась в пределах
28.81–33.79‰, в Усть-Ленском – 27.62–33.75‰,
в Анисинско-Новосибирском – 24.71–34.84‰.
Самые низкие величины солености воды отмече-
ны на поверхности, наиболее высокие – на глу-
бине 270 м.

Для учета общей численности вирусов, бакте-
рий и гетеротрофных нанофлагеллят 50 мл воды
непосредственно после отбора проб фиксировали
нейтральным раствором формальдегида (конеч-
ная концентрация в пробе 1%) и заливали в поли-
стироловые флаконы для последующей обработ-
ки. Пробы хранили в темноте при температуре
+4°C. Общую численность бактерий определяли
под люминесцентным микроскопом Leica DM
5000B при увеличении ×1000, после предвари-
тельного окрашивания проб флуорохромом DAPI
(4,6-диамидино-2-фенилиндол) [23]. Бактери-
альная сырая биомасса вычислялась, исходя из
объема бактериальных клеток, с использованием

программы анализа изображений “Image Scope
Color”. Бактериальную биомассу в углеродных
единицах вычисляли в соответствии с объемами
бактериальных клеток, основываясь на формуле:
фг С/кл = 133.754V0.438, где фг С/кл – содержание
углерода (фемтограммы) в клетке, а V – объем
клетки, мкм3 [8].

Продукцию планктонных бактерий рассчиты-
вали как произведение численности или биомас-
сы бактериопланктона и удельной скорости роста
бактерий (μ). В шести случаях определяли в филь-
трованных через мембранный фильтр с размером
пор 1 мкм пробах воды. Пробы экспонировали в
условиях близких к in situ в течение 24 часов.
Удельную скорость роста бактерий (μ, час–1) на-
ходили по формуле: μ = lnNt – lnNo/t , где No и Nt –
начальная и конечная численность бактериопланк-
тона, кл/мл, t – время экспозиции, ч (табл. 1).

Удельную скорость роста бактериопланктона
определяли, используя величины доли делящих-
ся клеток (n) и продолжительности деления кле-
ток бактерий – интервала от начала деления до
расхождения клеток (τ) [2, 3, 7].

Для микроорганизмов с асинхронным делени-
ем (микроорганизмы, не проявляющие регуляр-
ной суточной периодичности деления, считаются
размножающимися асинхронно) существует про-
стая модель, связывающая долю делящихся кле-
ток со временем генерации [2, 7]: g = τ/n, где g –
время генерации, τ – продолжительность деления
(в тех же единицах времени), n – доля делящихся
клеток.

Используя известное уравнение μ = ln2/g, где
μ – удельная скорость роста популяции, получа-
ем μ = n ln2/τ. По полученным эксперименталь-
ным путем значениям удельной скорости роста и
доли делящихся клеток были рассчитаны величи-
ны продолжительности деления бактериальных
клеток (табл. 1).

Для расчета удельной скорости роста на гори-
зонтах, где температура воды была выше +1°C,
продолжительность деления бактериальных кле-
ток в Усть-Оленекском районе принимали рав-
ную 1.6 ч, в Усть-Ленском и Анисинско-Новоси-
бирском районах – 1 ч, а на горизонтах с темпера-
турой воды менее +1°C – 8 ч. Коэффициент
использования усвоенной пищи на рост прини-
мали равным 0.27 [20].

Вирусные частицы учитывали методом эпиф-
луоресцентной микроскопии с использованием
флуорохрома SYBR Green I и фильтров из оксида
алюминия Anodisc (Wathman) с диаметром пор
0.02 мкм [22]. На каждом фильтре просчитывали
не менее 400 вирусных частиц. Содержание угле-
рода в 1 вирусной частице принимали равным
0.055 фемтограмм вирус–1 [26].

Таблица 1. Температура воды (Т, °С), удельная ско-
рость роста (μ, ч–1), доля делящихся клеток (n, % от об-
щей численности бактериопланктона), продолжи-
тельность деления бактериальной клетки (τ, ч)

Станция Горизонт, м Т μ n τ

1 0 4.25 0.0114 3.0 1.8
1 20 3.80 0.0216 3.7 1.2
4 0 4.20 0.0168 2.0 0.8
4 20 2.99 0.0170 1.7 0.7
7 20 0.10 0.0034 3.9 8.0
10 0 2.43 0.0293 3.9 0.9
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Фильтры с бактериями и вирусами просматри-
вали при увеличении ×1000 под эпифлуоресцент-
ным микроскопом Olympus BX51 (Япония) с си-
стемой анализа изображений Cell-F.

Для определения частоты видимых инфици-
рованных вирусами гетеротрофных бактерий
(Frequency of visibly infected cells (FVIC), % от об-
щего количества бактерий) и среднего количества
зрелых фагов в инфицированных бактериях
(Burst size (BS), частиц/кл) использовали метод
электронной трансмиссионной микроскопии.
Вирусы и бактерии осаждали центрифугировани-
ем при 100000 g (35000 об/мин) в течение 2 ч с ис-
пользованием ультрацентрифуги OPTIMA L-90k
(Beckman Coulter, США) на никелевые сеточки
плотностью 400 мешей (400 отверстий на 1 дюйм),
покрытые пиолоформом с угольным напылени-
ем. Сеточки просматривали в электронном мик-
роскопе JEM 1011 (Jeol, Япония) при увеличении
в ×50000–150000. На каждом препарате просмат-
ривали не менее 800 клеток бактерий. Для расчета
доли всех инфицированных клеток гетеротрофных
бактерий (Frequency of infected cells (FIC), % от об-
щего количества гетеротрофных бактерий) исполь-
зовали уравнение FIC = 7.1FVIC – 22.5FVIC2 [11].
Гибель бактериопланктона, вызванную вирус-
ным лизисом (Viral-mediated mortality of bacteria
(VMB), %), определяли по формуле VMB =
= (FIC + 0.6FIC2)/(1 – 1.2FIC) [11]. В данном
методе предполагается, что численность бакте-
риальных популяций остается постоянной, т.е.
продукция бактерий равна их смертности. Коли-
чество бактерий, погибающих в результате вирус-
ного лизиса (VIM), оцениваемое в кл/(мл сут) или
мг C/(м3 сут), рассчитывали как VIM = VMB × PB,
где PB – продукция бактериопланктона. Продук-
цию вириопланктона (PV, частиц/(мл сут)) рас-
считывали по уравнению PV = BS × VIM, где VIM –
в кл/(мл сут). Время оборота численности виру-
сов получали делением величины их численности
на величину продукции. Количество поступаю-
щего в окружающую водную среду в процессе ви-
русного лизиса бактериопланктона легкоусвояе-
мого органического вещества лизированных бак-
териальных клеток в мг C/(м3 сут) находили по
разнице, как VIM и PV. Полученные величины,
по-видимому, несколько завышены, так как в
расчетах не учтены величины энергетических
трат вирусов на синтез белков капсида и процес-
сы репликации нуклеиновых кислот. Такие дан-
ные до сих пор не известны и отсутствуют в лите-
ратуре.

Численность гетеротрофных нанофлагеллят
(NHNF) определяли с использованием флуорохро-
ма примулин и черных ядерных фильтров с диа-
метром пор 0.2 мкм [13]. Препараты просматри-
вали при увеличении 1000 раз под эпифлуорес-
центным микроскопом Olympus BX51 (Япония) с

системой анализа изображений. Содержание ор-
ганического углерода в сырой биомассе гетеро-
трофных нанофлагеллят принимали равным
22% [12]. Усвояемость пищи у ГНФ принимали
равной 0.7.

При установлении корреляционных зависи-
мостей между параметрами был использован ран-
говый коэффициент корреляции Спирмена для
уровня значимости 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Численность (NB) и биомасса (BB) бактерио-
планктона в исследованных районах моря Лапте-
вых колебались в широких пределах, достигая
наибольших значений в Анисинско-Новосибир-
ском районе в поверхностном горизонте (табл. 2).
Средний объем бактериальных клеток изменялся
от 0.021 до 0.045 мкм3, при среднем значении
0.032 ± 0.001 мкм3. Величины NB и BB, в среднем
для столба воды, соответственно, составили в
Усть-Оленекском районе 371.46 ± 33.42 × 103 кл/мл
и 6.76 ± 0.96 мг C/м3, в Усть-Ленском 419.18 ±
± 46.30 × 103 кл/мл и 6.40 ± 1.87 мг C/м3. Близкие
величины были получены в Анисинско-Новоси-
бирском районе: 306.03 ± 60.15 × 103 кл/мл и
5.57 ± 1.11 мг C/м3. Между значениями темпера-
туры воды и NB наблюдалась слабая положитель-
ная корреляция (R = 0.28, p = 0.05). Делящиеся
клетки бактерий были обнаружены на всех глуби-
нах (табл. 2). Удельная скорость роста бактерио-
планктона при температуре воды +1.04−5.23°C со-
ставила 0.16−0.83 сут–1 (в среднем 0.39 ± 0.04 сут–1),
и при температуре воды ниже +1°C − 0.04–
0.08 сут–1, (в среднем 0.06 ± 0.01 сут–1). Продукция
бактериопланктона (PB) достигала наиболее вы-
соких значений в поверхностном горизонте Ани-
синско-Новосибирского района (табл. 2). Вели-
чины суточной PB, в среднем для столба воды, со-
ставили в Усть-Оленекском районе (105.64 ±
± 15.52) × 103 кл/мл или (1.90 ± 0.31) мг C/м3, в
Усть-Ленском (140.82 ± 22.12) × 103 кл/мл или
(2.47 ± 0.21) мг C/м3, и в Анисинско-Новосибир-
ском – (91.92 ± 29.52) × 103 кл/мл или 2.20 ±
± 0.69 мг C/м3.

Численность вириопланктона (NV) в пелагиа-
ли исследованных участков моря колебалась от
384.2 × 103 частиц/мл до 2932.8 × 103 частиц/мл,
при среднем значении (1622.3 ± 157.6) × 103 ча-
стиц/мл (табл. 3). Отношение NV/NB менялось от
1.6 до 13.3, составляя в среднем 5.5 ± 0.7 (табл. 3).
Между NB и NV прослеживалась слабая положи-
тельная связь (R = 0.32, p = 0.05). Величина NV, в
среднем для столба воды, в Усть-Оленекском
районе ((1878.5 ± 347.0) × 103 частиц/мл) была вы-
ше, чем аналогичные показатели в Усть-Ленском
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((1553.7 ± 344.0) × 103 частиц/мл) и в Анисинско-
Новосибирском ((1495.7 ± 202.7) × 103 частиц/мл)
районах. В то же время отношение NV/NB в Ани-
синско-Новосибирском районе (6.1) было выше,
чем в других участках моря (4.2−5.3).

Количество бактерий с прикрепленными к их
клеткам вирусными частицами (NBV) в море Лапте-
вых менялось от 16.96 × 103 до 219.53 × 103 кл/мл, со-
ставляя, в среднем, (56.73 ± 8.74) × 103 кл/мл. До-
ля NBV от общей численности бактериопланк-
тона (NBV/NB) варьировала в меньших пределах
(8.7−26.5%), составляя, в среднем, 16.4 ± 1.0%. На
поверхности одной бактериальной клетки при-
сутствовало от 1 до 11 вирусных частиц. Диаметр
капсид прикрепленных вирусов колебался от 18
до 184 нм, но большинство прикрепленных виру-

сов имели размер капсид менее 60 нм. Числен-
ность вирусов, прикрепленных к бактериальным
клеткам (NVB), колебалась от 23.2 × 103 частиц/мл
до 393.0 × 103 частиц/мл, при средней величине
(87.5 ± 16.1) × 103 частиц/мл. Отношение NVB/NV
менялось в пределах 1.5−24.4%, составляя в сред-
нем 6.1 ± 1.0% (табл. 3).

Диаметр капсид обнаруженных свободных
планктонных вирусов колебался от 16 до 531 нм.
Средние же размеры капсид вирусных частиц на
исследованных акваториях моря Лаптевых коле-
бались в пределах 55−98 нм (73 ± 5 нм). В составе
вириопланктона, в 57% случаев наиболее много-
численной группой были фаги размером 60−100 нм,
в 26% − фаги размером 40−60 нм, в 17% − фаги
размером менее 40 нм. В 13 пробах воды (57%) бы-

Таблица 2. Температура воды (Т, °С), численность (NB, 103 кл/мл), биомасса (BB, мг C/м3), суточная продукция (PB)
бактериопланктона и доля делящихся клеток бактерий (n, % NB)

Станция Горизонт, м Т, °С NB BB

PB
n, %

103 кл/мл мг C/м3

Усть-Оленекский район

3
0 3.07 351.35 8.63 76.7 1.88 2.1

24 1.04 369.52 7.95 111.7 2.40 2.9

2
0 3.10 376.06 6.72 70.4 1.26 1.8

10 2.86 222.55 2.81 55.5 0.70 2.4
60 1.69 449.82 5.37 116.6 1.39 3.5

1
0 4.25 499.23 10.51 136.6 2.88 3.0

20 3.80 331.73 5.36 172.0 2.78 3.7

Усть-Ленский район

6
0 2.29 313.38 5.17 136.88 2.26 2.1

12 3.21 458.72 8.57 143.12 2.80 1.5

4
0 4.20 485.43 7.05 195.72 2.84 2.3

20 2.99 214.55 4.83 87.54 1.97 2.7

Анисинско-Новосибирский район

9
0 3.51 219.64 4.29 101.21 1.98 2.5

15 2.9 226.54 3.68 66.87 1.09 1.6

8
0 5.23 551.80 10.10 458.21 8.39 3.5

17 1.39 237.81 3.30 101.02 1.40 2.3
33 0.28 462.90 6.66 32.22 0.46 3.4

7
0 2.44 172.04 5.17 28.49 0.86 0.9

20 0.10 218.55 3.95 17.83 0.32 3.9

10
0 2.43 142.52 3.59 100.22 2.52 2.6

30 1.65 203.84 3.85 89.53 1.71 2.4

11
0 2.49 828.42 15.80 381.74 7.28 2.5

70 –1.79 298.30 4.74 21.48 0.34 1.8
270 0.96 110.09 1.67 4.23 0.06 1.8
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ли зарегистрированы крупные фаги размером от
200 до 531 нм, т.е. их размер был сопоставим с та-
ковым у бактериальных клеток.

В итоге, в среднем для всех исследованных
участков моря, вклад вирусов, входящих в раз-
мерные группы 20−40, 40−60, 60−100, 100−150,
150−200 и более 200 нм в общую численность ви-
риопланктона составил, соответственно, 19.3 ±
± 4.0%, 25.9 ± 3.2%, 36.9 ± 3.1%, 12.4 ± 2.1%, 4.0 ±
± 0.8% и 1.5 ± 0.3%.

Частота видимых инфицированных вирусами
бактерий (FVIC), т.е. доля в общей численности
бактериопланктона клеток, содержащих внутри
зрелые фаговые частицы, менялась от 0.2 до 2.0%
(в среднем 0.8 ± 0.1%), достигая максимального
значения в поверхностном горизонте Анисин-

ско-Новосибирского района моря (табл. 4). Вели-
чина FVIC, в среднем, в Усть-Оленекском районе
равнялась 0.5 ± 0.1%, в Усть-Ленском − 1.0 ±
± 0.3%, в Анисинско-Новосибирском – 0.9 ± 0.2%.
Судя по нашим данным, вирусы в неодинаковой
степени инфицировали гетеротрофных бактерий
различной морфологии. Общее число заражен-
ных вирусами клеток было представлено: 41.3%
палочками, 32.6% кокками, 18.1% вибрионами и
8.0% нитевидными бактериями.

Количество фагов в инфицированных бакте-
риальных клетках (BS) в среднем на пробу воды
существенно различалось на разных станциях и
глубинах, составляя в среднем 18 ± 5 фагов/клет-
ку (табл. 4). В исследованных районах моря мак-
симальная и средняя для всех инфицированных
бактерий величины BS составили, соответствен-

Таблица 3. Численность вириопланктона (NV), численность бактерий с прикрепленными вирусами (NBV) и чис-
ленность вирусов, прикрепленных к бактериям (NVB)

Станция Горизонт, м
NV, 

103 частиц/мл
NV/NB

NBV NVB

103 кл/мл % NB 103 ч/мл % NV

Усть-Оленекский район

3
0 905.8 2.6 47.43 13.5 64.0 7.1

24 2913.9 7.9 46.93 12.7 81.2 2.9

2
0 2001.2 5.3 77.09 20.5 101.8 5.1

10 2271.3 10.2 39.39 17.7 52.8 2.3
60 1525.0 3.4 94.91 21.1 123.4 8.1

1
0 2932.8 5.9 104.84 21.0 185.6 6.3

20 599.3 1.8 50.42 15.2 59.5 9.9

Усть-Ленский район

6
0 783.7 2.5 31.96 10.5 47.5 6.1

12 1948.7 4.2 74.31 16.2 121.9 6.3

4
0 2289.3 4.7 42.23 8.7 54.5 2.4

20 1193.2 5.6 38.83 18.1 65.2 5.5

Анисинско-Новосибирский район

9
0 602.9 2.7 52.05 23.7 80.7 13.4

15 1415.1 6.2 37.83 16.7 52.2 3.7

8
0 2213.7 4.0 56.84 10.3 70.5 3.2

17 1560.3 6.6 34.24 14.4 54.8 3.5
33 2708.8 5.9 61.57 13.3 78.2 2.9

7
0 2289.3 13.3 23.57 13.7 35.1 1.5

20 1193.2 5.5 52.23 23.9 80.4 6.7

10
0 1884.0 13.2 16.96 11.9 35.6 1.9

30 1567.0 7.7 27.11 13.3 42.6 2.7

11
0 1334.9 1.6 219.53 26.5 393.0 24.4

70 795.5 2.7 56.98 19.1 75.8 9.5
270 384.2 3.5 17.61 16.0 23.2 6.0

3
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но, в Усть-Оленекском – 53 и 20 ± 5 фагов/клет-
ку, в Усть-Ленском – 23 и 10 ± 2 фагов/клетку, в
Анисинско-Новосибирском – 111 и 20 ± 8 фа-
гов/клетку.

Вирус-индуцированная смертность бактерио-
планктона (VMB) в период проведения работ в
целом оказалась невысокой и в среднем для всех
станций определялась величиной 6.3 ± 0.9%
(табл. 4). Средняя величина VMB в Усть-Оленек-
ском районе (4.0 ± 0.8%) была существенно ни-
же, чем на других акваториях моря (7.6 ± 2.5% и
7.2 ± 1.4%).

Суточная гибель бактерий в кл/(мл сут) и в
мг C/(м3 сут) (VIM) значительно варьировала, со-

ставляя, в среднем, (6.06 ± 1.06) × 103 кл/(мл сут)
(диапазон колебаний – (0.16−16.94) × 103 кл/(мл сут))
и 145 ± 35 мкг C/(м3 сут) (диапазон колебаний −
2−721 мкг C/(м3 сут)). Средняя величина VIM в
Усть-Оленекском, Усть-Ленском и Анисинско-
Новосибирском районах составила, соответственно:
4.39 ± 1.2 кл/(мл сут) и 86 ± 27 мкг C/(м3 сут), 9.84 ±
± 2.64 кл/(мл сут) и 180 ± 49 мкг C/(м3 сут), 5.77 ±
± 1.62 кл/(мл сут) и 168 ± 62 мкг C/(м3 сут).

Продукция вириопланктона (PV) на горизон-
тах с температурой воды более +1°C менялась в
пределах (10.98−313.94) × 103 частиц/(мл сут)
(в среднем (99.40 ± 1.85) × 103 частиц/(мл сут)), а
время оборота численности вириопланктона (Т)
колебалось от 1.4 до 206.8 сут (в среднем 39.0 ±
± 12.1 сут). На глубинах с температурой воды
менее +1°C данные параметры составили:
(2.24−78.81) × 103 частиц/(мл сут) (в среднем
(22.83 ± 18.67) × 103 частиц/(мл сут)) и
34.4−258.3 сут (в среднем 151.3 ± 46.2 сут).

Численность (NHNF) и биомасса (BHNF) гетеро-
трофных нанофлагеллят существенно отличались
как между станциями, так и на разных глубинах
одной станции, составляя, в среднем, соответ-
ственно, 296 ± 34 кл/мл и 1.63 ± 0.17 мг C/м3. Объ-
ем клеток ГНФ менялся в меньшей степени, со-
ставляя, в среднем, 27 ± 2 мкм3 (табл. 5). Величи-
на NHNF оказалась на три порядка ниже таковой
бактериопланктона, а BHNF составляла 1.6−63.3%
(в среднем 24.4 ± 4.0%) биомассы бактериопланк-
тона. Между NHNF и NB обнаружена высокая поло-
жительная корреляция (R = 0.63, p = 0.05). В не-
которых образцах воды обнаружены вирусные
частицы размером более 0.2 мкм ((5.0−76.0) ×
× 103 частиц/мл, в среднем для 15 проб воды
(34.8 ± 5.5) × 103 частиц/мл), которые, потенци-
ально, могут потребляться ГНФ. Однако отноше-
ние численности крупных вирусных частиц к
численности гетеротрофных нанофлагеллят было
низким (табл. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ
Общая биомасса (ВМС) бактерий, вирусов и

ГНФ в исследованных участках моря Лаптевых
изменялась от 2.02 до 18.58 мг C/м3 (при среднем
значении 7.80 ± 0.76 мг C/м3), причем минималь-
ная и максимальная величины находились на глу-
боководной станции в поверхностном и придон-
ном горизонтах. Величины ВМС для исследован-
ных акваторий немного снижались к центру моря: в
Усть-Оленекском районе – 8.73 ± 0.87 мг C/м3, в
Усть-Ленском – 7.86 ± 1.62 мг C/м3, в Анисинско-
Новосибирском − 7.07 ± 1.3 мг C/м3.

В исследованных акваториях моря Лаптевых ве-
личины численности (в среднем (336.93 ± 34.3) ×

Таблица 4. Частота видимых инфицированных клеток
бактерий (FVIC, % от NB), частота всех инфицирован-
ных клеток бактерий (FIC, % от NB), смертность бакте-
рий, вызванная вирусным лизисом, (VMB, % от PB) и
количество зрелых бактериофагов внутри инфициро-
ванных бактерий (BS, фагов/клетку)

Станция Горизонт, м FVIC FIC VMB BS

Усть-Оленекский район

3
0 0.7 4.9 5.4 32 ± 12

24 0.5 3.5 3.7 38 ± 16

2
0 0.5 3.5 3.7 11 ± 4

10 0.3 2.1 2.2 9
60 0.2 1.4 1.4 21

1
0 1.0 6.9 7.8 22 ± 15

20 0.5 3.5 3.7 5 ± 0.5

Усть-Ленский район

6
0 0.3 2.1 2.2 5

12 0.8 5.5 6.1 13 ± 7

4
0 1.0 6.9 7.8 10 ± 4

20 1.7 11.4 14.1 12 ± 5

Анисинско-Новосибирский район

9
0 1.7 11.4 14.1 22 ± 20

15 1.2 8.5 9.9 17 ± 5

8
0 0.3 2.1 2.2 8

17 0.7 4.9 5.4 9 ± 1
33 0.3 2.1 2.2 111

7
0 1.0 6.9 7.8 7 ± 3

20 0.5 3.5 3.7 7 ± 1

10
0 2.0 13.3 16.9 8 ± 1

30 1.1 7.5 8.6 7 ± 3

11
0 1.2 8.5 9.9 18 ± 6

70 0.3 2.1 2.2 12
270 0.5 3.5 3.7 14 ± 7
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× 103 кл/мл) и биомассы (6.08 ± 0.65 мг C/м3) бак-
териопланктона оказались близкими к таковым в
мелководном районе (соответственно, (198.1−61.6) ×
× 103 кл/мл и 6.87−1.22 мг C/м3), но были выше,
чем в глубоководном районе (соответственно,
(73.3−15.6) × 103 кл/мл и 1.77–0.37 мг C/м3) Кар-
ского моря [6]. В других арктических морях (Ба-
ренцевом, Беринговом) обнаружена более высо-
кая численность бактериопланктона [1, 19, 27].
Средний объем бактериальных клеток оказался
ниже, чем этот показатель в глубоководном райо-
не Карского моря – 0.050 ± 0.004 мкм3 (диапа-
зон 0.02−0.190 мкм3) и Баренцевом море 0.055 ±
± 0.003 мкм3 (диапазон 0.014−0.093 мкм3) [1, 6].
Величины удельной скорости роста бактерио-
планктона в море Лаптевых, полученные в насто-
ящей работе, при температуре воды 1.04−5.23°C −

0.16−0.83 сут–1, в среднем 0.39 ± 0.04 сут–1, ока-
зались ниже таковых величин, полученных в
Карском море методом с использованием 14С-лей-
цина (0.26−1.38 сут–1, в среднем 0.49 ± 0.15 сут–1)
при температуре воды 1.4−5.8°C [20] и методом с
использованием антибиотиков (0−2.08 сут–1, в
среднем 0.57 ± 0.15 сут–1) при температуре воды
0.5−5.3°C [6]. Продукция бактериопланктона в
открытых районах моря Лаптевых (в среднем 2.15 ±
± 0.42) была соизмерима с таковой в мелковод-
ном районе, но была немного выше бактериаль-
ной продукции в глубоководном районе (среднее
1.21−0.39) Карского моря [6].

Численность планктонных вирусных частиц (V)
и отношение численности бактериопланктона к
численности вириопланктона (NV/NB) в море

Таблица 5. Численность (NHNF, кл/мл), средний объем клетки (V, мкм3), биомасса (BHNF, мг С/м3) гетеротроф-
ных нанофлагеллят

Примечание. NV0.2 – численность вирусов с диаметром капсид ≥ 0.2 мкм.

Станция Горизонт NHNF V BHNF NB/NHNF NV0.2/NHNF

Усть-Оленекский район

3
0 328 22 1.50 1071 0

24 246 34 1.84 1502 300

2
0 157 38 1.31 2395 0

10 352 23 1.78 632 0
60 400 26 2.29 1125 67

1
0 283 21 1.31 1764 268

20 651 21 3.01 510 42

Усть-Ленский район

6
0 204 28 1.26 1536 90

12 424 20 1.86 1082 0

4
0 644 25 3.54 754 0

20 144 25 0.79 1490 0

Анисинско-Новосибирский район

9
0 189 27 1.12 1162 106

15 275 34 2.06 824 148

8
0 523 23 2.65 1055 52

17 314 17 1.17 757 0
33 235 36 1.86 1970 269

7
0 176 22 0.85 978 195

20 157 35 1.21 1393 278

10
0 96 43 0.91 1485

30 80 20 0.35 2548 417

11
0 472 26 2.70 1755 41

70 245 34 1.83 1218 58
270 108 14 0.33 1019 46

3*
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Лаптевых в августе−сентябре 2014 г. находились
внутри диапазона величин NV ((0.1−64.1) × 106 ча-
стиц/мл) и NV/NB (0.8−70.0), обнаруженных в
других районах Арктики [1, 6, 14, 18, 19, 26, 27].

В море Лаптевых, также как и в Карском море
в составе вириопланктона преобладали вирусы с
диаметром капсид 60−100 нм (36.9 ± 3.1%) и
40−60 нм (25.9 ± 3.2%) [6]. Анализ размерного со-
става прикрепленных к поверхности бактериаль-
ных клеток вирусов, показал, что в море Лапте-
вых диаметр капсид вирусов-бактериофагов ко-
лебался от 18 до 184 нм, причем, чаще преобладали
частицы размером менее 60 нм. В море Лаптевых
между численностью бактериопланктона и об-
щей численностью вириопланктона обнаружена
лишь слабая положительная корреляция, но на-
блюдалась более сильная положительная корре-
ляция между численностью бактерий и числен-
ностью вирусных частиц размером 20−60 нм −
R = 0.48, p = 0.05.

Количество бактерий, содержащих внутри
клеток видимые частицы вирусов (0.8 ± 0.1% от
общей численности бактерий), и вирус-индуци-
рованная смертность бактерий (6.3 ± 0.9% от су-
точной продукции бактериопланктона) в море
Лаптевых оказались выше величин данных пара-
метров, обнаруженных в водах центральной Арк-
тики, открытых районах Карского моря [6, 26],
близкими и ниже, чем в прибрежных водах Кар-
ского моря, Беринговом и Чукотском морях, мо-
ре Баффина [5, 6, 21, 27].

Численность ГНФ в море Лаптевых была не-
высокой и находилась в пределах величин NHNF,
обнаруженных в других районах Арктики − от
40−1900 кл/мл [5, 24, 28, 30]. Отношение NB/NHNF
в этих районах, чаще всего, было более 1000.

Шерр с соавторами [24] с использованием
флуоресцентно-меченных бактерий (метод up-
take FLB) установили, что в центральной Арктике
скорость осветления воды ГНФ размером 2−10 мкм,
составила 2.5−5.6 нл/(клетку ч), а скорость по-
требления бактерий – 0.16−1.0 кл/(экз ч). Другие
исследователи [28] определили, что в бухте Фран-
клина скорость потребления бактерий в декаб-
ре−мае при температуре воды от –1.5 до ‒1.7°C
варьировала в пределах 1.3−14.8 (в среднем,
4.7 (зимой) и 9.5 (весной) кл/(экз ч)), при этом
скорость осветления воды (СОВ) была выше
10 нл/(экз ч) [28]. Полученные результаты свиде-
тельствовали, что величины СОВ ГНФ в холод-
ных арктических водах близки к величинам СОВ
ГНФ, обитающих в более теплых водах умерен-
ных широт [4]. Руководствуясь этим фактом, мы
допустили, что в водах Арктики, также как в уме-
ренных широтах, один гетеротрофный жгутико-
носец в час осветляет объем воды, равный
105 объема его тела [16]. Расчеты показали, что в
исследованном районе моря ГНФ питались бак-

териями со скоростью 0.2−2.2 клетки/(экз ч).
В итоге, сообществом гетеротрофных нанофла-
геллят моря Лаптевых в период наших исследова-
ний могло выедаться в сутки (0.40−24.4) × 103 кл/мл
(в среднем (6.90 ± 1.27) × 103 кл/мл) или
0.01−0.47 мг C/м3 (в среднем 0.121 ± 0.022 мг C/м3),
что составляло 1.1−30.4% (в среднем 8.3 ± 0.2%)
суточной продукции бактериопланктона и пре-
вышало гибель бактерий в результате вирусного
лизиса. Однако в 8 из 23 исследованных проб во-
ды вирус-индуцированная смертность бактерий
была выше, чем их потребление ГНФ. Таким об-
разом, в среднем для исследованных районов мо-
ря Лаптевых, на более высокий трофический уро-
вень поступало значительно большее количе-
ство органического вещества бактерий (15 станций
из 23), чем оставалось в пределах вирусной “пет-
ли” (8 станций). Суммарный вклад вирусов и ге-
теротрофных нанофлагеллят в элиминацию бак-
териопланктона варьировал от 5.2 до 32.6%
(в среднем 14.6 ± 1.1%) суточной бактериальной
продукции.

В центральной Арктике в верхнем 10-метро-
вом слое воды в июле–сентябре выедание бакте-
рий ГНФ составило 4.1−31.7% (в среднем 14.1%)
продукции бактериопланктона, определенной с
использованием 3Н-тимидин, или 1.1−23.2%
(в среднем 6.7%) продукции бактериопланктона,
полученной с использованием 3Н-лейцина [24].
В бухте Франклина ГНФ зимой потребляли 152 ±
± 159%, а весной – 31 ± 26% продукции бактерио-
планктона [28]. Андерсен и Ривкин [10] полагают,
что в полярных областях выедание бактерио-
планктона простейшими достигает максималь-
ных значений зимой, а летом и в начале осени, с
увеличением в планктоне концентрации фото-
синтезирующих микроорганизмов, снижается.

Стюарт с соавторами [27] полагают, что в Арк-
тике значение вирусов в смертности бактерио-
планктона может быть эквивалентно или даже
превышать их выедание гидробионтами. Напри-
мер, в придонных водах бухты Баффина гибель
бактерий в результате вирусного лизиса суще-
ственно выше их потребления ГНФ, что объясня-
ется низкой численностью простейших [30].

Экспериментальными исследованиями уста-
новлено, что гетеротрофные нанофлагелляты
способны потреблять свободные вирусные части-
цы, но в очень небольшом количестве [17]. По-
видимому, ГНФ способны извлекать из воды
только крупные вирусные частицы. В море Лап-
тевых свободные вирусы с размером капсид, рав-
ным и более 0.2 мкм, были обнаружены на 15 из
23 исследованных станций. Их численность на-
ходилась в пределах 5.00−63.11 × 103 частиц/мл.
Используя величины скорости осветления воды,
мы получили, что ГНФ могли потреблять круп-
ные вирусные частицы со скоростью 0.2−6.0 ча-
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стиц/(экз сут), а количество потребленных сооб-
ществом ГНФ свободных вирусов составило
0.02−1.48 × 103 (в среднем (0.63 ± 0.11) × 103) ча-
стиц/(мл сут). Значительно большее количество
вирусов могло поступать на более высокий тро-
фический уровень при питании ГНФ инфициро-
ванными бактериями и бактериями с прикреп-
ленными к их клеткам вирусными частицами. По
нашим расчетам в море Лаптевых скорость по-
требления ГНФ внутриклеточных фагов и при-
крепленных к бактериальным клеткам вирусов
составила, соответственно, 0.20−37.30 × 103

(в среднем (5.28 ± 1.65) × 103) частиц/(мл сут) и
0.08−11.58 × 103 (в среднем (1.78 ± 0.49) × 103) ча-
стиц/(мл сут). В итоге суммарное потребление
ГНФ свободных вирусов и вирусов, ассоцииро-
ванных с бактериями, составило 0.30–49.44
(в среднем 7.47 ± 2.12) × 106 частиц/(мл сут) или
1.3–77.2 (в среднем 14.9 ± 4.1)% суточной PV.

В процессе питания ГНФ бактериями, а также
вирусного лизиса бактерий в водную среду посту-
пает “мертвое” органическое вещество (ОВ) в ви-
де неусвоенного ГНФ органического вещества
потребленных бактерий и остатков лизирован-
ных бактерий, которое может повторно исполь-
зоваться активно функционирующими бактерия-
ми. В первом случае ОВ выделялось со скоростью
3−141 (в среднем 36 ± 7) мкг C/(м3 сут), во втором –
2−632 (в среднем 124 ± 29) мкг C/(м3 сут). В итоге,
суммарное количество “мертвого” ОВ, поступа-
ющего в водную толщу, составило 5−773 (в сред-
нем 159 ± 34) мкг C/(м3 сут), что обеспечивало
0.7−3.9 (в среднем 2.1 ± 0.2) % суточных потреб-
ностей бактериопланктона в ОВ. Таким обра-
зом, образующееся в процессе питания ГНФ
бактериями и вирусного лизиса “мертвое” орга-
ническое вещество в период исследований в мо-
ре Лаптевых было слабо заметным дополнитель-
ным источником питания для активно функци-
онирующих бактерий.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Величины численности, биомассы и продук-

ции бактериопланктона в море Лаптевых оказа-
лись близки к таковым в других арктических мо-
рях, наблюдаемым в аналогичный период года
(конец лета−начало осени).

Планктонные вирусы были самым многочис-
ленным компонентом микробного сообщества
моря Лаптевых, их численность превышала чис-
ленность бактериопланктона, в среднем, в 3.8 ра-
за. Кроме свободных вирусных частиц, значи-
тельное количество вирусов было прикреплено к
клеткам бактерий. Зараженность бактерий виру-
сами и смертность бактерий в результате вирус-
ного лизиса значительно колебались, а средние
величины оказались выше таковых, полученных

для других открытых районов Арктики. Гетеро-
трофные нанофлагелляты были важным компо-
нентом микробного сообщества, составляя, в
среднем, 24.4% биомассы бактериопланктона.
Расчет скорости питания ГНФ бактериями пока-
зал, что выедание бактериопланктона сообще-
ством ГНФ превышало вирус-индуцированную
смертность планктонных бактерий в 1.3 раза.

Кроме того, в море Лаптевых гетеротрофные
нанофлагелляты, потребляя бактерий, содержа-
щих вирусы на поверхности и внутри клеток,
принимают существенное участие в контроле над
численностью и продукцией планктонных вирусов.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (проекты № 14-04-00130а, № 14-05-
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работка материалов).
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Viruses and Heterotrophic Microorganisms in Plankton of the Laptev Sea
A. I. Kopylov, A. F. Sazhin, E. A. Zabotkina, A. V. Romanenko, N. D. Romanova,

P. R. Makarevich, M. P. Wenger

The data on concentration and functional characteristics of bacteria, viruses and heterotrophic nanoflagel-
lates (HNF) were obtained in the Laptev Sea in August–September 2014. The number of bacteria (NB), the
number of viruses and heterotrophic nanoflagellyat ranged respectively (110.1–828.4) × 103 cells/mL,
(384.2–2932.8) × 103 particles/mL and 108–651 cells/mL. The daily production of bacterioplankton ranged
from 4.2 to 381.7 × 103 cells/mL (mean 117.6 × 103 cells/mL). By using transmission electron microscopy
techniques, the frequency of visible bacteria infected cells ranged from 0.2 to 2.0% (average 0.8%) of the NB.
Virus-induced mortality of bacteria was, on average, 6.3%, ranging from 1.4 to 16.9% of bacterial production.
During the study of bacteria grazing HNF were higher than their death as a result of viral lysis. HNF consum-
ing bacteria simultaneously absorbs a significant amount of virus present on the surface and within the bac-
terial cells.
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