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АННОТАЦИЯ

В пресных водоемах архипелага Шпицберген (Норвегия),  различающихся по  морфометрии и уровню 
трофии,  определяли численность,  биомассу и размерно-морфологическую структуру гетеротрофного  
бактериопланктона. Количественные показатели бактериопланктона изменялись в широких пределах 
и возрастали в градиенте трофии водоемов. Среднеразмерные кокки и коккобациллы составляли в среднем 
до  трети общей численности и половины биомассы бактериопланктона. Численность и биомасса мелких 
кокков колебались в широком диапазоне,  тогда как мелкие палочки были,  наоборот,  относительно  стабиль-
ны по  этим показателям. С возрастанием трофического  статуса в сообществе увеличивалась доля мелких 
кокков,  тогда как доля палочек и вибрионов уменьшалась. Доля среднеразмерных кокков и коккобацилл 
изменялась меньше,  хотя наблюдалась тенденция ее увеличения в градиенте трофии.

Ключевые слова: гетеротрофный бактериопланктон,  пространственное распределение,  размерно-мор-
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ные водоемы,  имеющие в основном леднико-
вое происхождение и находящиеся в заболо-
ченной тундре или на моренных отложениях. 
В последние годы из-за потепления климата 
ледники,  прежде покрывавшие почти весь ар-
хипелаг,  отступают от его  южных и запад-
ных берегов,  и на освобожденной территории 
образуются новые пресные водоемы [Hanssen-
Bauer et al.,  2019].

Берега водоемов Шпицбергена являются 
местом гнездования колониальных птиц,  та-

Водные экосистемы Арктики чрезвычайно  
уязвимы к современным изменениям климата. 
Такие процессы,  как потепление,  закисление,  
опреснение,  происходят в этих экосистемах 
гораздо  быстрее по  сравнению с водоемами 
более низких широт и вызывают их радикаль-
ные преобразования [Terhaar et al.,  2020].

Большую часть расположенного  в Север-
ном Ледовитом океане полярного  архипела-
га Шпицберген (Норвегия) занимают особо  
охраняемые территории,  включающие прес-
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ких как белощекая казарка Branta leucopsis 
(Bechstein,  1803),  количество  которых в по-
следнее время значительно  возрастает. Жиз-
недеятельность птиц оказывает существенное 
влияние на арктические ультраолиготрофные 
и олиготрофные водные экосистемы,  обога-
щая их органическими веществами,  биогенны-
ми элементами и микроорганизмами [Jensen et 
al.,  2019]. Кроме того,  птицы могут действо-
вать как биовекторы,  осуществляющие пере-
нос загрязняющих веществ,  в частности пла-
стика [Luoto et al.,  2019].

Доминирующей формой жизни в водных 
экосистемах Арктики являются микроорга-
низмы. Несмотря на экстремальные условия 
обитания,  среди которых низкая темпера-
тура,  дефицит субстратов и биогенных эле-
ментов,  резкие сезонные колебания солнеч-
ной радиации,  длительная зимняя полярная 
ночь,  высокий уровень УФ‑излучения летом,  
изменения ледяного  покрова,  полярные во-
доемы заселены активными и разнообразны-
ми микроорганизмами. Последние находятся 
в основании трофических сетей арктических 
водоемов,  осуществляют разложение и пре-
образование органических веществ и катали-
зируют биогеохимические циклы элементов 
[Boetius et al.,  2015;  Pedros-Alio et al.,  2015]. 
На Шпицбергене проводились исследования 
микробных сообществ фьордов [Ameryk et al.,  
2017],  ледников [Anesio et al.,  2010] и прес-
ных водоемов [Górniak et al.,  2016;  Kosek et 
al.,  2019],  в результате которых,  в частности,  
обнаружено,  что  бактериопланктон водоемов 
этого  архипелага характеризуется высоким 
разнообразием и активностью в периоды по-
тепления и поступления субстратов и биоген-
ных элементов.

Между количеством и активностью гете-
ротрофного  бактериопланктона и первичной 
продукцией фитопланктона (концентрацией 
хлорофилла а) существует тесная связь [Cur-
rie,  1990],  что  позволяет использовать чис-
ленность и биомассу бактериопланктона для 
оценки трофического  состояния водоемов 
[Копылов,  Косолапов,  2007]. Однако  связь 
между этими параметрами удается выявить 
не во  всех водоемах,  вероятно,  из-за того,  
что  на развитие бактериопланктона одновре-
менно  влияет множество  факторов.

Водные бактерии существуют в условиях 
постоянной конкуренции за ресурсы и воз-

действия со  стороны консументов и виру-
сов-бактериофагов,  поэтому их количествен-
ное развитие,  активность и структура зависят 
от взаимодействия этих механизмов контроля 
“снизу” и “сверху”. При этом виды –  ​победи-
тели в конкурентной борьбе за ресурсы,  изби-
рательно  выедаются простейшими или лизи-
руются вирусами [Winter et al.,  2010;  Batani 
et al.,  2016].

Размер  и форма бактериальных клеток –  ​
это  важные показатели,  характеризующие 
взаимоотношения по  типу “хищник – жертва” 
между простейшими и бактериями,  посколь-
ку выедание бактерий носит избирательный 
характер. Анализ данных полевых исследо-
ваний и моделирование показывают,  что  тро-
фический пресс простейших на бактерии воз-
растает с увеличением продуктивности водных 
экосисистем [Thelaus et al.,  2008]. Бактерии об-
ладают защитными механизмами,  препятству-
ющими их выеданию,  которые в условиях тро-
фического  пресса приводят к доминированию 
в сообществе резистентных морфотипов,  таких 
как мелкоразмерные клетки,  крупные агрега-
ты и нити,  что  позволяет стабилизировать 
биомассу бактериопланктона на определенном 
уровне [Sommaruga,  Psenner,  1995].

Цель работы –  ​изучить количественное 
распределение и размерно-морфологическую 
структуру гетеротрофного  бактериопланкто-
на в градиенте трофии пресных водоемов ар-
хипелага Шпицберген.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Отбор  проб воды проводили 18–22 августа 
2015 г. на 12 внутренних водоемах архипела-
га Шпицберген (Норвегия). Схема расположе-
ния,  подробная характеристика этих водо
емов и методы определения гидрологических 
и гидрохимических параметров описаны ранее 
[Jensen et al.,  2019]. Кратко  можно  сказать,  
что  эти неглубокие водоемы (глубина 1–2 м) 
существенно  различались по  размерам,  элек-
тропроводности и температуре воды,  содер-
жанию фосфора и азота и мало  различались 
по  значению рН и концентрации растворен-
ного  кислорода (табл. 1).

Пробы воды из каждого  водоема отбира-
ли в стерильные пластиковые флаконы объ-
емом 60 мл,  фиксировали 37%-м форма- 
лином,  предварительно  профильтрованным  
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через 0,2-микрометровый мембранный 
фильтр,  до  конечной концентрации 2 %. Про-
бы хранили в темноте при 4 °С и обрабатыва-
ли в лаборатории в течение месяца. Числен-
ность и размеры клеток бактериопланктона и 
его  размерно-морфологических групп опре-
деляли с помощью эпифлуоресцентной ми-
кроскопии с использованием флуоресцентно-
го  красителя 4,6-диамидино‑2-фенилиндола 
(ДАФИ) (Sigma Chemical Co.,  USA) [Porter,  
Feig,  1980;  Raymond et al.,  1994]. Для этого  
5 мл природной воды окрашивали в течение 
10 мин флуорохромом,  конечная концентра-
ция которого  в пробе составляла 10 мкг/мл,  
и фильтровали через черные ядерные филь-
тры с диаметром пор  0,17 мкм (ОИЯИ,  Рос-
сия). Препараты просматривали при увеличе-
нии ×1000 при освещении ультрафиолетовыми 
лучами под эпифлуоресцентным микроскопом 
Olympus BX51 (OLYMPUS  OPTICAL CO.,  
Япония),  соединенным с цифровой камерой 
ColorView III. Изображение преобразовывали 
в цифровую форму с помощью программного  
обеспечения CellF. На каждом фильтре под-
считывали не менее 400 бактериальных кле-
ток в 10–20 случайно  выбранных полях зре-
ния и измеряли не менее 100 клеток. Объемы 
бактериальных клеток вычисляли по  формуле 
объема цилиндра с закругленными концами: 

V = (π/4) × W2 × (L –  ​(W/3)),  где V –  ​объем 
клетки,  мкм3,  W и L –  ​ее диаметр  и длина,  
мкм [Krambeck et al.,  1981]. Сырую биомас-
су бактериопланктона получали путем ум-
ножения его  численности на средний объ-
ем клеток. Содержание углерода в бактериях  
(С,  фг С/кл) рассчитывали с использованием 
следующего  аллометрического  уравнения: С =  
= 120 × V0,72 [Norland,  1993].

Определяли численность и биомассу сле-
дующих размерно-морфологических групп 
бактериопланктона: мелкие кокки и коккоба-
циллы (диаметром < 0,35 мкм),  мелкие па-
лочки и вибрионы (длиной < 2 мкм),  средне-
размерные кокки и коккобациллы (диаметром 
0,35–0,50 мкм),  крупные кокки (диаметром  
> 0,5 мкм),  крупные палочки и вибрионы (дли- 
ной ≥ 2 мкм),  нити и бактерии,  ассоциирован-
ные с детритными частицами.

Вариабельность параметров оценивали с 
помощью коэффициента вариации (CV,  %). 
Сопряженность параметров между собой оце-
нивали по  непараметрическому ранговому 
коэффициенту корреляции Спирмена. Статис- 
тическую оценку вклада различных физи-
ко-химических параметров в формирование 
размерно-морфологической структуры сооб-
ществ проводили с помощью канонического  
анализа соответствий.

Т а б л и ц а  1
Гидрологическая и гидрохимическая характеристика водоемов Шпицбергена в августе 2015 г.

№  
п/п

Координаты Пло-
щадь,  

км2

Высота над 
уровнем 
моря,  м

Кислород Электропро-
водность,  
мкСм/см

Темпе-
рату-
ра,  °C

рН
Общий 

фосфор,  
мкг/л

Общий 
азот,  
мкг/лс. ш. в. д. мг/л %

1 78°55.511ʹ 11°56.311ʹ 0,0113 23 10,1 85,5 514 6,9 8,16 35,4 1101,3

2 78°55.547ʹ 11°55.399ʹ 0,0003 27 10,6 89,1 456 7,0 8,41 32,1 464,2

3 78°56.139ʹ 11°47.953ʹ 0,0020 60 10,3 90,9 97 7,6 8,95 12,4 314,8

4 78°55.410ʹ 11°52.653ʹ 0,0156 49 – – 292 7,7 8,81 4,6 509,6

5 78°54.233ʹ 12°04.749ʹ 0,0002 38 10,4 82,0 470 7,9 8,54 11,6 261,3

6 78°56.060ʹ 11°48.986ʹ 0,0015 54 10,9 92,4 195 6,5 8,44 19,9 628,9

7 78°54.864ʹ 12°03.547ʹ 0,0270 18 – – 1630 7,3 8,42 8,7 462,2

8 78°54.987ʹ 11°51.820ʹ 0,0296 56 10,0 88,4 224 7,2 8,74 4,5 262,0

9 78°54.294ʹ 12°04.271ʹ 0,0008 42 10,2 90,5 254 9,3 9,28 5,1 271,4

10 78°54.251ʹ 12°03.813ʹ 0,0026 29 10,3 88,6 182 8,9 8,91 6,5 208,0

11 78°54.018ʹ 12°04.021ʹ 0,0048 73 9,9 88,0 219 8,5 8,52 3,0 72,6

12 78°53.930ʹ 12°03.738ʹ 0,0014 69 8,8 69,7 246 5,6 8,56 2,9 7,1
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Количество  и биомасса планктонных гете-
ротрофных бактерий пресных водоемов Шпиц
бергена,  различающихся по  морфометрии 
и уровню трофии,  изменялись в широких пре-
делах: (0,3–7,6) × 106 кл/мл и 5,5–54,5 мг С/м3  
соответственно  (коэффициенты вариации (CV) 
этих параметров оказались равными 113,5 
и 79,1 %) (рис. 1,  табл. 2). Значения этих пара-
метров были выше в крупных водоемах,  к ко-
торым можно  отнести четыре озера площадью 
0,011–0,027 км2 (№ 1,  4,  7 и 8) (см. табл. 1). Об-
наружена прямая корреляционная связь био-
массы бактериопланктона с глубиной водоемов 
(r = 0,62;  р = 0,0228).

Объемы бактерий изменялись в пределах 
0,020–0,145 мкм3 (CV = 54,3 %) и составляли 
в среднем 0,063 мкм3. Средние объемы мелких 
одиночных и агрегированных бактерий были 
примерно  одинаковыми: 0,046 мкм3,  но  ди-
апазоны их вариаций значительно  разли-
чались: CV = 37,8 и 106,1 %  соответственно. 
Можно  отметить,  что  чем большие размеры 
имели бактерии какой-либо  размерно-морфо-
логической группы,  тем эти размеры сильнее 
варьировались.

Биомасса бактериопланктона была тес-
нее связана с его  численностью (табл. 3),  чем 
с его  размерами. Численность и биомасса из-
менялись согласованно  и достигали наиболь-
ших значений в эвтрофном водоеме (№ 1,  см. 
рис. 1). В ультраолиготрофных и олиготроф-
ных водоемах (№ 9–12) биомасса бактерио-
планктона была невысокой,  и ее возрастание 
происходило  в основном за счет увеличения 
размеров клеток,  а не их численности.

С увеличением концентрации азота и фос-
фора в водоемах прослеживалась тенденция 
увеличения численности и биомассы бактерио- 
планктона и уменьшения размеров его  кле-
ток (см. рис. 1).

Количественные показатели размерно-мор-
фологических групп бактериопланктона коле-
бались в значительных диапазонах. Меньше 
всего  варьировались численность и биомасса 
мелких палочек (CV = 83,8  и 87,2 %  соответ-
ственно),  а также доля среднеразмерных кок-
ков и коккобацилл,  которая составляла 12–
46 %  общей численности бактериопланктона 
(CV = 31,8 %) (см. табл. 2). Численность мелких 
палочек изменялась в пределах (171–1561) × 

× 103 кл/мл,  среднеразмерных кокков и кок-
кобацилл – ​в пределах (31–1674) × 103 кл/мл;  
биомасса этих групп –  ​в пределах 3,01–26,70 
и 0,37–164,08 мг С/м3 соответственно.

Общая численность бактерий коррелиро-
вала с содержанием в воде общего  фосфо-
ра и общего  азота (см. табл. 3). При этом чис-
ленность мелких и среднеразмерных кокков 
была связана с концентрацией фосфора поло-
жительно,  а численность бактерий,  прикреп
ленных к детритным частицам,  –  ​отрица-
тельно. С общим азотом была положительно  
связана только  численность мелких и сред-
неразмерных кокков.

Общая биомасса бактериопланктона и био-
масса мелких палочек коррелировали с элек-
тропроводностью воды. Численность крупных 
палочек и вибрионов отрицательно  коррели-
ровала с содержанием растворенного  кислоро-
да. Выявлена положительная взаимосвязь чис-
ленности и биомассы мелких кокков,  а также 
численности среднеразмерных кокков с со-
держанием растворенного  кислорода. Наблю-
далась зависимость численности и биомассы 
нитевидных бактерий от температуры воды. 
Они положительно  коррелировали также с рН 
воды. Отрицательная связь была установле-
на между количеством среднеразмерных кок-
ков и pH воды.

Общая численность и биомасса бактерио-
планктона,  мелких кокков,  среднеразмерных 
кокков и мелких палочек были связаны об-
ратной зависимостью с высотой водоемов над 
уровнем моря. Выявлены тесные взаимосвязи 
между группами мелких и среднеразмерных 
одиночных бактерий,  причем все они были по-
ложительными (см. табл. 3).

Крупные кокки,  палочки и вибрионы,  нити 
и агрегированные бактерии характеризовались 
неравномерным распределением: при крайне 
малых их средних долях от общей числен-
ности и биомассы гетеротрофного  бактерио-
планктона коэффиценты вариации численно-
сти и биомассы этих групп были высокими (см. 
табл. 2). Их доли в сообществе были особенно  
малы в водоемах с наибольшим уровнем ко-
личественного  развития бактериопланктона,  
поскольку,  в отличие от мелких и среднераз-
мерных кокков и коккобацилл и мелких пало-
чек,  численность и биомасса минорных групп 
не изменялись в градиенте трофии на порядок  
(рис. 2).
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Рис. 1. Общая численность (а),  средний объем клеток (б) и биомасса (в) бактериопланктона 
в градиенте концентрации общего  фосфора (Рtot) и общего  азота (Ntot) в озерах 1–12
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Факторная модель (рис. 3) описыва-
ет 86,38 %  изменчивости морфологической 
структуры бактериопланктона озер  Шпицбер-
гена. На первую каноническую ось ординации 
приходится 49,8 %  вариабельности синэко-
логических данных,  на вторую –  ​25,8 %. Эти 
озера группируются в градиенте концентра-
ции биогенных элементов (на ординационной 
диаграмме они практически выстраиваются 
в ряд по  этим факторам). Сами же концен-
трации азота и фосфора сильно  скоррелиро-
ваны между собой. Соответствующие им век-
торы практически сонаправлены относительно  
друг друга. Результаты статистического  те-
стирования показывают,  что  морфологиче-
ская вариабельность бактериопланктона опре-
деляется содержанием биогенных элементов. 
Последние являются приоритетными факто-
рами водной среды. В меньшей степени раз-
мерно-морфологическая структура бактерио-
планктона зависит от высоты расположения 
озер  над уровнем моря и содержания раство-
ренного  кислорода (на границе критического  
уровня статистической значимости).

ОБСУЖДЕНИЕ

Основываясь на концентрации общего  фос-
фора и общего  азота,  трофический статус ис-
следованных пресных водоемов Шпицберге-
на в конце лета можно  оценить в диапазоне 
от ультраолиготрофного  до  эвтрофного,  при-
чем большинство  водоемов относились к оли-
готрофным и ультраолиготрофным [Wetzel,  
2001;  Galvez-Cloutier,  Sanchez,  2007]. Морфо-

логическая вариабельность бактериопланктона 
в значительной степени зависела от содержа-
ния биогенных элементов,  а также от высоты 
озер  над уровнем моря и концентрации рас-
творенного  кислорода.

Общая численность гетеротрофного  бакте-
риопланктона была выше,  его  размеры мень-
ше,  а биомасса варьировалась в более широ-
ких пределах,  чем в других озерно-речных 
экосистемах архипелага Шпицберген [Górniak 
et al.,  2016;  Kosek et al.,  2019]. По-видимому,  
это  связано  с более высоким трофическим 
статусом исследованных нами водоемов,  в том 
числе обусловленным влиянием колониальных 
птиц. Если общего  фосфора в исследованных 
нами водоемах было  меньше (2,9–35,4 мкг/л),   
чем в озерно-речной системе (20–60 мкг/л),  
то  общего  азота –  ​значительно  больше: 7,1–  
1101 и 60–175 мкг/л соответственно  (см. табл. 1)  
[Górniak et al.,  2016]. Жизнедеятельность птиц 
в совокупности с морфометрией исследован-
ных нами водоемов в существенной степени 
определяла биогенную нагрузку и,  соответ-
ственно,  их трофический статус. Также необ-
ходимо  учитывать,  что  в процессе жизнеде-
ятельности птиц в водоемы кроме соединений 
биогенных элементов поступают органические 
вещества и микроорганизмы.

В водоемах Шпицбергена разного  трофи-
ческого  статуса выявлены разные соотноше-
ния размерно-морфологических групп бакте-
риопланктона (см. рис. 3). В этих водоемах,  как 
и в водоемах других географических зон [Куз-
нецова и др.,  2020б,  2021],  преобладали мел-
кие и среднеразмерные кокки и коккобациллы. 

Т а б л и ц а  2
Средние значения численности (N) и биомассы (B) размерно-морфологических групп бактерий,  

их коэффициенты вариации (СV) и доли в общей численности (NΣ) и биомассе (BΣ)  
гетеротрофного бактериопланктона

Группа N,  103 кл/мл СV,  % N/N∑,  % B,  мг С/м3 СV,  % В/В∑,  %

Весь бактериопланктон,  в том числе: 1823 113,5 100 22,1 79,1 100

мелкие кокки 606 137,2 33,3 1,7 129,2 7,8

мелкие палочки 545 83,8 29,8 6,0 87,2 27,2

среднеразмерные кокки и коккобациллы 574 100,9 31,5 11,2 269,5 50,4

крупные кокки 58 122,1 3,2 0,8 128,6 3,5

крупные палочки 21 100,7 1,2 1,0 101,6 4,6

нити 6 150,4 0,3 1,1 187,0 5,3

прикрепленные к детриту 13 92,6 0,7 0,3 128,1 1,2
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Рис. 2. Вклад (%) размерно-морфологических групп в формирование 
общей численности (а) и биомассы (б) бактериопланктона в озерах 1–12

Кроме того,  существенную долю в сообществе 
составляли мелкие палочки. Крупные кокки,  
палочки и вибрионы,  нити и агрегированные 
бактерии были минорными компонентами со-
общества. Можно  заметить,  что  с возраста-
нием уровня трофии вод в бактериопланктоне 
увеличивалась доля мелких кокков,  тогда как 
доля палочек и вибрионов уменьшалась. Доля 
среднеразмерных кокков и коккобацилл изме-
нялась меньше,  хотя наблюдалась тенденция 
ее увеличения в градиенте трофии.

Развитие тех или иных размерно-морфо-
логических групп бактерий в водоемах зави-
сит от взаимодействия факторов,  контролиру-
ющих их развитие “сверху” и “снизу”. Среди 

этих факторов особое значение имеет их селек-
тивное выедание фаготрофными простейшими,  
главным образом гетеротрофными нанофлагел-
лятами,  и специфичный лизис вирусами-бак-
териофагами [Chow et al.,  2014]. Бактериаль-
ные популяции в природе характеризуются 
определенными размерами и формой клеток 
и,  соответственно,  определенным отношением 
площади поверхности к объему клеток,  что  
в значительной степени определяет их мета-
болическую активность. Наиболее быстрым об-
меном обладают бактерии с высоким отноше-
нием площади поверхности к объему клеток.

Простейшие избирательно  выедают круп-
ных и активных бактерий,  оставляя в сооб-
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ществе мелкоразмерных представителей,  тем 
самым стимулируя их размножение и,  как 
следствие,  увеличение их доли в сообществе. 
Как нами было  предположено  ранее,  размер-
но-морфологическая структура бактериоплан-
ктона,  формируемая простейшими и вируса-
ми,  сопровождается сменой в пространстве 
таксонов-субдоминантов,  по-видимому,  вы-
полняющих в экосистемах водоемов сходные 
функции [Кузнецова и др.,  2020а]. Постоян-
но  доминантными можно  считать среднераз-
мерных кокков и коккобацилл. Численность 
этой группы периодически уступает числен-
ности мелких кокков,  а биомасса –  ​биомас-
се мелких и крупных палочек и вибрионов,  
но  именно  среднеразмерные бактерии наибо-
лее устойчивы к действию факторов контроля 
“сверху” и “снизу”. Их численность постоян-
на и составляет 18,2–29,3 %  общей численно-
сти гетеротрофного  бактериопланктона в во-
доемах Шпицбергена разного  трофического  
статуса.

Температура –  ​фундаментальный пара-
метр,  оказывающий влияние на активность 
и рост водных бактерий. В постоянно  холод-
ных арктических водах рост бактерий в зна-
чительной мере зависит от температуры,  как 
и в водоемах,  расположенных в более юж-
ных широтах [Kirchman et al.,  2005]. В авгу-
сте в водоемах Шпицбергена выявлено  вли-
яние температуры воды на количественное 
развитие только  нитевидных форм,  являю-
щихся минорной группой бактериопланктона.

Ранее при изучении водных экосистем 
Шпицбергена установлено,  что  в конце лета 
доминирующими филумами бактерий явля-
ются Proteobacteria и Actinobacteria [Górniak 
et al.,  2016;  Kosek et al.,  2019]. На основании 
наших микроскопических исследований водо
емов этого  архипелага постоянно  доминант-
ными можно  считать среднеразмерных кокков 
и коккобацилл,  с учетом данных вышеуказан-
ных авторов,  предположительно,  из филы 
Actinobacteria. Численность этой группы пери-
одически уступает численности мелких кокков,  
вероятно,  из класса α-Proteobacteria,  а био-
масса – ​биомассе мелких и крупных палочек 
и вибрионов –  ​представителей других классов 
Proteobacteria.

Высокая численность актинобактерий ча-
стично  объясняется их поступлением с во-
досбора,  поскольку актинобактерии являют-
ся типичными обитателями арктических почв 
[Schütte et al.,  2010]. Важно  отметить,  что  ак-
тинобактерии активно  участвуют в кругово-
ротах биогенных элементов: среди них есть 
виды,  образующие симбиотические азотфикси-
рующие ассоциации с растениями,  и таксоны,  
обладающие способностью растворять и мине-
рализовать соединения фосфора. Так же как 
было  показано  ранее,  Actinobacteria находятся 
среди филумов,  доминирующих в местах гнез-
довий арктических птиц [Grond et al.,  2017].

Количество  мелких и среднеразмерных 
кокков в водоемах Шпицбергена коррелиро-
вало  с концентрацией азота и фосфора,  тог-
да как количество  мелких и крупных пало-
чек –  ​нет. По-видимому,  кокки в большей 
степени контролируются “снизу” конкуренци-
ей за ресурсы,  а палочки,  вначале крупные,  
а затем мелкие,  избирательно  выедаются ге-
теротрофными нанофлагеллятами [Pernthaler,  
2005]. Мелкие палочки составляли значитель-
ную долю гетеротрофного  бактериопланктона,  
и их количество  возрастало  в более минерали-
зованных водоемах. Крупные палочки являются 
наиболее активной группой бактериопланкто-
на,  вносящей основной вклад в его  продукцию 
и дыхание [Gasol et al.,  1995]. Другая метаболи-
чески активная группа – ​мелкие кокки,  по-ви-
димому,  начинает размножаться после умень-
шения численности крупных палочек.

Нитевидные и ассоциированные с детри-
том бактерии были минорными компонентами 
сообществ пресных водоемов Шпицбергена,  

Рис.  3. Диаграмма экологической ординации раз-
мерно-морфологической структуры гетеротрофного  
бактериопланктона озер  Шпицбергена (1–12) в гра-

диенте факторов среды
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возможно,  вследствие их выедания многокле-
точным зоопланктоном. Между количеством 
доминирующих в зоопланктоне Cladocera 
и численностью и биомассой агрегированных 
бактерий,  а также численностью нитей уста-
новлены отрицательные корреляционные свя-
зи: r = –0,78,  –0,76 и –0,61 соответственно.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Количественное развитие и размерно-мор-
фологическая структура гетеротрофного  бак-
териопланктона пресных водоемов Шпицбер-
гена определяются взаимодействием факторов 
контроля “сверху” и “снизу” и температуры. 
Развитие простейших и метазойного  план-
ктона и степень их воздействия на бакте-
рий зависят от трофического  статуса водо
ема. Среднеразмерные кокки и коккобациллы,  
проигрывающие конкурентную борьбу за суб-
страты другим группам бактерий,  но  в мень-
шей степени выедаемые консументами,  со-
ставляли до  трети численности сообщества. 
Вероятно,  они активно  функционируют толь-
ко  в периоды сокращения количества других 
групп: мелких кокков,  мелких и крупных па-
лочек,  связанных с уменьшением запасов ре-
сурсов и возрастанием активности простей-
ших и вирусов.

Работа выполнена в рамках государственного  за-
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The abundance,  biomass,  and size-morphological structure of  heterotrophic bacterioplankton were de-
termined in freshwater environments of  the Svalbard archipelago (Norway),  differing in morphometry and 
trophic level. The quantitative parameters of  bacterioplankton varied within wide limits and increased along 
the trophic gradient of  the waters. Medium-sized cocci and coccobacilli reached up to one third of  the total 
abundance and a half  of  the total biomass of  bacterioplankton. The abundance and biomass of  small cocci 
varied over a wide range,  while small rods were,  on the contrary,  relatively stable in these parameters. With 
an increase in trophic status,  the proportion of  small cocci in the community increased,  while the proportion 
of  rods and vibrios decreased. The proportion of  medium-sized cocci and coccobacilli changed less,  although 
there was a tendency for its increase in the trophic gradient.

Key words: heterotrophic bacterioplankton,  spatial distribution,  size-morphological structure,  freshwater 
environments,  Svalbard.


