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АННОТАЦИЯ

Бактерии выполняют важные и  разнообразные функции в  экосистемах крупных рек. В  среднем 
и нижнем течении р. Оби в районах городов и населенных пунктов определяли уровень количественного  
развития и  изучали характер  пространственного  распределения гетеротрофного  бактериопланктона 
и его  размерно-морфологических групп. Вода реки характеризовалась высоким содержанием взвешенных 
частиц (в среднем (2,22 ± 0,21) × 106 мл–1),  к которым была прикреплена значительная часть бактерий: 
в среднем 41,5 %  их общей численности и 35,7 %  биомассы. Установлено,  что  концентрация взвешенных 
частиц и электропроводность воды находятся среди главных факторов,  влияющих на количественное 
развитие и структуру бактериопланктона. Существенное возрастание его  количества,  в основном за счет 
мелких одиночных клеток,  зарегистрировано  ниже впадения в р. Обь ее крупнейшего  притока – ​Иртыша,  
и расположенного  на его  берегах г. Ханты-Мансийска. На этом участке Оби средние значения численности 
и биомассы бактериопланктона составляли (6,87 ± 4,99) × 106 кл/мл и 142 ± 13 мг С/м3 соответственно,  
что  в 1,6–1,7 раза выше,  чем в зонах влияния других городов. Пространственное распределение гете-
ротрофного  бактериопланктона в р. Оби определяется главным образом динамикой водных масс,  а также 
влиянием притоков и городов.

Ключевые слова: гетеротрофный бактериопланктон,  размерно-морфологические группы,  численность,  
биомасса,  взвешенные частицы,  средняя и нижняя Обь.

геохимических циклах элементов,  служат пи-
щевыми объектами для протистов и многокле-
точного  планктона,  участвуют в образовании 
и потреблении парниковых газов,  формиро-
вании условий окружающей среды,  качества 

ВВЕДЕНИЕ

Бактерии являются многочисленным,  ак-
тивным и  разнообразным компонентом био-
ты рек. Они выполняют важнейшие функции 
в минерализации органических веществ,  био-
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воды и донных отложений [Meyer, 1994; Find-
lay, 2010].

Численность и  биомасса бактериопланк- 
тона – ​это  фундаментальные показатели,  от-
ражающие структурно-функциональную ор-
ганизацию водных экосистем. Таксоны бакте-
рий отличаются в том числе и морфологией 
клеток,  реализующих разные экологические 
стратегии. Конечно,  внутри филумов суще-
ствует полиморфизм,  но  обычно  близкие так-
соны обладают сходными морфологическими 
признаками. Это  подкрепляется теорией кон-
серватизма филогенетических ниш [Jia, Wha-
len,  2020]. Бактерии,  обладая высокой скоро-
стью роста,  чутко  реагируют на изменения 
условий окружающей среды,  при этом пре-
образуется их количество,  таксономическая 
и  размерно-морфологическая структура со-
общества.

На распределение бактериопланктона в ре-
ках влияет сложный комплекс одновремен-
но  действующих абиотических и биотических 
факторов,  среди которых скорость течения,  
температура воды,  концентрация и состав ор-
ганических веществ и соединений биогенных 
элементов,  содержание растворенного  кис-
лорода,  активность консументов и вирусов-
бактериофагов и др. [Crump, Hobbie, 2005; Ru-
bin, Leff, 2007; Findlay, 2010; Kolmakova et al., 
2014; Payne et al., 2020]. При изучении круп-
ных субарктических рек выявлен ежегодно  
повторяющийся характер  сезонных измене-
ний бактериопланктона. Смена бактериальных 
сообществ следует за изменениями условий 
окружающей среды и происходит зимой,  ле-
том и в периоды паводков [Crump et al., 2009; 
Ben-Ari, 2010].

Выявление закономерностей простран-
ственного  распределения бактериопланктона 
важно  для понимания микробной изменчи-
вости,  структурно-функциональной органи-
зации и индикации состояния водных экоси-
стем и является актуальной задачей водной 
микробиологии. Однако  в крупных реках,  ис-
пытывающих антропогенное воздействие,  эти 
процессы до  сих пор  остаются слабо  изу-
ченными. При поступлении загрязняющих 
веществ трансформируются условия суще-
ствования бактериопланктона,  что  приво-
дит к изменению его  активности и структуры 
[Zhang et al., 2019; Zhou et al., 2020; Huang et 
al., 2021; Liu et al., 2021; Isabwe al., 2022].

Обь  – ​ одна из величайших рек нашей 
планеты,  седьмая в мире по  протяженности 
и крупнейшая в Евразии по  площади водосбо-
ра,  обеспечивающая около  15 %  общего  сто-
ка пресной воды в Северный Ледовитый океан. 
С 1960‑х годов бассейн средней и нижней Оби 
становится крупнейшим в нашей стране реги-
оном добычи,  транспортировки и переработки 
нефти и газа,  в результате чего  его  водные 
и  наземные экосистемы испытывают мощ-
ное антропогенное воздействие [Московченко,  
1998]. На берегах р. Оби выросли города и по-
селки,  которые также оказывают существен-
ное влияние на экологическое состояние реки.

Бактериопланктон р. Оби являлся объек-
том немногочисленных исследований,  кото-
рые проводились в основном в ее нижнем те-
чении и эстуарии – ​Обской губе [Meon, Amon, 
2004; Crump et al., 2009;  Сажин и др.,  2010;  
Копылов,  Косолапов,  2011].

Цель работы – ​изучить количественное рас-
пределение гетеротрофного  бактериопланк- 
тона и его  размерно-морфологических групп 
в среднем и нижнем течении р. Оби в районах 
влияния городов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Отбор  проб воды проводили 18–25 июля 
2021 г. на четырех разрезах в среднем (раз-
резы А и Б) и нижнем (разрезы В и Г)  те-
чении р. Оби (рис.  1). Разрез А  был сделан 
ниже г.  Нижневартовска,  Б  – ​ ниже г.  Сур-
гута,  В – ​ниже впадения Иртыша,  в 20 км 
вверх от устья которого  расположен г. Ханты-
Мансийск,  и Г – ​ниже пос. Приобье. Рассто-
яние между крайними разрезами А и  Г со-
ставляло  около  700 км. На каждом разрезе 
находились четыре станции: по  одной в ри-
пали левого  (А1,  Б1,  В1 и Г1 соответственно) 
и правого  (А4,  Б4,  В4 и Г4 соответственно) 
берегов и две в медиали (А2 и А3,  Б2 и Б3,  
В2 и В3,  Г2 и Г3 соответственно). На каждой 
станции с помощью плексигласового  батомет- 
ра Рутнера отбирали три пробы воды: из по-
верхностного  и придонного  горизонтов,  а так-
же интегральную,  получаемую смешиванием 
проб воды,  отобранных через каждый метр  
водной толщи от поверхности до  дна.

Сразу после отбора воду помещали в сте-
рильные пластиковые флаконы объемом 60 мл 
и фиксировали формальдегидом до  конечной 
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концентрации 2 %. Пробы хранили в темноте 
при температуре 4 °C и обрабатывали в те-
чение месяца.

Численность и размеры бактерий опреде-
ляли методом эпифлуоресцентной микроско-
пии с  использованием флуорохрома ДАФИ 
[Porter, Feig, 1980] и окрашенных судановым 
черным ядерных фильтров с диаметром пор  
0,17 мкм (ОИЯИ,  Россия). Препараты просма-
тривали при увеличении ×1000 и освещении 
ультрафиолетовыми лучами под эпифлуорес-
центным микроскопом Olympus BX51 (OLYM-

PUS OPTICAL CO., Япония),  соединенного  
с  цифровой камерой ColorView  III. Изобра-
жение преобразовывалось в цифровую форму 
с  помощью программного  обеспечения CellF. 
На каждом фильтре подсчитывали не менее 
400 бактериальных клеток в  10–20 случай-
но  выбранных полях зрения и измеряли не  
менее 100 клеток. На этих же фильтрах опре-
деляли численность и  размеры следующих 
размерно-морфологических групп бактерий: 
мелких одиночных клеток (< 2 мкм),  круп-
ных палочек и вибрионов (длиной ≥ 2 мкм),  

Рис. 1. Карта-схема расположения разрезов и станций отбора проб воды на средней и нижней Оби
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клеток,  прикрепленных к взвешенным части-
цам,  нитевидных,  делящихся [Hagstrom et al.,  
1979],  а также количество  и размеры взве-
шенных частиц [Mostajir et al., 1995]. Объемы 
бактерий вычисляли с использованием изме-
ренных длины и диаметра по  формуле объ-
ема цилиндра с закругленными концами. Сы-
рую биомассу бактерий рассчитывали путем 
умножения их численности на средний объ-
ем клеток и пересчитывали на углерод с ис-
пользованием аллометрического  уравнения,  
связывающего  объем клетки с содержанием 
в ней углерода [Norland, 1993].

Температуру,  рН,  мутность и электропро-
водность воды,  а также концентрацию раство-
ренного  кислорода и хлорофилла а измеряли 
с помощью погружного  многопараметрическо-
го  зонда YSI EXO2 (YSI Inc,  США). Концен-
трацию аммония,  нитрата,  нитрита,  фосфата 
и БПК5 в интегральных пробах воды опреде-
ляли стандартными методами количественно-
го  химического  анализа вод в соответствии 
с требованиями ГОСТ.

Вариабельность параметров оценивали 
с помощью коэффициента вариации (CV,  %). 
Проверку нормальности распределения оце-
нивали по  критерию Колмогорова–Смирно-
ва. В случае нормального  распределения до-
стоверность различий определяли с помощью 
t-критерия Стьюдента и однофакторного  дис-
персионного  анализа ANOVA с последующим 
множественным сравнительным тестом Тью-
ки на уровне p < 0,05. При нарушении условий 
нормальности использовали непараметричес- 
кий U-тест Манна–Уитни. Оценку связи эко-
логических параметров с развитием размерно-
морфологических групп бактерий проводили 
с  помощью канонического  анализа соответ-

ствий. Связь между количественными пока-
зателями бактериопланктона и его  размерно-
морфологических групп и характеристиками 
окружающей среды оценивали по  непарамет- 
рическому ранговому коэффициенту корреля-
ции Спирмена. Статистические анализы вы-
полнялись с  использованием R-статистики 
(пакеты vegan, ggplot2, tidyverse, версия 4.1.2. 
R Foundation for Statistical Computing, Vienna, 
Austria) и в программе SPSS Statistics (IBM 
Corp. Released 2015. IBM SPSS Statistics for 
Windows, Version 23.0. Armonk, NY: IBM Corp.).

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Глубина воды на станциях отбора проб 
в р. Оби составляла от 1,5 до  14 м. Темпера-
тура поверхностного  слоя воды изменялась 
в пределах 18,8–20,1 °С,  придонного  – ​в пре-
делах 18,8–19,8 °С. Мутность воды составля-
ла 5,16–40,9 FNU,  электропроводность – ​48,5–
222,4 мкСм/см,  рН – ​7,36–8,75,  концентрация 
растворенного  кислорода  – ​ 7,59–9,67  мг/л. 
На большинстве участков реки значения этих 
физико-химических параметров мало  различа-
лись между поверхностным и придонным гори-
зонтами водной толщи. Содержание хлорофил-
ла а изменялось в пределах 3,22–24,86 мкг/л.

По  сравнению с правобережной в левобе-
режной рипали р. Оби регистрировались бо-
лее высокие значения температуры,  электро-
проводности,  мутности и  рН воды (табл.  1). 
Выявлены различия в  содержании раство-
ренного  кислорода между участками сред-
ней Оби (разрезы ниже Нижневартовска (А) 
и Сургута (Б)) и нижней Оби (разрезы ниже 
Ханты-Мансийска (В) и Приобья (Г)). Значе-
ния этого  показателя были выше на участке 

Т а б л и ц а  1
Средние значения параметров водной толщи и их попарное сравнение в рипали левого (Л)  

и правого берегов (П) и медиали (М) р. Оби

Параметр Л М П
р

Л-М Л-П М-П

Хлорофилл а,  мкг/л 20,8 ± 0,9
15,7 ± 1,4
8,6 ± 0,1

109,1 ± 3,5
19,2 ± 0,0
7,8 ± 0,0

15,2 ± 2,3
8,9 ± 0,2

109,0 ± 2,1
19,1 ± 0,1
7,9 ± 0,1

0,045
ꟷ

0,002
0,000
0,000

0,042
ꟷ

0,002
0,000
ꟷ

ꟷ
ꟷ
ꟷ
ꟷ
ꟷ

Кислород,  мг/л 8,8 ± 0,2

Электропроводность,  мкСм/см 144,3 ± 13,5

Температура,  °С 19,6 ± 0,1

рН 8,1 ± 0,1

Мутность,  FNU 14,6 ± 2,13 17,3 ± 1,72 10,9 ± 0,75 ꟷ ꟷ 0,039

П р и м е ч а н и е.  Здесь и далее: р – ​достоверность различий;  “ꟷ” – ​отсутствие достоверных различий (р > 0,05).
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нижней Оби,  где они проявляли положитель-
ные взаимосвязи с рН воды (r = 0,75;  p < 0,01)  
(табл. 2).

Концентрация аммонийного  азота в  воде 
отличалась на разных участках Оби. Низкие 
значения этого  показателя регистрировались 
на нижней Оби (разрезы В и Г),  где они со-
ставляли от ˂ 0,05 до  0,073 мг/л. На средней 
Оби концентрация аммонийного  азота была 
существенно  выше и составляла ниже Ниж-
невартовска (разрез А) 0,26–3,00,  а ниже Сур-
гута (разрез Б) – ​0,77–0,82 мг/л,  превышая на 
некоторых участках значения ПДК. Наиболь-
шие концентрации нитрата (1,02–3,35  мг/л) 
регистрировались также ниже г. Сургута и 
в медиали реки ниже впадения р. Иртыш 
и  г.  Ханты-Мансийска (разрезы Б и  В). На 
остальных участках концентрация нитрата 
не превышала 1 мг/л. Содержание фосфатов 
в воде постепенно  уменьшалось вниз по  тече-
нию реки,  составляя на участке ниже г. Ниж-
невартовска (разрез А) 0,26 ± 0,01  мг/л;  
ниже г. Сургута (разрез Б) – 0,23 ± 0,01 мг/л;  
ниже г. Ханты-Мансийска (разрез В) – 0,21 ± 
± 0,01 мг/л,  а ниже пос. Приобье (разрез Г) –  
0,17 ± 0,02  мг/л. Концентрации нитрита 
и нефтепродуктов в воде всех исследованных 
участков Оби в период проведения наблюде-
ний не превышали 0,03 и 0,02 мг/л соответ-
ственно. Значения БПК5 находились в преде-
лах 1,06–2,53 мг O2/л.

Общая численность гетеротрофного  бакте-
риопланктона на исследованных участках Оби 
составляла в среднем (4,79 ± 1,40) × 106 кл/мл,   
средний объем клеток – ​0,100 ± 0,010 мкм3,  
биомасса – ​105,6 ± 27,7 мг С/м3. Биомасса бак-
териопланктона коррелировала с его  числен-
ностью (r = 0,60,  p < 0,01) и средним объе-
мом клеток (r = 0,57,  p < 0,01). На средней 

Оби биомасса бактериопланктона была выше 
в рипали,  чем в медиали,  на нижней Оби она,  
наоборот,  – выше в медиали,  особенно  в по-
верхностном и придонном слоях воды (рис. 2). 
Максимальные значения численности и био-
массы бактериопланктона зарегистрированы 
на участке Оби ниже впадения Иртыша (раз-
рез В) – 9,00 × 106 кл/мл и 221,5 мг С/м3 со-
ответственно.

Бактерии,  прикрепленные к взвешенным 
частицам размером от 1 до  37 мкм,  преоб-
ладали в сообществе на некоторых участках 
реки. Они составляли в среднем 41,1 ± 21,6 %  
общей численности и  35,7 ± 17,8 %  биомас-
сы бактериопланктона (рис. 3). Большая часть 
частиц взвеси не была заселена бактерия-
ми (рис. 4). Доля таких незаселенных частиц 
была наибольшей (в среднем 73 ± 2 %  обще-
го  количества частиц) на нижней Оби (разрез 
Г ниже пос. Приобье),  где она значимо  отли-
чалась (p = 0,03) от таковой на других участ-
ках,  расположенных выше по  течению реки 
(в среднем 67 ± 3 %). Среднее для пробы ко-
личество  бактерий,  прикрепленных к одной 
частице,  изменялось от 3 до  26 и возрастало  
вниз по  течению реки,  составляя в среднем 
12,3 ± 1,3 бактерии на самом нижнем разре-
зе Г и 9,0 ± 0,4 бактерии на других разрезах.

Главным компонентом сообщества были 
мелкие одиночные бактерии,  которые состав-
ляли в среднем 57,5 и 51,5 %  общей числен-
ности и  биомассы бактериопланктона соот-
ветственно. Доля крупных палочек (длиной  
≥ 2 мкм) составляла в среднем 7,3 %  биомас-
сы бактерий,  причем меньше всего  их было  
в поверхностном слое. Нитчатые бактерии за-
нимали в  среднем 5,5 %  общей биомассы и 
достигали максимального  развития в придон-
ных горизонтах. Попарные сравнения количе-

Т а б л и ц а  2
Средние значения параметров водной толщи и их попарное сравнение в р. Обь на разрезах ниже  

г. Нижневартовск (А), г. Сургут (Б), г. Ханты-Мансийск (В) и пос. Приобье (Г)

Параметр
Разрез р

А Б В Г А-Б А-В А-Г Б-В Б-Г В-Г

Хлорофилл а,  мкг/л 7,9 ± 2,2 19,3 ± 0,5 19,4 ± 0,7 19,2 ± 1,6 0,000 0,001 0,002 ꟷ ꟷ ꟷ
Кислород,  мг/л 8,2 ± 0,2 8,4 ± 0,1 8,9 ± 0,1 9,4 ± 0,1 ꟷ 0,02 0,000 ꟷ 0,000 ꟷ
Электропроводность,  мкСм/см 118,7 ± 1,6 107,8 ± 2,8 137,8 ± 1,6 111,4 ± 6,6 0,002 ꟷ ꟷ ꟷ 0,04 ꟷ
Температура,  °С 19,3 ± 0,1 19,3 ± 0,1 19,4 ± 0,1 19,1 ± 0,1 ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ
рН 7,8 ± 0,1 7,8 ± 0,0 7,9 ± 0,1 8,1 ± 0,1 ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ 0,009 ꟷ
Мутность,  FNU 13,9 ± 2,4 15,1 ± 1,5 16,1 ± 2,9 14,54 ± 2,1 ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ
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ственных показателей бактериальных групп 
показали статистически значимое преоблада-
ние нитевидных форм в рипали левого  бере-
га в сравнении с медиалью реки (p = 0,028).

Обнаружены попарные различия в  общей 
численности и  биомассе бактериопланктона,  
численности и биомассе мелких одиночных бак-
терий,  а также биомассе крупных палочек меж-
ду разрезом В,  расположенном ниже впадения 
р. Иртыша,  и другими разрезами (табл. 3). Раз-
личия в численности крупных палочек установ-
лены между участками ниже Ханты-Мансийска 
и Нижневартовска и ниже Ханты-Мансийска 
и  Сургута. При этом численность и  биомас-
са всех размерно-морфологических групп 
бактериопланктона ниже впадения р. Иртыш 
и г. Ханты-Мансийска были выше,  чем в зонах 
влияния других городов.

Концентрация взвешенных частиц на этом 
участке (в  среднем (1083 ± 61) × 103 мл–1) 
было  также значительно  выше по  сравне-

нию с таковым на других участках (в среднем 
(824 ± 37) × 103 мл–1). Максимальная концен-
трация частиц (1502 × 103 мл–1) была зареги-
стрирована в рипали правого  берега. При этом 
вариабельность этого  параметра в интеграль-
ных пробах на этом разрезе (CV = 13,3 %) на-
ходилась на нижней границе диапазона изме-
нений этого  параметра (CV = 13,3–26,5 %) (см. 
рис. 4). В период проведения исследований ча-
стицы взвеси были равномерно  распределе-
ны в толще воды: в поверхностном горизон-
те их было  в среднем (888 ± 212) × 103 мл–1,  
а в придонном – ​(876 ± 187) × 103 мл‑1 (CV =  
= 23,9 и 21,4 %  соответственно).

Численность делящихся бактерий в сред-
нем оказалась равной (36,5 ± 2,1) × 103 кл/мл  
и составляла 0,8 ± 0,05 %  общего  количества  
бактериопланктона. Больше всего  делящихся 
бактерий обнаружено  на самом верхнем из 
исследованных участков Оби (разрез А ниже 
г. Нижневартовска) – в среднем 42,4 × 103 кл/мл.  

Рис. 2. Биомасса бактериопланктона (B,  мг С/м3) в поверхностном (1) и придонном (2) слоях воды и ин- 
тегральных пробах (3) на разрезах ниже г. Нижневартовск (а),  г. Сургута (б),  впадения р. Иртыш и г. Ханты-

Мансийска (в) и пос. Приобье (г). Обозначения станций такие же,  как на рис. 1



899

Рис. 3. Вклад (%) различных размерно-морфологических групп бактерий: одиночных мелких (1),  крупных 
палочек (2),  бактерий,  ассоциированных с детритом (3),  и нитей (4) в формирование общей биомассы 
бактериопланктона (B,  мг С/м3) в поверхностном (а) и придонном (б) слоях воды и интегральных пробах (в)
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Больше всего  их регистрировалось в  при-
донном слое воды у  левого  берега и  в  тол-
ще воды у правого  берега,  где численность 
достигала 69,1 × 103 кл/мл и  составляла 1,6 

и 1,4 %  общего  количества бактериопланкто-
на соответственно  (рис. 5). Ниже по  течению 
реки доля в сообществе делящихся бактерий 
уменьшалась,  и ее увеличение регистрирова-

Рис. 4. Концентрации всех взвешенных частиц (1) и частиц,  заселенных бактериями (2),  в интегральных 
пробах воды на разрезах А (а),  Б (б),  В (в) и Г (г).

Т а б л и ц а  3
Средние значения численности (в числителе, 103 кл/мл) и биомассы (в знаменателе, мг/м3)  
бактериопланктона и его размерно-морфологических групп в р. Оби на разрезах А, Б, В и Г  

и результаты попарного сравнения этих показателей

Группа бактерий
Разрез р

А Б В Г А-Б А-В А-Г Б-В Б-Г В-Г

Мелкие одиночные 
бактерии

1598 ± 265
140 ± 25

1975 ± 135
158 ± 14

4060 ± 441
315 ± 43

1701 ± 116
167 ± 19

ꟷ 0,000
0,000

ꟷ 0,000
0,001

ꟷ 0,000
0,002

Крупные палочки 61 ± 6
23 ± 3

67 ± 8
27 ± 3

94 ± 7
49 ± 6

74 ± 6
27 ± 4

ꟷ 0,001
0,000

ꟷ 0,04
0,009

ꟷ ꟷ
0,01

Нити 7,0 ± 0,8
51 ± 17

8,1 ± 1,6
19 ± 4

9,3 ± 1,3
40 ± 14

7,1 ± 1,5
26 ± 12

ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ

Прикрепленные  
к частицам взвеси

2587 ± 93
220 ± 25

2458 ± 185
177 ± 17

2939 ± 218
258 ± 35

2438 ± 84
231 ± 18

ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ ꟷ

Весь  
бактериопланктон

4012 ± 192
402 ± 32

4280 ± 189
378 ± 24

6874 ± 499
659 ± 68

3992 ± 116
451 ± 32

ꟷ 0,000
0,000

ꟷ 0,000
0,000

ꟷ 0,000
0,006
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Рис. 5. Доля делящихся бактерий (%) в поверхностном (1) и придонном (2) слоях воды и интегральной 
пробе (3) на разрезах ниже г. Нижневартовска (а),  г. Сургута (б),  впадения р. Иртыш и г. Ханты-Мансийска 

(в) и пос. Приобье (г)

лось лишь на некоторых участках,  в основ-
ном прибрежных. Несмотря на то  что  на раз-
резе В ниже впадения Иртыша наблюдалась 
высокая численность делящихся бактерий 
(в среднем (40,3 ± 4,0) × 103 кл/мл),  их доля  
в  сообществе была минимальной (0,61 ± 
± 0,07 %).

Количество  взвешенных частиц и биомасса 
прикрепленных к ним бактерий отрицатель-
но  коррелировали с концентрациями аммония 
(r = –0,621,  p < 0,01 и r = –0,616,  p < 0,01  
соответственно) и нитрита (r = –0,636,  p < 0,01  
и r = –0,72,  p < 0,01 соответственно). Также 
выявлена отрицательная связь между биомас-
сой мелких одиночных бактерий и концентра-
цией нитрита (r = –0,636;  p < 0,01) и поло-
жительная – ​между численностью нитчатых 
бактерий и БПК5 (r = 0,626;  p < 0,01).

Наиболее тесные зависимости численности 
и биомассы бактерий с абиотическими пара-
метрами выявлены в рипали реки. Установ-
лена высокая степень влияния температуры 
на общую численность бактериопланктона (r = 

= 0,75;  p < 0,01) и численность мелких оди-
ночных бактерий (r = 0,83;  p < 0,01) в лево-
бережной рипали. Влияние рН воды на общую 
биомассу бактерий (r = 0,71;  p < 0,01) и чис-
ленность нитевидных форм (r = 0,75;  p < 0,01) 
выявлено  в рипали правого  берега. На эти ми-
кробиологические параметры заметное воздей-
ствие оказывала также концентрация раство-
ренного  кислорода (r = 0,66;  p < 0,05 и r =  
= 0,67;  p < 0,05 соответственно).

С  использованием канонического  анали-
за соответствий (ССА) (рис. 6) установлено,  
что  учтенные в анализе факторы окружаю-
щей среды описывают около  39 %  вариабель-
ности размерно-морфологической структуры 
гетеротрофного  бактериопланктона,  тогда 
как на неучтенные или случайные влияния 
приходится 61 %  изменчивости сообщества. 
Размерно-морфологическая структура бакте-
риопланктона в медиали на участке реки ниже 
впадения Иртыша (разрез В) преимуществен-
но  связана с электропроводностью и темпера-
турой воды,  а ниже Приобья (Г) – ​с ее мутно-
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стью. На структуру бактериопланктона в зоне 
влияния Нижневартовска (А) оказывали воз-
действие неучтенные нами факторы. Главны-
ми факторами,  влияющими на распределение 
и размерно-морфологическую структуру бак-
териопланктона на всех участках Оби,  явля-
ются электропроводность воды и концентра-
ция взвешенных частиц.

ОБСУЖДЕНИЕ 

Согласно  классификации трофическо-
го  статуса водотоков умеренного  климати-
ческого  пояса [Dodds et al., 1998] на основа-
нии измеренных концентраций хлорофилла 
в воде в период проведения наших исследова-
ний участки р. Оби могут быть охарактеризо-
ваны как олиготрофные в медиали и рипали 
правого  берега ниже Нижневартовска (3,22–
3,60 мг/м3) и как мезотрофные на остальных 
участках (15,6–25,0 мг/м3). Содержание азота 
и фосфора было  невысоким и на всех участ-
ках реки соответствовало  уровню олиготроф- 
ных вод. Ранее трофический статус нижней 
Оби по  биомассе фитопланктона оценива-
ли как олиготрофный,  а в Обской и Гыдан-
ской губах выделялись участки разного  уров-
ня трофии – от олиготрофных до  эвтрофных 
[Митрофанова,  2016].

Численность и биомасса планктонных бак-
терий,  определенные нами в  р. Оби,  нахо-
дятся в  диапазоне значений,  характерных 

для мезотрофных вод [Копылов,  Косолапов,  
2007]. По  уровню количественного  развития 
и размерно-морфологической структуре бакте-
риопланктона,  а также по  концентрации взве-
шенных частиц наиболее отличается от других 
участок Оби,  расположенный ниже впадения 
р. Иртыш и г. Ханты-Мансийска (см. табл. 3). 
Ранее было  показано,  что  бассейны средней 
и нижней Оби различаются по  своим физико-
химическим характеристикам,  в  частности 
по  количеству и составу растворенных орга-
нических веществ [Perminova et al., 2019]. Это,  
безусловно,  отражается на развитии гете-
ротрофных бактерий на этих участках. После 
увеличения численности и биомассы бактерио- 
планктона и  его  размерно-морфологических 
групп ниже впадения Иртыша у  пос. При- 
обье,  расположенного  примерно  в  300  км 
ниже,  происходит снижение показателей ко-
личественного  развития бактериопланктона,  
что  свидетельствует об активно  происходя-
щих процессах микробного  разложения орга-
нических веществ,  приводящих к уменьше-
нию их концентрации и изменению их состава 
(ухудшением качества). У пос. Приобье умень-
шалась также доля взвешенных частиц,  за-
селенных бактериями,  что,  вероятно,  также 
связано  с микробным и фотохимическим раз-
ложением органических веществ,  входящих 
в состав частиц. Ранее отмечалось сокращение 
молекулярного  разнообразия растворенных 
и взвешенных органических веществ в Ниж-

Рис.  6. Экологическая ординация раз-
мерно-морфологической структуры ге-
теротрофного  бактериопланктона в про-
странстве факторов среды на разных 

участках р. Оби.

Круг –  ​поверхностный слой воды;  квадрат –  ​
придонный слой;  треугольник –  ​интегральная 
проба;  белый цвет –  ​рипаль правого  берега;  
черный цвет –  ​рипаль левого  берега;  штри-
ховка –  ​медиаль. Буквами А,  Б,  В и Г обо-
значены разрезы,  на которых располагались 
станции отбора проб. Векторы указывают на 
параметры среды и их относительное влияние 
на бактериопланктон: Cond –  ​электропровод- 
ность;  Chl  –  ​ хлорофилл ɑ;  Oxygen  –  ​ кон-
центрация кислорода;  Turb –  ​мутность воды;  
MSP  –  ​ масса взвешенных частиц. Длины 
стрелок соответствуют величине дисперсии,  
объясненной соответствующим параметром 
окружающей водной среды. Углы между 
векторами указывают на корреляции между 

отдельными параметрами
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ней Оби по  мере продвижения к Северному 
Ледовитому океану [Perminova et al., 2019]. 
При этом численность агрегированных бакте-
рий и общее количество  взвешенных частиц 
на участке ниже пос. Приобья не уменьшились,  
а среднее количество  бактерий,  прикреплен-
ных к поверхности одной частицы,  даже уве-
личилось. От Нижневартовска до  Приобья 
в бактериопланктоне уменьшалась доля деля-
щихся клеток,  что  также может быть связано  
с ухудшением качества органических веществ.

Ранее при изучении бактериопланктона 
нижней Оби в районе г. Салехарда,  на рассто-
янии примерно  200 км от Обской губы была 
выявлена тенденция возрастания его  коли-
чества при движении вниз по  течению реки 
[Копылов,  Косолапов,  2011]. Значения общей 
численности и  биомассы бактериопланкто-
на на исследованных нами участках среднего  
и нижнего  течения Оби оказались в среднем 
соответственно  в 2,2 и 4 раза ниже таковых,  
зарегистрированных около  Салехарда.

При исследовании другой великой сибир-
ской реки – ​Енисея,  показано,  что  биомасса 
бактериопланктона ниже впадения р. Нижней 
Тунгуски,  в 500–700 км от устья,  в 1,4–1,6 
раза превышала таковую на расположенных 
выше участках Енисея. При этом различий 
в численности бактерий между этими участ-
ками обнаружено  не было  [Sorokin, 1990]. 
В другом более позднем исследовании бакте-
риопланктона р. Енисей выяснилось,  что  его  
численность находилась в пределах (1,8–15,0) ×  
× 106 кл/мл и  демонстрировала тенденцию 
к увеличению в нижнем течении [Gladyshev 
et al., 2015]. Этот показатель ниже впадения 
р. Нижней Тунгуски был в 1,5–3 раза выше,  
чем на расположенных выше участках Енисея. 
Низовья реки,  где отмечено  возрастание чис-
ленности и биомассы бактериопланктона,  на-
ходятся в зоне вечной мерзлоты. Южнее этой 
зоны увеличения количественных показате-
лей бактериопланктона вниз по  течению Ени-
сея не наблюдалось [Sorokin, 1990; Gladyshev 
et al., 2015].

Обследованный нами участок Оби нахо-
дится в таежной зоне. По  сравнению с распо-
ложенным в этой же зоне участком Енисея,  
количество  бактериопланктона в  этих двух 
сибирских реках оказалось сопоставимым: 
средняя численность бактерий в Оби в конце 
июля 2021 г. была в 1,2 раза ниже,  чем в Ени-

сее в июне 2012 г. [Gladyshev et al., 2015],  но  
в 3 раза выше,  чем в июле – августе 1990 г. 
[Sorokin, 1990]. На участке Оби от Нижневар-
товска до  Приобья,  по  нашим данным,  зна-
чительного  увеличения количества бактерио-
планктона не отмечалось.

При изучении таксономического  разно- 
образия бактериопланктона Енисея выделено  
четыре участка [Gladyshev et al., 2015]. Таеж-
ный участок этой реки характеризуется пре-
обладанием автохтонных (образуемых глав-
ным образом цианобактериями и  зелеными 
водорослями) и аллохтонных органических ве-
ществ высокого  качества. В зоне тундры био-
доступность (качество) речного  органического  
вещества снижается,  поскольку в его  соста-
ве увеличивается доля устойчивых к разло-
жению соединений. При этом количество  бак-
териопланктона возрастает,  что,  возможно,  
объясняется конкурентными преимущества-
ми у тех групп гетеротрофных бактерий,  ко-
торые приспособлены к существованию в ус-
ловиях дефицита органических субстратов. 
На участке Енисея,  расположенном в тундре 
и характеризующемся низкой температурой 
воды и высоким содержанием устойчивых ор-
ганических веществ терригенного  происхож-
дения,  доминирующими таксонами бактерио-
планктона были ACK-M1 и Acinetobacter.

В период проведения наших исследований 
содержание нефтепродуктов в воде Оби было  
низким,  тогда как концентрации соединений 
азота достигали высоких значений. Ранее от-
мечалось,  что  повышенное содержание сое-
динений азота является характерной особен-
ностью водотоков бассейна средней и нижней 
Оби,  свидетельствует об их неблагополучном 
экологическом состоянии и является следстви-
ем поступления промышленно-коммунальных 
сточных вод городов и освоения нефтяных ме-
сторождений [Бабушкин и др.,  2007].

Для рек характерны быстрые и непрерыв-
ные однонаправленные потоки воды,  которые 
переносят химические соединения,  взвешен-
ные частицы и планктонные организмы. Про-
странственное распределение гетеротрофного  
бактериопланктона в р. Оби зависит в первую 
очередь от динамики водных масс. Высокая 
скорость и направление течения определяют 
перенос растворенных и взвешенных органи-
ческих и неорганических веществ,  в том чис-
ле антропогенного  происхождения,  а  также 
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планктонных микро- и макроорганизмов. Кро-
ме того,  существенное влияние на распределе-
ние бактерий оказывают притоки Оби и распо-
ложенные на ее берегах города и населенные 
пункты [Sorokin, 1990; Velimirov et al., 2011; Is-
abwe al., 2022].

Связи распределения размерно-морфоло-
гических групп бактериопланктона с факто-
рами среды различались в медиали и рипа-
ли левого  и правого  берегов Оби. У левого  
берега регистрировались более высокие зна-
чения температуры,  электропроводности,  рН 
и  содержания хлорофилла а,   численности 
и биомассы нитчатых бактерий по  сравнению 
с  медиалью и  правобережной рипалью,  на 
которых отмечались меньшие значения мут-
ности воды (см. табл. 2). Преобладание ните-
видных форм в рипали левого  берега,  веро-
ятно,  указывает на интенсивное поступление 
на этих участках реки аллохтонных органиче-
ских веществ и соединений биогенных элемен-
тов,  в том числе антропогенного  происхож-
дения,  что  согласуется с полученными ранее 
данными о  более высоком уровне загрязнения 
левобережных водотоков Оби по  сравнению 
с правобережными [Шорникова,  2019]. Ана-
лиз вертикального  распределения бактерио-
планктона и его  размерно-морфологических 
групп,  а также количества и массы взвешен-
ных частиц в  поверхностном и  придонном 
горизонтах,  а  также интегральных пробах 
не выявил достоверных различий (p > 0,05),  
что  объясняется,  в первую очередь,  высокой 
турбулентностью водных масс реки.

Интересно  отметить,  что  ни корреляци-
онный анализ,  ни канонический анализ со-
ответствий не выявили связей количества 
гетеротрофного  бактериопланктона и  его  
размерно-морфологических групп с  концен-
трацией хлорофилла. Последний параметр  
прямо  отражает уровень развития фито-
планктона. Это  свидетельствует о  том,  что  
в период проведения наших наблюдений бак-
терио- и фитопланктон слабо  взаимодейство-
вали друг с  другом,  хотя проведенные ра-
нее исследования других крупных рек,  в том 
числе мутных,  показали тесные взаимосвя-
зи между этими сообществами и  установи-
ли,  что  содержание хлорофилла находит-
ся в ряду главных факторов,  влияющих на 
развитие бактериопланктона [Velimirov et al., 
2011; He et al., 2021]. По-видимому,  бактерии 

использовали органические субстраты,  обра-
зуемые не только  фитопланктоном,  но  и из 
других источников.

На распределение и  динамику бактерио-
планктона в  реках оказывает влияние мно-
жество  одновременно  и  часто  разнона-
правленно  действующих гидрологических,  
гидрохимических и гидробиологических фак-
торов. Определяемые нами показатели опи-
сывали только  39 %  изменчивости размерно-
морфологической структуры гетеротрофного  
бактериопланктона Оби. Среди неучтенных 
в нашем исследовании могут быть биотиче-
ские факторы,  контролирующие развитие бак-
терий “сверху”,  такие как выедание консу-
ментами и лизис вирусами-бактериофагами,  
а  также конкуренция. Как показано  ранее,  
эти процессы играют важную роль в контро-
ле речного  бактериопланктона [Crump, Hob-
bie, 2005; Payne et al., 2020]. Значительная доля 
в сообществе бактерий Оби,  прикрепленных 
к  частицам взвеси,  свидетельствует о   воз-
можности их непосредственного  потребления 
многоклеточным планктоном. При исследова-
нии крупных арктических рек,  включая Обь,  
были выделены три основные группы абио-
тических факторов,  определяющих структу-
ру микробных сообществ,  – ​это  содержание 
и состав растворенного  органического  веще-
ства,  концентрация нитратов и концентрации 
главных ионов (Mg2+, K+, Na+, Ca2+, Cl–, SO4

2–) 
[Crump et al., 2009].

Вероятно,  важным фактором,  влияющим 
на распределение и структуру бактериоплан-
ктона,  является также конкуренция за суб-
страты внутри сообщества,  которая приво-
дит к  возрастанию активности отдельных 
групп водных бактерий. В нашем исследова-
нии вниз по  течению Оби увеличивается био-
масса бактериопланктона,  но  не его  числен-
ность. В сообществе снижается доля крупных 
палочек. Структура бактериопланктона во  
многом зависит от развития мелких одиноч-
ных бактерий,  имеющих различные морфо-
логию и экологические стратегии и вносящих 
значительный вклад в формирование общей 
численности и биомассы бактерий. При усиле-
нии дефицита субстратов конкурентное пре-
имущество  получают К-стратеги,  к которым 
относятся среднеразмерные кокки и  кокко-
бациллы,  а также мелкие палочки и вибрио-
ны. Однако  их количество  увеличивается на-
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столько,  насколько  снижается численность 
других групп бактерий,  так как их развитие 
также контролируются “сверху” протистами 
и вирусами. При этом общая численность бак-
териопланктона остается неизменной,  а его  
биомасса увеличивается.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В среднем и нижнем течении р. Оби про-
странственное распределение гетеротрофно-
го  бактериопланктона носило  неоднородный 
характер  и  в  значительной степени зависе-
ло  от гидродинамических факторов,  прежде 
всего,  от скорости и направления течения. Су-
щественное влияние оказывали также прито-
ки реки и расположенные на ее берегах города 
и населенные пункты. Значительное возраста-
ние численности и биомассы бактериопланкто-
на и его  размерно-морфологических групп на 
участке Оби ниже впадения Иртыша обуслов-
лено  дополнительным поступлением больших 
количеств бактерий,  растворенных и взвешен-
ных органических веществ и соединений био-
генных элементов,  в том числе антропогенного  
происхождения,  и отражает интенсификацию 
процессов микробного  разложения и  транс-
формации этих веществ. Установлена зави-
симость размерно-морфологической структу-
ры бактериопланктона от электропроводности 
воды и концентрации взвешенных частиц. На 
большинстве участков Оби в сообществе пре-
обладали мелкие одиночные бактерии,  которые 
составляли в среднем более половины общей 
численности и биомассы. Эта группа в основном 
определяла особенности распределения всего  
бактериопланктона. В Оби обнаружена высокая 
концентрация взвешенных частиц,  к которым 
была прикреплена значительная часть бакте-
риального  сообщества.
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Bacteria perform important and diverse functions in the ecosystems of large rivers. The abundance, biomass 
and spatial distribution of heterotrophic bacterioplankton and its size-morphological groups were studied in the 
middle and lower reaches of the Ob River in the areas impacted by cities. The river water was characterized 
by a high content of suspended particles (on average (2.22 ± 0.21) × 106 ml–1), to which a significant part of 
bacteria was attached: on average, 41.5 % of their total number and 35.7 % of their biomass. The concentra-
tion of suspended particles and water conductivity were found to be among the main factors affecting the 
abundance and structure of bacterioplankton. A significant increase in bacterial abundance, mainly due to 
small free-living bacteria, was recorded below the mouth of the largest tributary, the Irtysh River, and the 
city of Khanty-Mansiysk. On this section of the Ob River, the average values of bacterioplankton abundance 
and biomass were (6.87 ± 4.99) × 106 cells/mL and 142 ± 13 mg C/m3, respectively, which were 1.6–1.7 times 
higher than in the other sections. The spatial distribution of heterotrophic bacterioplankton in the Ob River 
is mainly determined by the dynamics of water masses and the influence of tributaries and cities.

Key words: heterotrophic bacterioplankton, size-morphological groups, abundance, biomass, suspended 
particles, Middle and Lower Ob River.


