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В устьевой зоне р. Меконг (Вьетнам) впервые определены численность и биомасса основных ком-
понентов планктонной микробной трофической сети: бактерий, пикофитопланктона, гетеротроф-
ных и фототрофных флагеллят, изучены особенности их пространственного распределения, а также
видовое разнообразие гетеротрофных флагеллят. В этой продуктивной загрязненной тропической
речной экосистеме гетеротрофные бактерии имели крупные размеры, и их биомасса достигала вы-
соких значений, характерных для гипертрофных вод. Они вносили основной вклад (в среднем,
73.8%) в формирование общей биомассы планктонного микробного сообщества. Вклад пикофито-
планктона, гетеротрофных и фототрофных флагеллят составил 20.5, 3.9 и 1.9% соответственно.
Идентифицировано 29 видов и форм гетеротрофных флагеллят, относящихся к восьми крупным
таксонам и группе неопределенного систематического положения.
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Бактерии и другие микроорганизмы – самые
многочисленные и разнообразные компоненты
водных экосистем (Gasol et al., 1997). Они форми-
руют микробные трофические сети (микробную
“петлю”), в которых бактерии усваивают раство-
ренные органические вещества, а простейшие
выполняют функцию связующего звена между
бактериями и мельчайшими водорослями и зоо-
планктоном, т.е. между микробной петлей и
пастбищной пищевой цепью (Sanders, Wickham,
1993; Pomeroy et al., 2007). Микроорганизмы играют
важные роли в биогеохимических круговоротах уг-
лерода и других элементов, формировании качества
воды и донных отложений, образовании и потреб-
лении парниковых газов (Falkowski et al., 2008).

Одна из центральных проблем экологии со-
стоит в понимании закономерностей распределе-
ния организмов в водных экосистемах. В этой
связи особый интерес вызывают устьевые участ-
ки рек, где в результате смешивания пресных реч-
ных и соленых морских вод возникают верти-
кальные и горизонтальные градиенты солености
и других физико-химических параметров, кото-
рые определяют характер пространственно-вре-
менной изменчивости гидробионтов. Эстуарии и

дельты характеризуются высоким содержанием
биогенных элементов, взвешенных и растворен-
ных органических веществ, и вследствие этого,
высокой продуктивностью (Telesh, Khlebovich,
2010; Cloern et al., 2017).

Меконг – крупнейшая река юго-восточной
Азии, которая имеет длину 4800 км и протекает по
территории шести государств. Площадь водосбо-
ра Меконга составляет 795000 км2, а его устьевой
области – 65170 км2. Последняя принадлежит к
дельтово-эстуарному типу и расположена в юж-
ной части Вьетнама в зоне тропического климата
(Михайлов, Аракельянц, 2010). Меконг испытывает
мощное хроническое загрязнение и интенсивно ис-
пользуется в качестве источника питьевого водо-
снабжения и орошения, приемника промышлен-
ных, сельскохозяйственных и бытовых сточных
вод и для судоходства.

В нижнем течении р. Меконг проводили боль-
шое количество микробиологических исследова-
ний, которые были посвящены в основном изуче-
нию либо патогенных микроорганизмов (Ozaki et al.,
2014; Wilbers et al., 2014), либо специфических
групп бактерий, осуществляющих биодеградацию
и трансформацию загрязняющих веществ (Asta
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et al., 2019; Le et al., 2017). Определение количе-
ства и активности бактериопланктона и других
компонентов микробной трофической сети в
дельте Меконга до сих пор не исследовали. Опуб-
ликованы данные по динамике бактериопланкто-
на в прудах по разведению креветок и рыбы, рас-
положенных в этом регионе (Alongi et al., 1999;
Wada et al., 2016). Вместе с тем результаты, полу-
ченные при изучении устьевых участков других
рек, показывают, что микроорганизмы играют
важную роль в трофодинамике этих динамичных
экосистем (Findlay et al., 1992; Crump et al., 2004).

Цель работы – определение численности и
биомассы основных компонентов планктонной
микробной трофической сети: бактерий, пико-
фитопланктона и флагеллят, выявление особен-
ностей их пространственного распределения и
изучение видового разнообразия гетеротрофных
флагеллят в устьевой области р. Меконг.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводили 5–18 декабря 2018 г.

на трех рукавах нижнего течения р. Меконг: Хам-
луонг, Котьен и Бассак (только пресноводная
часть). В этих рукавах визуально выделяли харак-
терные участки, на которых осуществляли отбор

проб воды по поперечному профилю: в медиали и
рипали правого и/или левого берега. Пробы воды
были получены на 50 станциях, большинство из
которых находилось в пресноводной зоне (рис. 1).
Воду из поверхностного слоя отбирали с помо-
щью батометра Ван-Дорна, и сразу же помещали
в стерильные пластиковые флаконы объемом 60 мл.
Водные пробы фиксировали 40%-ным формаль-
дегидом до конечной концентрации 2%, хранили
в темноте при температуре 4°С и обрабатывали в
лаборатории в течение 2 мес. Все используемые
для учета микроорганизмов растворы реактивов
предварительно фильтровали через фильтры с
диаметром пор 0.2 мкм.

Численность и размеры бактерий, пикофито-
планктона, гетеротрофных и фототрофных флагел-
лят определяли методом эпифлуоресцентной мик-
роскопии с использованием микроскопа Olympus
BX51 (Япония) с системой анализа изображений
при увеличении 1000 раз (Porter, Feig, 1980; Caron,
1983; MacIsaac, Stockner, 1993). Объемы микроб-
ных клеток рассчитывали по формулам объемов
цилиндра, шара или эллипсоида. Сырую биомас-
су вычисляли путем умножения их численности
на средний объем клеток. Содержание углерода в
бактериальных клетках (С, фг С/кл) рассчитыва-

Рис. 1. Карта-схема расположения станций отбора проб в устьевой области р. Меконг 5–18 декабря 2018 г.
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ли с использованием следующего аллометриче-
ского уравнения:

С = 120 × V0.72 (Norland, 1993). Для перевода
биомассы пикофитопланктона в единицы углерода
использовали коэффициент, равный 200 (Weisse,
1993), флагеллят – 220 фг C/мкм3 (Borsheim, Brat-
bak, 1987).

Гетеротрофных жгутиконосцев идентифициро-
вали до вида или рода в нефиксированных пробах
воды с помощью фазово-контрастной микроскопии
и компьютерной системы анализа изображений.
Обнаруженных жгутиконосцев диагностировали по
морфологическим признакам и особенностям их
поведения (Жуков, 1993; Vørs, 1992). Выделение
трофических групп жгутиконосцев и дифферен-
цирование их видов по типу питания проводили,
как это описано ранее (Sanders, 1991).

Измерения температуры, электропроводности
и солености воды, концентрации растворенного
кислорода проводили с использованием много-
параметрического зонда YSI ProPlus через 1 м по
всему столбу воды. В поверхностном слое воды
определяли мутность с помощью портативного
турбидиметра Hach 2000P и pH – с использовани-
ем портативного зонда Hanna HI 98121. Скорость
течения на поверхности измеряли с помощью
микрокомпьютерного скоростемера-расходоме-
ра МКРС.

При установлении зависимостей между коли-
чественными характеристиками микроорганизмов
и параметрами окружающей среды применяли ран-
говый коэффициент корреляции Спирмена для
уровня значимости 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Физико-химическая характеристика. Темпера-

тура воды в устьевой области р. Меконг в декабре
2018 г. колебалась в узком диапазоне: от 28.0 до
30.0°С. Значения рН воды находились в пределах
6.32–7.90 (в среднем, 6.92 ± 0.45). Электропро-
водность воды изменялась от 147 на пресновод-
ных участках рукавов до 12 622 мкСм/см по мере
приближения к морю, что соответствовало соле-
ности от 0.06 до 14.77 PSU, причем расслоение
водной толщи в рук. Котьен было более выражено,
чем в рук. Хамлуонг. Концентрация растворенного
кислорода изменялась в пределах 4.03–7.61 мг/л,
что соответствовало 52.7–99.3% насыщения, и
мало различалась в поверхностном и придонном
слоях воды: в среднем 5.67 ± 0.87 и 5.40 ± 0.79 мг/л
соответственно. Скорость течения на разных
участках колебалась от 0.1 до 1.2 м/с. Вода содер-
жала большое количество взвешенных органиче-
ских и минеральных частиц, и ее мутность состав-
ляла 20.5–121.0 (в среднем, 49.4 ± 24.2) NTU.

Бактериопланктон. Общее количество гетеро-
трофного бактериопланктона в дельте Меконга из-

менялось в пределах (6.20–10.76) × 106 кл/мл и со-
ставило в среднем (7.88 ± 1.11) × 106 кл/мл (рис. 2а).
Наибольшие значения этого показателя, превы-
шающие 107 кл/мл, зарегистрированы как в прес-
новодной, так и в солоноватоводной зонах. Ми-
нимальная численность бактериопланктона об-
наружена в медиали пресноводного участка рук.
Котьен.

Средние для пробы объемы бактериальных
клеток варьировали в пределах 0.078–0.304 (в
среднем, 0.177 ± 0.053) мкм3. Максимальное и ми-
нимальное значения этого показателя были обна-
ружены в пресноводной части рукавов Хамлуонг
и Котьен соответственно.

Максимальная (2983 мг/м3) и минимальная
(496 мг/м3) биомасса бактериопланктона была за-
регистрирована на тех же пресноводных участках
дельты, где максимальными и минимальными бы-
ли объемы бактериальных клеток (рис. 2б). Средняя
биомасса оказалась равной 1404 ± 486 мг/м3. Чис-
ленность бактерий была менее вариабельным по-
казателем (коэффициент вариации (CV) составил
14.1%), чем объем их клеток (CV = 30.0%) и био-
масса (CV = 34.6%).

В среднем численность, объем клеток и биомас-
са гетеротрофного бактериопланктона на пресно-
водных и солоноватоводных участках рукавов Ме-
конга отличались незначительно: 7.98 × 106 и 7.73 ×
× 106 кл/мл, 0.167 и 0.192 мкм3, 1360 и 1476 мг/м3

соответственно. Численность и биомасса бакте-
риопланктона были выше в пресноводной части
рук. Хамлуонг, чем в его солоноватоводной части: в
среднем, (8.63 ± 1.06) × 106 кл/мл и 1713 ± 502 мг/м3,
(7.18 ± 0.93) × 106 кл/мл и 1484 ± 332 мг/м3 соот-
ветственно. Эти показатели в пресноводной зоне
рук. Котьен, наоборот, в среднем, были ниже по
сравнению с солоноватоводной: (7.93 ± 0.93) ×
× 106 кл/мл и 1057 ± 519 мг/м3, (8.13 ± 1.08) ×
× 106 кл/мл и 1470 ± 465 мг/м3 соответственно.

В бактериопланктоне дельты Меконга выделя-
ли три размерные группы: мелкоразмерные (объем
клеток (V) < 100 мкм3), среднеразмерные (V =
= 100–500 мкм3) и крупноразмерные (V > 500 мкм3).
Бактерии с объемом клеток менее 100 мкм3 со-
ставляли в среднем 58.9% общей численности
бактериопланктона и 21.3% его общей биомассы
(рис. 3а). Большую часть общей биомассы (54.1%)
занимали клетки средних размеров. Они же состав-
ляли 31.5% общей численности. Вклад крупных па-
лочек и нитей (V > 500 мкм3) в формирование об-
щей численности и биомассы бактериопланктона
оказался равным 9.6 и 24.6% соответственно.

Пикофитопланктон. При проведении исследова-
ний мы отнесли к пикофитопланктону фотосинте-
зирующих организмов с линейными размерами ме-
нее 3 мкм, поскольку как было установлено ранее,
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клада, объединяющая пикоцианобактерий (Syn-
echococcus/Prochlorococcus/Cyanobium), образована
кокковидными и палочковидными клетками диа-
метром до 3 мкм (Callieri, 2010). Количество пи-
кофитопланктона в дельте Меконга изменялось в
пределах (88–530) × 103 (в среднем, (222 ± 92) ×
× 103) кл/мл и было на 1–2 порядка ниже количе-
ства гетеротрофного бактериопланктона (рис. 2в).
Биомасса пикофитопланктона находилась в пре-
делах 137–870 (в среднем. 361 ± 175) мг/м3 (рис. 2г).
Максимальные значения этих параметров заре-

гистрированы в рипали пресноводной части рук.
Котьен: численности – на ст. 8. биомассы – на ст. 2.
Минимальная численность и биомасса пикофи-
топланктона отмечались в солоноватых водах ру-
кавов Хамлуонг и Котьен соответственно. Эти па-
раметры варьировали в более широких пределах
(CV = 41.3 и 48.7% соответственно) по сравнению
с таковыми гетеротрофного бактериопланктона.

На разных участках пикофитопланктон со-
ставлял от 6.0 до 60.1% (в среднем 21.9 ± 12.6%)
суммарной биомассы пикофитопланктона и гете-
ротрофного бактериопланктона. Только на двух
станциях, расположенных в пресноводной части
рук. Котьен (ст. 4 и 8), где были максимальными
размеры и численность пикофитопланктона, он
занимал более половины суммарной биомассы.
На всех остальных участках биомасса бактерий
превышала биомассу пикофитопланктона.

Средняя численность пикофитопланктона в
пресно- и солоноватоводной частях дельты ока-
залась примерно одинаковой: 223 × 103 и 218 ×
× 103 кл/мл соответственно, а средний объем его
клеток и биомасса в пресноводной зоне были в
1.2–1.3 раза выше, чем в солоноватоводной: 1.73 и
1.43 мкм3, 390 и 313 мг/м3 соответственно. Чис-
ленность и биомасса пикофитопланктона в рук.
Котьен (в среднем, (270 ± 100) × 103 кл/мл и 445 ±
± 198 мг/м3 соответственно) были выше таковых
в рукавах Бассак (в среднем, (207 ± 36) × 103 кл/мл
и 336 ± 90 мг/м3 соответственно) и Хамлуонг (в
среднем, (174 ± 70) × 103 кл/мл и 277 ± 131 мг/м3

соответственно).
Гетеротрофные флагелляты. В дельте Меконга

было идентифицировано 29 видов и форм гетеро-
трофных жгутиконосцев, относящихся к восьми
крупным таксонам и группе неопределенного си-
стематического положения (табл. 1). Наибольшим
видовым разнообразием отличался отр. Хризофи-
товые (9 видов). Остальные таксоны содержали в
своем составе не более 4 видов. Все обнаруженные
виды являются типичными обитателями морских
и пресных вод.

В среднем в одной пробе отмечалось 3.1 вида,
что свидетельствует о низком уровне альфа-раз-
нообразия сообщества. Максимальное число ви-
дов (8) было зарегистрировано в солоноватовод-
ной рипали рук. Котьен (ст. 41, 0.18 PSU). Наибо-
лее часто (более чем в 30% проб) встречались
Cafeteria roenbergensis и Spumella sp. 1. Однако ос-
нову разнообразия составляли редкие виды, ча-
стота встречаемости которых не превышала 20%.
Они составляли 85.5% всех идентифицированных
видов. Некоторые организмы были обнаружены
только в одной пробе – это Actinomonas mirabilis,
Bodomorpha minima, Bicosoeca campanulata, Bodo
curvifilis, Cercomonas sp., Monosiga marina, Massiste-
ria marina, Salpingoeca pixidium и Protaspis simplex.

Рис. 2. Общая численность (а) и биомасса (б) гетеро-
трофного бактериопланктона и общая численность
(в) и биомасса (г) пикофитопланктона на разных
участках рукавов Меконга: пресноводном (Х-П) и со-
лоноватоводном (Х-С) участках рук. Хамлуонг, пресно-
водном (К-П) и солоноватоводном (К-С) участках рук.
Котьен и пресноводном участке (Б-П) рук. Бассак.
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Наибольшее число таких видов (3) отмечено на
солоноватоводном участке рук. Котьен.

Большинство идентифицированных в дельте
Меконга жгутиконосцев по типу питания отно-
сились к бактерио-детритофагам. Были обнару-
жены также один вид-эврифаг (Paraphysomonas
imperforata) и один хищный вид (Colpodella angusta).

Численность, средний объем клеток и биомас-
са гетеротрофных нанофлагеллят изменялись в
широких пределах: от 214 до 3631 (в среднем, 1390 ±
± 681) кл/мл (рис. 4а), от 13.2 до 242.0 (в среднем,
46.5 ± 36.0) мкм3 и от 5.1 до 413.6 (в среднем, 64.8 ±
± 62.3) мг/м3 (рис. 4б) соответственно. Макси-
мальное значение численности нанофлагеллят
зарегистрировано в медиали пресноводного участка
рук. Котьен, биомассы – в рипали пресноводного
участка рук. Хамлуонг. На последнем участке
биомасса жгутиконосцев существенно превыша-
ла значения этого параметра на других участках,

поскольку здесь был обнаружен крупный пресно-
водный вид Peranema sp., размеры которого со-
ставляли 38 × 11 мкм. На других участках реки ли-
нейные размеры гетеротрофных нанофлагеллят
не превышали 9 мкм. Минимальные значения их
численности и биомассы зарегистрированы в со-
лоноватых водах рук. Котьен.

Учитывали два размерных класса гетеротроф-
ных нанофлагеллят: мелких (2–5 мкм) и крупных
(>5 мкм). Численность мелких флагеллят значи-
тельно превышала таковую крупных флагеллят:
первые составляли, в среднем, (81 ± 13%) их об-
щей численности. Вклад мелких и крупных орга-
низмов в формирование общей биомассы был
примерно одинаковым: в среднем 52.2 и 47.8% со-
ответственно (рис. 3б).

Фототрофные флагелляты. Фототрофные фла-
гелляты встречались не на всех участках рукавов
Меконга: они не были зарегистрированы на
8 пресноводных и 4 солоноватоводных станциях.

Рис. 3. а – Вклад бактерий с объемами клеток <100 (1), 100–500 (2) и >500 (3) мкм3 в формирование общей биомассы
бактериопланктона; б – вклад мелких (2–5 мкм) (1) и крупных (>5 мкм) (2) организмов в формирование общей биомассы
гетеротрофных нанофлагеллят; в – суммарная биомасса планктонного микробного сообщества и вклад в ее формирование
гетеротрофных бактерий (1), пикофитопланктона (2), гетеротрофных (3) и фототрофных (4) нанофлагеллят.
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Там, где они были обнаружены, их численность
изменялись от 107 до 534 кл/мл, биомасса – от 5
до 115 мг/м3 (рис. 4в и 4г). Максимальная числен-
ность фитофлагеллят зарегистрирована в рипали
солоноватоводного участка рук. Котьен, биомас-
са – в рипали пресноводного участка рук. Хамлу-
онг. Линейные размеры фототрофных флагеллят
находились в пределах 3–30 мкм, объем их клеток
в среднем оказался в 3.2 раза больше такового ге-
теротрофных флагеллят. Однако биомасса фито-
флагеллят на большинстве участках рукавов была
ниже биомассы гетеротрофных флагеллят и со-
ставляла, в среднем, 31.5% суммарной биомассы
фототрофных и гетеротрофных флагеллят.

Суммарная биомасса планктонного микроб-
ного сообщества (гетеротрофных бактерий, пи-
кофитопланктона, гетеротрофных и фототроф-
ных флагеллят) в дельте Меконга изменялась в
пределах 954–3267 (в среднем, 1860 ± 444) мг/м3

или 215–558 (в среднем, 364 ± 69) мг С/м3 (рис. 3в).
Большую ее часть занимали бактерии: на разных
участках рукавов от 40.1 до 90.5%, а, в среднем,
73.8 ± 11.4%. Вклад пикофитопланктона, гетеро-
трофных и фототрофных флагеллят составил, в
среднем, 20.5 ± 10.6, 3.9 ± 3.3 и 1.9 ± 1.7% соответ-
ственно.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Количество бактериопланктона в дельте Ме-
конга в начале сухого сезона достигало значений,
характерных для эвтрофных, а его биомасса – для
гипертрофных вод (Копылов, Косолапов, 2007).
Большие размеры бактерий и значительная доля в
сообществе очень крупных бактерий, обусловлены,
по-видимому, мощным хроническим загрязнением
и эвтрофированием этой тропической реки. Разме-
ры гетеротрофных бактерий существенно зависят

Таблица 1. Таксоны и виды гетеротрофных жгутиконосцев

Таксон Вид или форма

Chrysophyceae (Pascher, 1914) Paraphysomonas imperforata (Lucas, 1967)
Siphomonas fritschii (Pringcheim, 1946)
Spumella cylindrica (Skuja, 1956)
S. minuta
S. major (Scuja, 1956)
S. vivipara (Ehrenb.) (Pascher, 1912)
Spumella sp. 1
Spumella sp. 2
Stokesiella longipes (Stokes, 1888) (Lemmermann, 1910)

Kinetoplastea (Honigberg, 1963) Bodo curvifilis (Griessmann, 1913)
B. designis (Skuja, 1948)
B. saltans (Ehrenberg, 1832)
Bodo sp.

Cercomonadida (Poche, 1913), 
(emend. Vickerman, 1983), (emend. Mylnikov, 1986)

Bodomorpha globosa (Stein, 1878)
B. minima (Hollande, 1942) (Mylnikov and Karpov, 2004)
Protaspis simplex (Vørs, 1992)
Cercomonas sp.

Choanomonada (Kent, 1880) Monosiga marina (Paasche, 1961)
Salpingoeca minor (Dangeard, 1910)
S. pixidium (Kent, 1880)

Bicosoecida (Grassé, 1926), (emend. Karpov, 1998) Bicosoeca campanulata (Lackey, 1942) (Bourrelly, 1953)
B. conica (Lemmermann, 1914)
Cafeteria roenbergensis (Fenchel and Patterson, 1988)

Euglenida (Bütschli, 1884), emend. Simpson, 1997 Peranema sp.

Dictyochophyceae (Silva, 1980) Actinomonas mirabilis (Kent, 1880)

Colpodellida (Cavalier-Smith, 1993)
(emend. Adl et al., 2005)

Colpodella angusta (Dujardin, 1841)
(Simpson and Patterson, 1996)

Incertae sedis EUKARYOTA Ancyromonas sigmoides (Kent, 1880)
Amastigomonas debruynei (De Saedeleer, 1931)
Massisteria marina (Larsen and Patterson, 1990)
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от концентрации и состава органических веществ в
окружающей среде, и обычно их клетки достигают
крупных размеров в богатых субстратами и био-
генными элементами водах.

Соленость воды – один из ведущих абиотиче-
ских факторов, влияющих на развитие гидро-
бионтов, и распределение последних в устьевых
участках рек в значительной степени определяет-
ся градиентом солености (Cloern et al., 2017). Ра-
нее при изучении эстуариев было показано, что
количество, структура и динамика бактериопланк-
тона отличаются в их пресноводной и солоновато-
водной частях (Selje, Simon, 2003; Crump et al., 2004;
Li et al., 2017). Обычно численность бактерио-
планктона выше на пресноводных участках эстуа-
риев, что обусловлено тем, что загрязненные реч-
ные воды по мере приближения к устью разбавля-
ются более чистой морской водой.

В начале сухого сезона, когда проводились на-
ши исследования, и морские воды поднимались
примерно на 25 км от устья Меконга, показатели
количественного развития гетеротрофного бакте-
риопланктона и пикофитопланктона на пресновод-
ных и солоноватоводных участках рукавов отлича-
лись незначительно. Вероятно, такой равномерный
характер распределения микроорганизмов, связан с
постоянным перемешиванием воды и донных отло-
жений из-за быстрого течения и влияния приливов
и отливов, постоянной температурой, высокой
мутностью и повсеместным мощным загрязнени-
ем. Ранее при изучении бактериопланктона круп-
нейшего в США эстуария – Чесапикского залива
было показано, что сезонные флуктуации и про-
странственное распределение бактериальных по-
пуляций во многом отражали колебания таких
факторов окружающей среды, как соленость и
температура воды. Несмотря на резкие градиенты
этих и других факторов, в каждый из сезонов года
бактериальное сообщество залива было гомоген-
ным, тогда как сезонные различия были суще-
ственными (Kan et al., 2007). В мелководном зали-
ве Ионического моря (Греция), испытывающего
антропогенное влияние, сезонные изменения со-
става бактериопланктона проявлялись более рез-
ко, чем пространственные, и распределение бак-
терий в разные сезоны было однородным (Meziti
et al., 2015).

В соответствии с концепцией относительно-
сти и множественности зон барьерных солено-
стей (Аладин, Плотников, 2013) в рукавах дельты
Меконга можно выделить две основные зоны:
пресноводную (<2‰) и солоноватоводную (5–
8‰) и две переходные: пресноводную-солонова-
товодную (2–5‰) и солоноватоводную-морскую
(>8‰). Причем основная солоноватоводная зона
соответствует зоне критической солености, кото-
рая представляет собой экологический и эволю-
ционный барьер, при переходе через который ме-

няется ряд важных свойств на разных уровнях
биологической организации и где происходят не-
линейные изменения скоростей и направлений
абиотических и биотических процессов. Здесь же
проходит граница распространения пресновод-
ной и морской фауны (Telesh, Khlebovich, 2010).

В устье Меконга численность и биомасса гетеро-
трофных микроорганизмов были минимальными в
основной солоноватоводной зоне (критической со-
лености), а фототрофных – в переходной солоно-
ватоводной-морской (табл. 2). Максимальное ко-
личественное развитие пикофитопланктона и

Рис. 4. Общая численность (а) и биомасса (б) гетеро-
трофных флагеллят, и общая численность (в) и био-
масса (г) фототрофных флагеллят. Обозначения
участков реки, как на рис. 2.
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фитофлагеллят отмечалось в пресноводной-со-
лоноватоводной зоне. Численность и биомасса
гетеротрофных жгутиконосцев возрастали в
пресноводной и пресноводной-солоноватовод-
ной зонах. Минимальные значения этих парамет-
ров характерны для зоны критической солености.
В результате в этой зоне оказалась наименьшей
общая биомасса микробного сообщества, а наи-
большей она была в пресноводной-солоновато-
водной зоне.

Пространственно-временная изменчивость
микробных сообществ в эстуариях и дельтах рек
зависит от взаимодействия многих одновременно
действующих факторов, наиболее важными из
которых, кроме солености, являются концентра-
ция растворенных и взвешенных органических
веществ, соединений биогенных элементов и
кислорода, температура, активность консументов
и вирусов-бактериофагов (Findlay et al., 1992;
Crump et al., 2004; Li et al., 2017). Для фотосинте-
зирующих микроорганизмов важна также осве-
щенность. Все эти факторы в значительной сте-
пени определяются гидрологическими и метео-
рологическими условиями. На распределение
микроорганизмов в дельте Меконга также оказы-
вает влияние перераспределение стока по рука-
вам. Наиболее активны в современный период
северные рукава (Кыатьеу, Митхо, Балай), в ко-
торых активно идут русловые процессы, чему
способствует высокая скорость течения. При
продвижении к югу, рукава теряют свою актив-
ность (Михайлов, Аракельянц, 2010), в них сни-
жаются скорости течения, повышается прозрач-
ность и увеличивается риск “цветения” воды фи-
топланктоном. По всей видимости, это связано с

уменьшением транспортирующей способности
реки.

Биомасса пикофитопланктона обычно возрас-
тает в градиенте трофии, тогда как ее вклад в фор-
мирование общей биомассы морского и пресно-
водного фитопланктона уменьшается (Bell, Kalff,
2001). Это связано с тем, что маленькие размеры и
высокое отношение площади поверхности к объему
клеток позволяют пикопланктону выигрывать кон-
куренцию за биогенные элементы у крупноразмер-
ного фитопланктона и доминировать в олиготроф-
ных водах. Однако пикопланктон, представленный
прокариотными цианбактериями и эукариотными
водорослями, может быть также главным компо-
нентом фитопланктона в продуктивных эстуариях
и прибрежных морских районах (Tsai et al., 2010).
Отношение биомасс гетеротрофного и фототроф-
ного компонентов пикопланктона в градиенте
трофии уменьшается: автотрофные компоненты
вносят больший вклад в формирование биомассы
пикопланктона в мезо- и эвтрофных водах, тогда
как гетеротрофные – в олиготрофных (Santiс et al.,
2014).

Биомасса гетеротрофного бактериопланктона в
дельте Меконга отрицательно коррелировала с чис-
ленностью (r = –0.316) и биомассой (r = –0.448) пи-
кофитопланктона, что свидетельствует как о воз-
можных конкурентах взаимоотношениях между
этими группами микроорганизмов, так и о том,
что их развитие могут контролировать разные
факторы.

Исследования, проведенные в эстуарии р. Чжуц-
зян (Китай), выявили существенные различия в ди-
намике гетеротрофных бактерий и пикоцианобак-
терий на пресноводных и солоноватоводных участ-
ках в сухой и влажный сезоны (Li et al., 2017).

Таблица 2. Численность (N) и биомасса (В) различных групп микроорганизмов и общая биомасса микробного
сообщества (В∑) в разных соленостных зонах дельты р. Меконг

Примечание. * – среднее значение параметра ± стандартное отклонение.

Зона

С
ол

ен
ос

ть
, ‰

Гетеротрофные
бактерии

Пикофитопланкт
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Гетеротрофные
флагелляты

Фототрофные
флагелляты В∑,

мг С/м3
N,

106 кл/мл
В,

мг/м3
N,

103 кл/мл
В,

мг/м3
N,

кл/мл
В,

мг/м3
N,

кл/мл
В,

мг/м3

Пресноводная <2 7.95  ±
 ± 1.12*

1377 ±
 ± 507

212 ±
 ± 89

364 ±
 ± 184

1572 ±
 ± 678

69.2 ±
 ± 69.3

161 ±
 ± 134

32.0 ±
 ± 30.5

363 ±
 ± 71

Пресноводная-
солоноватоводная

2–5 8.34 ±
 ± 1.50

1586 ±
 ± 476

273 ±
 ± 120

403 ±
 ± 189

1282 ±
 ± 446

72.1 ±
 ± 36.2

257 ±
 ± 162

48.0 ±
 ± 35.7

408 ±
 ± 60

Солоноватоводная 5–8 6.93 ±
 ± 0.51

1190 ±
 ± 371

234 ±
 ± 87

352 ±
 ± 152

662 ±
 ± 324

36.0 ±
 ± 31.3

175 ±
 ± 128

27.6 ±
 ± 17.3

316 ±
 ± 53

Солоноватоводная-
морская

>8 7.91 ±
 ± 0.62

1689 ±
 ± 341

226 ±
 ± 103

288 ±
 ± 132

801 ±
 ± 185

52.8 ±
 ± 49.9

54 ±
 ± 107

15.2 ±
 ± 30.4

381 ±
 ± 65
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Количество как пикоцианобактерий, в составе
которых доминировали Synechococcus spp., так и ге-
теротрофных бактерий, возрастало во влажный се-
зон. Ключевым фактором формирования структу-
ры бактериопланктона была соленость.

В дельте Меконга численность и биомасса ге-
теротрофного бактериопланктона были наиме-
нее вариабельными параметрами (CV = 14.1 и
34.6% соответственно) по сравнению с таковыми
пикофитопланктона (41.3 и 48.7%), гетеротроф-
ных (49.0 и 96.2%) и фототрофных (84.4 и 96.6%)
жгутиконосцев. Известно, что бактерии являются
наиболее стабильным компонентом биоты водое-
мов: таких резких, как у других групп гидробион-
тов, сезонных колебаний их количества не проис-
ходит, что свидетельствует об их устойчивости к
изменению факторов окружающей среды и сба-
лансированности процессов их размножения и
отмирания.

Разнообразие гетеротрофных нанофлагеллят в
нижнем течении Меконга в начале сухого сезона
было сравнительно невысоким: всего было иденти-
фицировано 29 видов и форм из 8 крупных таксонов
и группы неопределенного систематического поло-
жения. Численность и биомасса этих простейших,
зарегистрированные в дельте Меконга, находятся в
диапазоне этих параметров, определяемых в дру-
гих морских и пресноводных экосистемах, в т. ч. в
эстуариях рек, где их количество варьирует от
<102 до >104 кл/мл, обычно достигая наибольших
значений летом (McManus, Fuhrman, 1990; Huang
et al., 2008; Tsai et al., 2010; Vargas et al., 2012).

Гетеротрофные нанофлагелляты являются ос-
новными потребителями бактерий и пикофито-
планктона и представляют собой источник пищи
для инфузорий и зоопланктона, тем самым, играя
важную роль в переносе углерода пикопланктона
на более высокие уровни трофических сетей
(Sanders, Wickham, 1993). К бактериотрофам от-
носятся в основном мелкие флагелляты, тогда как
более крупные виды могут выедать значительную
часть биомассы фитопланктона (Verity et al.,
2002). Кроме бактерий и водорослей гетеротроф-
ные нанофлагелляты могут использовать другие
источники пищи, в частности, взвешенные и кол-
лоидные органические вещества (Tranvik et al., 1993;
Scherwass et al., 2005). Воды нижнего течения Ме-
конга содержат большое количество органиче-
ских и минеральных частиц, а большинство иден-
тифицированных здесь видов гетеротрофных
флагеллят относится к бактерио-детритофагам.

Количество и биомасса простейших в устьевых
участках рек обычно уменьшаются по направлению
к морю (McManus, Fuhrman, 1990; Rychert et al.,
2014). В дельте Меконга общая численность гетеро-
трофных флагеллят, а также численность и биомас-
са мелких флагеллят отрицательно коррелировали с
соленостью и положительно – с мутностью воды.

Достоверных корреляционных связей общей био-
массы флагеллят с этими абиотическими парамет-
рами обнаружено не было, но знаки коэффициен-
тов корреляции были такими же. Зависимости меж-
ду количественными показателями гетеротрофных
флагеллят, бактерий и пикофитопланктона не были
выявлены. По-видимому, это связано с тем, что в
окружающей водной среде одновременно действует
множество факторов, влияющих на развитие мик-
роорганизмов. Кроме гетеротрофных и миксо-
трофных флагеллят другие консументы, такие как,
инфузории, используют в пищу как бактерий, так и
флагеллят. Среди главных факторов, контролирую-
щих пространственное распределение флагеллят в
эстуариях, находятся соленость, температура, кон-
центрация биогенных элементов и хлорофилла, ко-
личество пищевых объектов и активность консу-
ментов (McManus, Fuhrman, 1990; Huang et al.,
2008; Tsai et al., 2010; Vargas et al., 2012; Rychert et al.,
2014).

Отношение численности бактерий к числен-
ности гетеротрофных флагеллят изменялось на
разных участках в нижнем течении Меконга от
1709 до 31563 (в среднем, 7375 ± 4781). Биомасса
гетеротрофных флагеллят составляла 0.75–26.44%
(в среднем, 5.31 ± 5.30%) биомассы бактериопланк-
тона и 0.44–19.83% (в среднем.3.85 ± 3.52%) сум-
марной биомассы бактерио- и пикофитопланкто-
на. Это свидетельствует о хорошей обеспеченности
жгутиконосцев пищевыми объектами, которые, по-
видимому, не лимитировали их развитие. Вероят-
но, помимо абиотических факторов, важную роль
в контроле гетеротрофных флагеллят в дельте
Меконга играют инфузории и многоклеточный
зоопланктон (контроль “сверху”). При этом надо
учитывать, хотя гетеротрофные флагелляты изби-
рательно выедают крупных и активных бактерий,
самых крупных палочек и нитей, которые состав-
ляют заметную часть бактериопланктона в дельте
Меконга, большинство флагеллят не способно
использовать в пищу.

В прибрежных морских водах более половины
общего количества нанофлагеллят могут состав-
лять фототрофные организмы (Hall et al., 1993;
Tsai et al., 2011; Vargas et al., 2012). Хотя не все из
них способны к фаготрофии, т.е. являются мик-
сотрофами, последние могут вносить существен-
ный, иногда основной вклад в потребление бак-
терий (Nygaard, Tobiesen, 1993; Unrein et al., 2007;
Tsai et al., 2011). Так, фитофлагелляты были ответ-
ственны за 86% потребления бактерий всеми
флагеллятами в верхнем слое водной толщи зал.
Орхус (Дания) (Havskum, Riemann, 1996).

В дельте Меконга фитофлагелляты были ми-
норным компонентом микробного сообщества:
их вклад в формирование общей микробной био-
массы не превышал 6.0%, а в среднем, оказался
равным 1.9%. Биомасса фототрофных флагеллят



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 3  2022

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ БАКТЕРИЙ, ПИКОФИТОПЛАНКТОНА И ФЛАГЕЛЛЯТ 309

составляла, в среднем, 31.5% общей биомассы
флагеллят и была больше биомассы гетеротроф-
ных флагеллят только на 20% исследованных
участков, в основном пресноводных.

***

Количество и распределение планктонных
микроорганизмов в устьевой области р. Меконг
зависит, в первую очередь, от гидрологических
условий, а именно: стока реки и проникновения
морских вод. В начале сухого сезона 2018 г. боль-
шая часть дельты находилась под влиянием прес-
ных речных вод, и бактерии и другие микроорга-
низмы достигали высоких значений численности
и биомассы. Это предполагает, что значительная
часть потока углерода в этой тропической загряз-
ненной экосистеме проходит через микробную
петлю, представляющую собой важное связую-
щее звено между первичными продуцентами и
верхними уровнями планктонных трофических се-
тей. Дельта Меконга характеризовалась равномер-
ным распределением микроорганизмов: значитель-
ных различий между пресными и солоноватыми
участками обнаружено не было, что обусловлено
быстрым течением, влиянием приливов и отливов,
постоянной и высокой температурой, большой
мутностью, действующим повсеместно мощным
антропогенным воздействием. Флагелляты были в
достаточной степени обеспечены своей основной
пищей – пикопланктоном, и, по-видимому, их
развитие, кроме гидрологических факторов, кон-
тролировалось “сверху” консументами. Дальнейшее
изучение распространения, динамики, разнообра-
зия и взаимоотношений микроорганизмов позволит
оценить их значение в структурно-функциональной
организации устьевых участков тропических рек и
прогнозировать их реакции на антропогенные воз-
действия и климатические изменения.

Финансирование. Работа выполнена в рамках
государственного задания № 121051100102-2. Экспе-
диционные исследования в устьевой зоне р. Меконг
проведены при финансовой и организационной
поддержке Совместного Российско-Вьетнамского
тропического центра.
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Distribution of Bacteria, Picophytoplankton and Flagellates in the Mekong Delta
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For the first time in the Mekong Delta (Vietnam), the abundance and biomass of the main components of
the planktonic microbial food web: bacteria, picophytoplankton, heterotrophic and phototrophic f lagellates
were determined, as well as the features of their spatial distribution and the species diversity of heterotrophic
flagellates were studied. In this productive pol-luted tropical river ecosystem, heterotrophic bacteria were
large in size, and their biomass reached high values characteristic of hypertrophic waters. They made the main
contribution (73.8% on average) to the formation of the total biomass of the planktonic microbial community.
The contribution of picophytoplankton, heterotrophic and phototrophic f lagellates was, on average, 20.5,
3.9, and 1.9%, respectively. 29 species and forms of heterotrophic f lagellates belonging to 8 large taxons and
a group of uncertain taxonomic position were identified.
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