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Изучена динамика размерно-морфологических групп гетеротрофного прокариотопланктона само-
го крупного пресного водоема Кавказа – оз. Севан (Армения), – позволяющая объяснить его про-
странственно-временную организацию и сукцессию. Для этого озера характерно чередование ста-
бильных и нестабильных периодов существования гидробионтов из-за резких изменений экологи-
ческих условий, вызванных главным образом деятельностью человека. В сообществе планктонных
прокариот озера выделяли следующие размерно-морфологические группы: мелкие кокки и кокко-
бациллы, мелкие палочки и вибрионы, среднеразмерные кокки и коккобациллы, крупные палочки
и вибрионы, нити, а также клетки, ассоциированные с детритными частицами. Основной вклад (в
среднем 55.5%) в формирование биомассы прокариотопланктона озера вносили мелкие палочки и
вибрионы. Биомасса каждой из групп колебалась во времени и пространстве в относительно узких
пределах, и развитие групп происходило в тесной взаимосвязи друг с другом. По-видимому, разные
размерно-морфологические группы прокариот адаптированы к существованию в пределах сходных
эколого-филогенетических ниш и совместно и последовательно выполняют общие функции в ми-
нерализации органических веществ и трофических взаимодействиях в озере. Вместе с тем эти груп-
пы реализуют различные экологические стратегии, которые могут быть успешными в разные пери-
оды существования экосистемы.
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Пресноводный прокариотопланктон (бакте-
рии и археи) отличается разнообразием феноти-
пов, генотипов и физиологических свойств. Так-
соны разного ранга, в частности представители
широко распространенного в водоемах филума
Actinobacteria, могут поддерживать определенные
морфологические характеристики в течение все-
го онто- и филогенеза (Young, 2006; Schuech et al.,
2019; Bergeijk et al., 2020). Изменения морфологии
клеток – это “способ выживания бактерий в среде”,
“инструмент для получения конкурентного пре-
имущества”, т.е. адаптация, которая генетически
предопределена и должна подвергаться есте-
ственному отбору (Павлова и др., 2021). Выделяют
три “первичных” фактора существования прока-
риот: получение клетками питательных веществ,
деление клеток и выедание прокариот консумен-
тами (Young, 2006). Характерной особенностью
прокариот является высокое отношение площади
поверхности их клеток к объему, что позволяет
им поддерживать скорость биохимических про-
цессов на оптимальном уровне. Заданные генети-

чески размеры прокариот реализуются в ходе
конкуренции за субстраты и соединения биоген-
ных элементов (контроль “снизу”). Победителя-
ми в конкурентной борьбе становятся мелкие и
вытянутые клетки прокариот, имеющие наиболее
высокое отношение площади поверхности к объ-
ему. Кроме контроля “снизу” количество, актив-
ность и структура сообщества водных прокариот
контролируются также “сверху” консументами и
вирусами (Jurgens, Matz, 2002; Weinbauer et al.,
2007). Важными регулирующими факторами яв-
ляются также температура и концентрация рас-
творенного кислорода (Garcia et al., 2013).

Разные факторы окружающей среды действуют
одновременно и вызывают сложные и случайные
комбинации ответов (Corno et al., 2008). Поэтому
изменения таксономической и размерно-морфо-
логической структуры сообщества прокариот
трудно предсказать. Несколько действующих од-
новременно факторов могут вызывать различные
изменения размеров и форм клеток (Young, 2006).
Однако даже в олиготрофных водах, где прокари-
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оты регулируются в основном ресурсами, актив-
ность консументов и вирусов является основой
для формирования и существования сообществ
(Corno et al., 2008).

Группы планктонных прокариот, имеющие
сходные размеры и морфологию, вероятно, соот-
ветствуют определенным таксонам высокого
ранга (Павлова и др., 2021) и способны успешно
размножаться и конкурировать с другими группа-
ми в условиях дефицита ресурсов. Существуют
две экологические стратегии прокариот, различа-
ющиеся по затратам энергии, необходимым для
размножения: одни размножаются и растут быстро
(r-стратеги), другие – медленно (K-стратеги) (An-
drews, Harris, 1986). В нестабильной окружающей
среде преобладает r-стратегия, так как в этом слу-
чае ключевую роль играет способность быстрого
размножения, а адаптационные механизмы, поз-
воляющие конкурировать с другими организмами,
из-за быстро изменяющихся условий существо-
вания не столь важны. Характерными чертами
r-стратегов являются высокая скорость роста,
небольшие размеры, относительно короткое
время жизни поколения и способность к быстро-
му и широкому распространению. K-стратеги
преобладают в местообитаниях с относительно
постоянными условиями окружающей среды
(или по крайней мере предсказуемыми и повто-
ряющимися для определенных периодов), где на
первое место выходит способность успешно кон-
курировать за ресурсы с другими микроорганиз-
мами. Популяция K-стратегов, как правило, по-
стоянна и близка к максимально возможной в
условиях данного водоема. Для них характерны
большие размеры, сравнительно долгий проме-
жуток жизни и низкие темпы размножения. Если
r-стратеги обычно преобладают на ранних стади-
ях сукцессии, то K-стратеги – на ее поздних ста-
диях.

Вероятно, гены, ответственные за основные
катаболические и анаболические процессы, были
распределены среди микроорганизмов задолго до
того, как клеточная дифференциация и верти-
кальный перенос генов стали осуществляться так,
как это происходит в настоящее время (Falkowski
et al., 2008). Поэтому микроорганизмы имеют об-
щие гены главных метаболических процессов,
что объясняет их функциональную избыточность
в современных сообществах. Поступление суб-
стратов вызывает изменения в структуре микроб-
ных сообществ, которые могут быть направлен-
ными, специфичными для данной экосистемы
или случайными (Comte et al., 2006). Метаболиче-
ская пластичность и функциональная избыточ-
ность рассматриваются как фундаментальные
свойства микробных сообществ, которые опреде-
ляют их реакцию на изменение условий окружа-
ющей среды, а также взаимосвязь между структу-
рой сообщества и его функциями. Между уровнем

функциональной избыточности и метаболиче-
ской пластичностью существует прямая зависи-
мость, что предполагает влияние одних и тех же
факторов и свидетельствует о том, что связь меж-
ду структурой и функциями сообщества может
изменяться от очень тесной до слабой или отсут-
ствовать вовсе.

Согласно теории “консерватизма филогенети-
ческих ниш”, большое количество видов прока-
риот способны выполнять в водоемах одни и те
же функции (Martiny et al., 2013; Salcher, 2014). Но
вопрос о том, есть ли среди них наиболее приспо-
собленные, которые в действительности осу-
ществляют те или иные функции, пока остается
без ответа. Если таксономическая структура про-
кариот в контексте концепции “функциональной
избыточности” находится в центре внимания
водных микробиологов, то исследования их раз-
мерно-морфологической структуры сейчас про-
водятся сравнительно редко (Fischer, Velimirov,
2000; La Ferla et al., 2005; Posch et al., 2009). Хотя
эти исследования трудоемки, данные, получен-
ные с их помощью, важны для понимания взаи-
моотношений бактерий с другими гидробионтами
и их функций в водных экосистемах. Положи-
тельные эффекты в одном направлении, когда
один вид выигрывает за счет другого, например,
взаимоотношения хищника и жертвы, возможны,
однако типичным результатом адаптации к дру-
гим видам микроорганизмов в условиях влияния
сходных факторов среды будут конкурентные, а
не кооперативные фенотипы (Foster, Bell, 2012).

Большинство горных озер – это экстремаль-
ные экосистемы, водная толща которых характе-
ризуется низким содержанием органических ве-
ществ и биогенных элементов и невысокой тем-
пературой. Они подвержены резким сезонным
изменениям температуры, освещенности и кон-
центрации растворенного кислорода, большую
часть года покрыты льдом, а в период открытой
воды испытывают сильное воздействие ультра-
фиолетового излучения. Это сравнительно про-
сто организованные экосистемы с низким видо-
вым разнообразием и доминированием в трофи-
ческих сетях микроорганизмов. Севан – самое
большое озеро Кавказа и одно из крупнейших
горных озер в мире. В отличие от многих других
горных озер, имеющих меньшие размеры и рас-
положенных в труднодоступных местах, экоси-
стема Севана испытывает мощное антропогенное
воздействие (Озеро Севан…, 2016). В середине
прошлого века уровень воды в озере понизился на
20 м, что привело к резким изменениям условий
существования и структурно-функциональной
организации сообществ гидробионтов. В 1930-е гг. в
озеро был интродуцирован сиг (Coregonus lavaretus),
который стал основным промысловым видом
рыб и вызвал значительную трансформацию тро-
фических сетей. В XXI в. начался постепенный
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подъем уровня Севана, что привело к затоплению
участков суши. Запасы находившегося на верх-
нем уровне трофической сети озера сига к 2011–
2012 гг. из-за браконьерского перевылова резко
сократились. В результате произошло увеличение
количества и разнообразия зоопланктона, в со-
ставе которого массовое развитие получили вет-
вистоусые ракообразные. В этот период в озере
появился и начал доминировать крупный вид
Daphnia magna, но с увеличением плотности сига
в последующие годы он быстро исчез (Крылов
и др., 2021). Регулярные микробиологические ис-
следования оз. Севан, проводившиеся с середины
прошлого века, с распадом СССР в 1990-х гг. пре-
кратились и были возобновлены в начале XXI в.
(Косолапов, 2016).

Цель работы – изучить распределение и дина-
мику гетеротрофного прокариотопланктона и его
размерно-морфологических групп, реализующих
разные экологические стратегии в сходных эко-
лого-филогенетических нишах, и выявить осо-
бенности его структурно-функциональной орга-
низации, регуляции и сукцессии в крупном гор-
ном пресном озере (оз. Севан, Армения).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования на оз. Севан (Армения) прово-
дили в июле и октябре 2018–2019 гг. Озеро распо-

ложено между 40°19′ с.ш. и 45°21′ в.д. на высоте
1900 м над ур. м. Площадь его зеркала составляет
~1262 км2, водосборного бассейна ~1240 км2, объ-
ем – 34.8 км3, максимальная глубина – 81.4 м,
средняя глубина – 26.8 м. В озеро впадает 28 рек и
ручьев длиной от 10 км, а вытекает только одна
река – р. Раздан. Озеро состоит из двух частей –
Малого и Большого (М. и Б.) Севана.

Станции отбора проб располагались на пяти
разрезах, направленных от берега в глубоковод-
ную часть озера: двух в М. Севане (А и В) и трех в
Б. Севане (С, D и E) (рис. 1). На каждом разрезе
отбирали четыре станции (№ 1, 2, 3 и 4), приуро-
ченные к глубинам 2, 7, 15 и 30 м соответственно.
Кроме того, пробы воды получали на трех стан-
циях, расположенных в глубоководной части озе-
ра: ст. 4 (глубина ~64 м) в М. Севане и ст. 22 (~33 м) и
24 (~33 м) в Б. Севане. Получали интегральные
пробы, смешивая воду с каждого метра водной
толщи озера. На глубоководных станциях проводили
изучение вертикального распределения прокариот.

Концентрацию растворенного кислорода, тем-
пературу и электропроводность воды измеряли с ис-
пользованием портативного зонда YSI Model 55
(YSI Inc., США).

Сразу после отбора воду помещали в стериль-
ные пластиковые флаконы объемом 60 мл, фик-
сировали 37%-ным формалином, предварительно
профильтрованным через мембранный фильтр

Рис. 1. Карта-схема разрезов и станций отбора проб в оз. Севан.

С

Ю

М. Севан

Б. Севан

A
B

C D
E

4

22

24

30

30 30

30

30

15

15

15

15

15

15

15

60



246

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 84  № 4  2023

КУЗНЕЦОВА и др.

(0.2 мкм), до конечной концентрации 2% и хра-
нили до анализа в темноте при температуре 4°C.

В течение месяца в лаборатории определяли
общую численность и размеры гетеротрофного
бактериопланктона и его размерно-морфологи-
ческих групп методом эпифлуоресцентной мик-
роскопии с использованием флуорохрома ДАФИ
и окрашенных судановым черным ядерных филь-
тров с диаметром пор 0.17 мкм (Porter, Feig, 1980).
Препараты просматривали при увеличении в 1000
раз и освещении ультрафиолетовыми лучами под
эпифлуоресцентным микроскопом Olympus BX51
(Olympus Optical Co., Япония), соединенным с
цифровой камерой ColorView III. Изображение
преобразовывалось в цифровую форму с помо-
щью программного обеспечения CellF и исполь-
зовалось для последующего подсчета и измере-
ния бактериальных клеток различной морфоло-
гии. На каждом фильтре подсчитывали не менее
400 бактериальных клеток в 10–20 случайно вы-
бранных полях зрения и измеряли не менее
100 клеток. Объемы клеток вычисляли по формуле
объема цилиндра с закругленными концами или
шара (W = L): 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 биомассу
микроорганизмов получали путем умножения их
численности на средний объем клеток. Содержа-
ние углерода в клетках прокариот (С, фг С/кл)
рассчитывали с использованием следующего ал-
лометрического уравнения: С = 120 × V0.72 (Nor-
land, 1993).

Также определяли численность и биомассу
следующих размерно-морфологических групп ге-
теротрофного прокариотопланктона: мелких
одиночных кокков и коккобацилл (диаметром
<0.35 мкм), мелких палочек (длиной <2 мкм),
среднеразмерных кокков и коккобацилл (диамет-
ром 0.35–0.5 мкм), крупных кокков (диаметром
>0.5 мкм), крупных палочек и вибрионов (длиной
≥2 мкм); нитевидных и прикрепленных к детриту.

Численность и размеры гетеротрофных нано-
флагеллят определяли методом эпифлуоресцент-
ной микроскопии с использованием флуорохрома
примулин (Caron, 1983). На каждом фильтре под-
считывали и измеряли не менее 50 организмов.
Выделяли два размерных класса гетеротрофных
флагеллят: мелкие (<5 мкм) и крупные (≥5 мкм).
Их объемы рассчитывали с использованием фор-
мул объемов шара, цилиндра или эллипсоида. Для
перевода биомассы флагеллят в единицы углерода
применяли коэффициент, равный 183 фг C/мкм3

(Caron et al., 1995).
Вариабельность параметров оценивали с по-

мощью коэффициента вариации (CV, %). Связь
между показателями бактериопланктона, его раз-
мерно-морфологических групп и абиотическими
и биотическими характеристиками окружающей

среды оценивали с помощью непараметрическо-
го рангового коэффициента корреляции Спирме-
на. Оценку вклада физико-химических парамет-
ров в формирование размерно-морфологической
структуры прокариотопланктона проводили с по-
мощью канонического анализа соответствий с
использованием R-статистики.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Гидрологические характеристики обычно су-
щественно различались в поверхностном и при-
донном горизонтах водной толщи оз. Севан, осо-
бенно летом (рис. 2). С увеличением глубины
прослеживалось снижение температуры, концен-
трации растворенного кислорода и электропро-
водности. В июле 2019 г. и в Малом, и в Большом
Севане эти параметры статистически значимо
коррелировали друг с другом (p < 0.05).

Количество и биомасса планктонных прока-
риот в оз. Севан в июле и октябре 2018 и 2019 гг.
колебались в пределах (2.4–16.6) × 106 кл/мл и
33.3–325.1 мг С/м3 соответственно. Коэффици-
енты вариации (CV) этих параметров оказались
равными 43.5 и 44.6% соответственно. В 2019 г.
средние значения общей численности и биомас-
сы в октябре были выше, чем в июле, в 2018 г. на-
блюдалась обратная картина (рис. 3). Кроме меж-
годовых различий это, вероятно, связано и с тем,
что летом 2019 г. исследования проводили на не-
делю позже, чем в 2018 г.

Численность и биомасса мелких кокков в 2018 г.
варьировали в среднем в 1.5–2 раза сильнее, чем в
2019 г. (табл. 1 и 2). Крупные палочки и вибрионы
достигали наибольших значений численности и
биомассы в июле 2019 г., когда их вклад в форми-
рование общей биомассы прокариотопланктона
оказался в 2 раза выше по сравнению с другими
периодами наблюдений. CV общей биомассы ле-
том 2019 г. также существенно увеличился. В этот
период на фоне обильного количественного раз-
вития крупных палочек и вибрионов наблюда-
лась наименьшая представленность других групп:
среднеразмерных кокков и коккобацилл, круп-
ных кокков, мелких палочек и вибрионов. По-
скольку мелкие палочки и вибрионы доминиро-
вали среди размерно-морфологических групп во
все периоды наблюдений озера, то в июле 2019 г.
общая численность и биомасса прокариот были
ниже, чем в остальные периоды. В октябре 2019 г.
увеличение численности и биомассы прокариот в
значительной степени происходило также за счет
мелких палочек и вибрионов. Самая низкая пред-
ставленность в сообществе и одновременно самая
высокая вариабельность была характерна для аг-
регированных прокариот. Нитевидные формы
вносили незначительный вклад в формирование
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Рис. 3. Общая численность (N), средний объем клеток (V) и биомасса (B) прокариотопланктона в оз. Севан в июле и
октябре 2018 и 2019 гг.
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общей биомассы прокариот, что отмечалось и в
предыдущие годы (Косолапов, 2016).

Средние доли каждой группы в общей биомас-
се планктонных прокариот в разные сезоны раз-
личались незначительно (табл. 2). Наиболее ста-
бильными были биомасса и доля в общей биомассе
среднеразмерных кокков и коккобацилл. Осе-
нью, когда по сравнению с летом происходило
снижение доли мелких кокков и крупных пало-
чек, доля среднеразмерных кокков и коккоба-
цилл незначительно увеличивалась.

В биомассе прокариотопланктона литорали
озера высоким было содержание крупных и мел-
ких палочек и вибрионов. С увеличением глуби-
ны озера общая биомасса прокариот уменьша-
лась, и в ней увеличивалась доля мелких кокков.
Летом 2018 г. наблюдалась обратная зависимость
общей численности (r = –0.66, р = 0.0022) и био-
массы (r = –0.56, р = 0.0126) прокариот с глуби-
ной озера (рис. 4). Летом 2019 г. с глубиной нега-
тивно коррелировали биомассы крупных палочек

(r = –0.59, р = 0.0053), мелких палочек и вибрио-
нов (r = –0.67, р = 0.0009), среднеразмерных кок-
ков и коккобацилл (r = –0.61, р = 0.0037) и ните-
видных бактерий (r = –0.55, р = 0.0095). Осенью
2019 г. выявлена положительная взаимосвязь глу-
бины с биомассой прокариот, ассоциированных с
детритом (r = 0.58, р = 0.0235).

В Севане не выявлено корреляционных связей
между общей численностью и биомассой планк-
тонных прокариот и таковыми гетеротрофных
нанофлагеллят. В июле 2018 г. установлена обрат-
ная зависимость между общей численностью на-
нофлагеллят и биомассой прокариот, прикреп-
ленных к детриту (r = –0.63, р = 0.0042), а также
прямая – между общей биомассой нанофлагеллят
и биомассой мелких кокков (r = 0.46, p = 0.0462).
В июле 2019 г. биомасса крупных кокков коррели-
ровала с биомассой крупных (≥5 мкм) нанофла-
геллят (r = 0.50, р = 0.0259), а численность ните-
видных бактерий обратно коррелировала с общей
численностью нанофлагеллят (r = –0.49, p = 0.0256),

Таблица 1. Общая численность прокариотопланктона (N∑, 103 кл/мл), численность его размерно-морфологиче-
ских групп (N, 103 кл/мл), вклад этих групп в формирование общей численности прокариотопланктона (N/N∑, %) и ко-
эффициенты вариации параметров (CV, %) в оз. Севан в июле и октябре 2018 и 2019 гг.

Группа

2018 2019
В среднем

июль октябрь июль октябрь

N N/N∑ СV N N/N∑ СV N N/N∑ СV N N/N∑ СV N N/N∑

Весь прокариотопланктон 7841 100 43.7 5657 100 37.9 5117 100 32.8 9584 100 25.1 7050 100
Мелкие кокки и коккобациллы 3769 48.1 61.3 2180 38.5 62.4 2224 43.5 38.5 3421 35.7 33.0 2899 41.8
Мелкие палочки и вибрионы 2174 27.7 63.8 1702 30.1 28.1 1508 29.5 42.3 3401 35.5 31.0 2196 30.6
Среднеразмерные кокки
и коккобациллы

1456 18.6 55.8 1351 23.9 39.9 982 19.2 36.5 2094 21.8 35.3 1471 20.8

Крупные кокки 262 3.3 81.5 272 4.8 100.5 181 3.5 65.3 437 4.6 51.6 288 4.0
Крупные палочки и вибрионы 111 1.4 49.0 89 1.6 43.2 176 3.4 110.4 112 1.1 45.7 122 1.8
Нити 23 0.3 92.9 19 0.3 70.5 13 0.3 75.4 25 0.3 79.8 20 0.3
Прикрепленные к детриту 46 0.6 98.5 44 0.8 86.1 33 0.6 85.2 94 1.0 64.5 54 0.7

Таблица 2. Общая биомасса прокариотопланктона (В∑, мг С/м3), биомасса его размерно-морфологических групп
(B, мг С/м3), вклад этих групп в формирование общей биомассы прокариотопланктона (В/В∑, %) и коэффици-
енты вариации параметров (CV, %)

Группа

2018 2019
В среднем

июль октябрь июль октябрь

B В/В∑ СV B В/В∑ СV B В/В∑ СV B В/В∑ СV B В/В∑

Весь прокариотопланктон 128.7 100 42.4 109.6 100 39.8 85.5 100 53.8 156.8 100 25.5 120.2 100
Мелкие кокки и коккобациллы 19.7 15.3 60.6 11.9 10.8 59.6 11.3 13.2 37.9 18.0 11.5 31.9 15.2 12.7
Мелкие палочки и вибрионы 71.8 55.8 59.3 61.6 56.2 46.2 43.9 51.4 60.3 92.0 58.7 103.8 67.3 55.5
Среднеразмерные кокки и 
коккобациллы

18.2 14.1 70.3 16.3 14.9 42.3 11.1 13.0 36.3 21.1 13.4 36.7 16.7 13.8

Крупные кокки 8.7 6.8 86.8 10.6 9.7 104.0 4.6 5.4 64.5 13.7 8.7 57.3 9.5 7.7
Крупные палочки и вибрионы 8.0 6.2 53.3 6.5 5.9 48.5 12.5 14.6 115.3 8.4 5.3 41.8 8.9 8.0
Нити 1.3 1.0 92.6 1.5 1.4 65.5 1.4 1.6 76.3 1.8 1.2 86.1 1.5 1.3
Прикрепленные к детриту 1.0 0.8 102.2 1.2 1.1 108.2 0.7 0.8 121.5 1.8 1.2 75.0 1.1 1.0



250

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 84  № 4  2023

КУЗНЕЦОВА и др.

Рис. 4. Горизонтальное распределение биомассы (B, мг С/м3) различных размерно-морфологических групп прокари-
отопланктона в июле (а) и октябре (б) 2018 г. и в июле (в) и октябре (г) 2019 г. А1–24 – станции отбора проб. Здесь и на
рис. 5 и 6: 1 – мелкие кокки и коккобациллы, 2 – среднеразмерные кокки и коккобациллы, 3 – крупные кокки, 4 –
мелкие палочки и вибрионы, 5 – крупные палочки и вибрионы, 6 – нити, 7 – ассоциированные с детритом.
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а также численностями как крупных (r = –0.51,
p = 0.0225), так и мелких (r = –0.61, p = 0.0043) на-
нофлагеллят.

Были установлены тесные взаимосвязи между
разными размерно-морфологическими группами
прокариот, причем все они оказались положи-
тельными, и в 2019 г. их было больше, чем в 2018 г.
(табл. 3). В терминах биомассы летом мелкие кок-
ки коррелировали с агрегированными прокарио-
тами, а осенью – со среднеразмерными кокками
и коккобациллами. Последние коррелировали с
мелкими палочками и вибрионами осенью 2018 г.
и летом 2019 г. Кроме того, среднеразмерные кок-
ки и коккобациллы летом 2019 г. коррелировали с
крупными палочками и вибрионами, нитевидны-
ми формами и прокариотами, прикрепленными к
детриту, а осенью 2019 г. – с нитями. Мелкие па-
лочки и вибрионы коррелировали с крупными
палочками, нитевидными и агрегированными
прокариотами, которые также развивались во
взаимосвязи друг с другом.

Однако закономерности в горизонтальном
распределении прокариот и гетеротрофных нано-
флагеллят проявлялись не на всех участках озера
(рис. 4). Так, летом и осенью в литорали М. Сева-
на общая численность и биомасса прокариот бы-
ли минимальными, а вдоль разреза с увеличением
глубины озера количественные показатели резко
возрастали и вновь уменьшались. Подобным же
образом изменялись численность и биомасса ге-
теротрофных флагеллят. Летом и осенью 2019 г. в
глубоководных районах озера также регистриро-
вались сравнительно высокие значения числен-

ности и биомассы прокариот при относительно
низких численности и биомассе нанофлагеллят.

При изучении вертикального распределения
прокариотопланктона в пелагиали озера оказа-
лось, что среди всех групп распределение мелких
кокков в наименьшей степени зависело от глуби-
ны (рис. 5 и 6). Летом они составляли значитель-
ную долю биомассы сообщества на всех горизон-
тах водной толщи, но больше их было до глубины
20 м и в придонном горизонте. Численность сред-
неразмерных кокков и коккобацилл увеличивалась
на глубинах 7 (5–10) м, 20 м и у дна. В глубоковод-
ной части М. Севана (ст. 4, 64 м) их наибольшее ко-
личество регистрировалось в слое 30–40 м. Осенью
при снижении температуры воды и нарушении
стратификации распределение всех размерно-
морфологических групп носило хаотичный ха-
рактер. Однако в тех слоях водной толщи, где ле-
том численность прокариот была низкой (40 м на
ст. 4 и 20 м на ст. 22), осенью она достигала высо-
ких значений.

Биомасса прокариот в глубоководной части
озера в 2018 г. была выше, чем в 2019 г. На ст. 22
(~33 м) в Б. Севане летом слой температурного
скачка в 2018 и 2019 гг. располагался на глубине
7–8 м, однако характер вертикального распреде-
ления биомассы прокариот в эти годы различался.
В 2018 г. максимальная биомасса (176 мг С/м3) ре-
гистрировалась в слое под термоклином, а мини-
мальная (89.1 мг С/м3) – в термоклине. В 2019 г.
пики биомассы были приурочены к слоям над
термоклином (96.8 мг С/м3) и у дна (48.8 мг С/м3).
Если в зоне термоклина основной вклад (51%) в

Таблица 3. Статистически достоверные коэффициенты корреляции Спирмена (r) при соответствующем уровне
значимости (p) (в скобках) между биомассами разных размерно-морфологических групп прокариотопланктона:
1 – мелкие кокки и коккобациллы, 2 – среднеразмерные кокки и коккобациллы, 3 – крупные кокки, 4 – мелкие
палочки и вибрионы, 5 – крупные палочки и вибрионы, 6 – нити, 7 – ассоциированные с детритом, в оз. Севан
в июле и октябре 2018 и 2019 гг.

2018

2019

2018

2019

июль октябрь

1 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7

1 0.58
(0.0063)

1 0.64
(0.0097)

2 0.60
(0.0043)

0.54
(0.0122)

0.44
(0.0451)

0.67
(0.0008)

2 0.78
(0.0030)

0.78
(0.0120)

3 3

4 0.76
(0.0001)

0.64
(0.0016)

0.77
(0.0001)

4 0.81
(0.0014)

0.73
(0.0065)

0.69
(0.0044)

0.53
(0.0424)

5 0.47
(0.0357)

0.66
(0.0011)

0.69
(0.0005)

5 0.74
(0.0016)

0.56
(0.0282)

6 0.48
(0.0281)

6 0.78
(0.0006)

7 0.78
(0.0001)

0.52
(0.0185)

7
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формирование общей биомассы прокариото-
планктона вносили палочки и вибрионы, то ниже
термоклина – кокки разного диаметра (63%).

В зоне низкотемпературного купола в Б. Сева-
не (ст. 24, ~33 м), где наблюдается подъем холод-

ных вод гиполимниона к поверхности, вызван-
ный в основном циклонической циркуляцией,
слой температурного скачка в июле 2018–2019 гг.
находился на глубине около 5 м. В 2018 г. в этой
зоне регистрировался максимум биомассы про-

Рис. 5. Распределение по глубине вклада различных размерно-морфологических групп в формирование общей био-
массы прокариот (В, мг С/м3) в пелагиали оз. Севан в 2018 г. на ст. 4 (а – в июле, г – в октябре), ст. 22 (б – в июле, д –
в октябре) и ст. 24 (в – в июле, е – в октябре).
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кариот (209 мг С/м3), причем основной вклад в
формирование биомассы вносили палочковид-
ные бактерии (66%), тогда как в подповерхност-
ном слое – среднеразмерные кокки и коккоба-
циллы (40%). В 2019 г. пики биомассы, в основ-
ном за счет палочек и вибрионов, наблюдались в

поверхностном и придонном горизонтах: 68.2 и
117 мг С/м3 соответственно.

Осеннее распределение прокариотопланктона
на ст. 24 в Б. Севане было изучено в 2018 г. В этот пе-
риод его биомасса достигала наибольших значений

Рис. 6. Распределение по глубине вклада различных размерно-морфологических групп в формирование общей био-
массы прокариот (В, мг С/м3) в пелагиали оз. Севан в 2019 г. на ст. 4 (а – в июле, г – в октябре), ст. 22 (б – в июле, д –
в октябре) и ст. 24 (в – в июле, е – в октябре).
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у дна (161 мг С/м3) и на глубине 10 м (132 мг С/м3) и
была минимальной (58.9 мг С/м3) на глубине 15 м.
На ст. 22 в пелагиали Б. Севана в октябре 2018 г.
высокие значения биомассы прокариотопланк-
тона регистрировались в поверхностном гори-
зонте водной толщи, на глубине 10 м и у дна: 200,
169 и 165 мг С/м3 соответственно. В 2019 г. осен-
ний максимум биомассы в этой части озера
(216 мг С/м3) отмечался на глубине 20 м.

На ст. 4 в М. Севане в июле зона температур-
ного скачка начиналась с глубины 15 м. В этот пе-
риод в 2018 и 2019 гг. максимальные значения
биомассы прокариот отмечались в поверхност-
ном (113 и 82.5 мг С/м3 соответственно) и придон-
ном (131 и 40.1 мг С/м3 соответственно) слоях.
Минимальная биомасса регистрировалась на глу-
бине 30–40 м: 40.4 и 33.3 мг С/м3 соответственно.
В июле 2018 г. термоклин был выражен менее чет-
ко, и распределение размерно-морфологических
групп прокариот было более равномерным, чем в
2019 г. Межгодовые различия в характере верти-
кального распределения прокариотопланктона и
его размерно-морфологических групп частично
были обусловлены тем, что исследования летом
2019 г. проводили на неделю позже, чем в 2018 г.

Осенью 2018 г. на ст. 4 в М. Севане максимум
биомассы планктонных прокариот (116 мг С/м3)
наблюдали на глубине около 40 м, тогда как летом
в этом слое регистрировали минимум. Подпо-
верхностный пик биомассы на глубине 10 м был
слабо выражен – 87.9 мг С/м3. В сообществе до-
минировали мелкие палочковидные клетки, со-
ставлявшие в этих слоях соответственно 60.8 и
75.4% общей биомассы прокариот. В 2019 г. мак-
симум биомассы (216 мг С/м3) наблюдался на глу-
бине 30 м, где летом был минимум. Подповерхност-
ный пик биомассы был более заметен (195 мг С/м3),
чем в предыдущий год. Как и в 2018 г., оба пика
биомассы были обусловлены в основном разви-
тием мелких палочек и вибрионов (66.2 и 71.3%
общей биомассы соответственно).

Канонический анализ соответствий выявил,
что учтенные в анализе факторы среды (темпера-
тура воды, концентрация растворенного кисло-
рода, электропроводность) описывают около 35%
вариабельности морфологической структуры бак-
териопланктона Б. Севана в июле 2019 г., когда бы-
ли получены наиболее обширные данные (рис. 7).
На неучтенные или случайные факторы прихо-
дится 65% изменчивости сообщества. Станции
отбора проб в озере кластеризовались в одной об-
ласти, за исключением самых глубоководных и
самых мелководных. Размерно-морфологиче-
ские группы бактериопланктона располагались
на диаграмме на расстоянии. Тем не менее стати-
стически значимых факторов при p < 0.05 зареги-
стрировано не было. Это позволяет предполагать,

что размерно-морфологические группы прокари-
от регулируются одними и теми же факторами.
Вероятно, обособление этих групп происходит не
столько в пространстве, сколько во времени.

Одним из дестабилизирующих и важных со-
бытий в летние периоды 2018–2019 гг. являлось
интенсивное цветение воды цианобактериями
р. Dolichospermum/Anabaena по всей акватории
озера, в результате которого выделялись токсины
групп микроцистина и анатоксина, изменялись
показатели прозрачности, растворенного кисло-
рода и температуры (Сахарова и др., 2020; Ham-
baryan et al., 2020; Asatryan et al., 2022). Это оказы-
вало значительное влияние на стратегии развития
бактериопланктона и взаимоотношения между
его размерно-морфологическими группами, а
также на связи бактерий с абиотическими и био-
тическими характеристиками водной среды.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Для планктонных прокариот характерны мел-
кие размеры – объем клеток многих из них не
превышает 0.03 мкм3 (Batani et al., 2016). Такие объ-
емы имеют, например, кокки диаметром ≤0.35 мкм.
Ряд авторов относят к мелким прокариотам кок-
ки и коккобациллы с линейными размерами до
0.5 мкм и объемами до 0.1 мкм3 (Lebaron et al.,
2001). Мы в наших исследованиях в оз. Севан от-
носили планктонных прокариот, имеющих ли-
нейные размеры 0.35–0.5 мкм, к среднеразмер-
ной фракции на том основании, что у них по
сравнению с более мелкими кокками существен-
но ниже отношение площади поверхности к объ-
ему, а следовательно, и скорость метаболических
процессов. Из-за чего они при отсутствии каких-
либо клеточных адаптаций проигрывают конку-
рентную борьбу за ресурсы мелким коккам. Еще
менее приспособлены к конкурентной борьбе
кокки диаметром 0.5–0.8 мкм и объемом 0.06–
0.27 мкм3, которых некоторые авторы относят к
среднеразмерным (Lebaron et al., 2001). Мы счи-
тали такие кокки крупными, а палочки с такими
линейными размерами – мелкими. Мелкие па-
лочки и вибрионы, длина которых не превышает
2 мкм, могут в зависимости от условий окружаю-
щей среды (концентрации субстратов) изменять
свои размеры и увеличивать отношение площади
поверхности к объему клеток, тем самым повы-
шая конкурентоспособность.

В прокариотопланктоне оз. Севан в период на-
ших наблюдений доминировали мелкие палочки
и вибрионы, составлявшие в среднем 55.5% от об-
щей биомассы сообщества. Этот морфотип доми-
нирует также и в других горных озерах. Напри-
мер, в бактериопланктоне одного из озер, распо-
ложенных в австрийских Альпах, преобладали
мелкие палочки и кокки, линейные размеры ко-
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торых не превышали 0.6 мкм, а средний объем со-
ставлял 0.024 мкм3 (Posch et al., 2009).

При исследовании многих водных экосистем
было показано, что наиболее активным компо-
нентом их прокариотопланктона являются круп-
ные палочки и вибрионы (Gasol et al., 1995). Они
быстро растут и делятся, но их развитие строго
контролируется “сверху” гетеротрофными нано-
флагеллятами и другими консументами. Послед-
ние оказывают значительное влияние на форми-
рование размеров каждого филотипа прокариот,
избирательно выедая крупные клетки и тем са-
мым интенсифицируя развитие мелких форм
(Rothhaupt, 1997; Salcher et al., 2007). Другими
адаптациями прокариот, защищающими их от
выедания фаготрофными протистами, служат
вытягивание клеток в крупноразмерные нити,
прикрепление к различным субстратам и образо-
вание агрегатов (Pernthaler et al., 1998; Pernthaler,
2005; Batani et al., 2016). Нитчатые и агрегирован-
ные прокариоты устойчивы к выеданию проти-
стами, но могут потребляться многоклеточным
зоопланктоном (Sanders et al., 1989; Langenheder,
Jurgens, 2001; Pernthaler et al., 2004). Образование

нитевидных морфотипов является фенотипиче-
ской адаптацией бактерий, препятствующей их
выеданию протистами, но, вероятно, существуют
и другие причины, вызывающие удлинение кле-
ток. Нитчатые гетеротрофные бактерии, объеди-
няющие представителей Proteobacteria, Bacteroide-
tes и других филумов, обнаружены во многих
пресных водоемах, включая горные озера (Hahn,
Hofle, 1999; Schauer, Hahn, 2005; Salcher et al.,
2007). Нитевидные формы составляют обычно не
более 11% общего количества бактериопланкто-
на, но их биомасса может превышать 40% его об-
щей биомассы (Kirschner, Velimirov, 1997; Schauer,
Hahn, 2005). Агрегированные клетки также могут
составлять значительную часть общей биомассы
морского и пресноводного прокариотопланкто-
на, особенно в периоды массового отмирания
фитопланктона (Simon et al., 2002). В периоды
проведения наших исследований в оз. Севан ни-
тевидные и агрегированные бактерии не достига-
ли высокого уровня количественного развития и
были минорными компонентами прокариото-
планктона.

Рис. 7. Экологическая ординация размерно-морфологической структуры гетеротрофного прокариотопланктона раз-
ных участков Б. Севана в пространстве факторов среды в июле 2019 г. Обозначения размерно-морфологических групп:
SC – мелкие кокки, MC – среднеразмерные кокки и коккобациллы, LC – крупные кокки, SB – мелкие палочки и виб-
рионы, LB – крупные палочки и вибрионы, FF – нитевидные формы, PA – бактерии, прикрепленные к детритным
частицам. Векторы указывают на факторы среды и их относительное влияние на размерно-морфологические группы
прокариотопланктона: Т – температура воды, Н – глубина, Cond – электропроводность, TDS – минерализация, O2 –
концентрация растворенного кислорода.
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Планктонные прокариоты разной морфоло-
гии и размеров инфицируются вирусами с разной
интенсивностью. В большинстве пресных и мор-
ских водоемов основную часть инфицированного
прокариотопланктона составляют палочковид-
ные клетки. Так, в песчаном карьере (Франция) в
бактериопланктоне преобладали (90% его общей
численности) палочковидные морфотипы. Они
же составляли большую часть (89%) бактерий,
инфицированных вирусами, причем 45% инфи-
цированных клеток составляли удлиненные па-
лочки (Pradeep Ram et al., 2010). В крупном и глу-
боком пресном оз. Бива (Япония) среди инфици-
рованных вирусами морфотипов прокариот
короткие палочки доминировали в периоды пе-
ремешивания водной толщи (54%) и в периоды
стратификации в поверхностном слое (63%), то-
гда как в периоды стратификации в глубинных
слоях доминировали удлиненные палочки (56%).
В северной части Адриатического моря было ин-
фицировано вирусами 30% бактериопланктона.
Среди инфицированных бактериальных морфо-
типов также преобладали палочки (84.1%), а кок-
ки и спириллы составляли соответственно 10.7 и
5.2% численности инфицированного бактерио-
планктона. Большая часть бактериофагов внутри
палочковидных и спирилловидных клеток была
меньше 60 нм, тогда как внутри кокков большая
часть фагов имели размеры от 60 до 110 нм. В по-
верхностном микрослое воды морского залива
(Вьетнам) вирусы инфицировали различные бак-
териальные морфотипы: удлиненные, толстые и
короткие палочки, кокки и нити. Но среди них
доминировали палочки, составлявшие 61% ин-
фицированных клеток, тогда как на долю кокков
приходилось 36%, а на долю нитей – только 4%
(Pradeep Ram et al., 2018). Эти данные свидетель-
ствуют о генетических и физиологических разли-
чиях бактериальных морфотипов. Кроме того,
воздействие бактериофагов на бактерии в значи-
тельной степени зависит от метаболической ак-
тивности последних. Поскольку взаимоотноше-
ния бактерий и фагов видоспецифичны (Bor-
sheim, 1993), вполне возможно, что изменения
доминирующих бактериальных видов во времени
обусловлены развитием специфических фагов.

При изучении распределения размерно-мор-
фологических групп гетеротрофных прокариот в
водной толще оз. Севан были выявлены две ос-
новные особенности. Во-первых, биомасса каж-
дой группы прокариот изменялась в относитель-
но узких пределах. Во-вторых, развитие групп
происходило в тесной взаимосвязи друг с другом.
По-видимому, прокариоты разных размеров и
морфологии занимали одни и те же эколого-фи-
логенетические ниши в водной толще озера, на-
ходились в состоянии жесткой конкуренции за
ресурсы и контролировались бактериотрофными
организмами и вирусами.

При исследовании таксономического состава
большого количества высокогорных соленых и
пресных озер были выявлены семь доминирую-
щих групп бактериопланктона: Betaproteobacteria,
Bacteroidetes, Gammaproteobacteria, Actinobacteria,
Alphaproteobacteria, Cyanobacteria и Firmicutes. До-
минирующие группы бактерий используют раз-
личные адаптационные стратегии, чтобы выжить
в экстремальных условиях. Представители этих
таксонов доминируют в бактериопланктоне эпи-
лимниона не только горных, но и равнинных озер
(Newton et al., 2011).

Основные сдвиги в морфологической и фило-
генетической структуре бактериального сообще-
ства небольшого олиготрофного высокогорного
озера в Альпах (Австрия) были связаны с резкими
сезонными изменениями гидрологических усло-
вий, такими как весеннее таяние льда, летняя
стратификация и осеннее перемешивание водной
толщи (Pernthaler et al., 1998). В сообществе доми-
нировали представители трех таксономических
групп Actinobacteria, Betaproteobacteria и Bacteroidetes,
которые испытывали существенные и предсказу-
емые сезонные изменения. Максимум относи-
тельной численности Betaproteobacteria был связан с
таянием снега и льда и весенним перемешивани-
ем. За ним следовал пик Actinobacteria в середине
лета, тогда как увеличение относительной чис-
ленности Bacteroidetes приходилось на периоды
весеннего и осеннего перемешивания водной
толщи озера.

Исследования таксономической и размерно-
морфологической структуры прокариотопланк-
тона крупного оз. Бурже (Франция) показали, что
в начале весны доминировали мелкие кокки и
крупные палочки (Comte et al., 2006). Последние
принадлежали в основном к кластеру Cytophaga–
Flavobacterium (сейчас это филум Bacteroidetes).
Весной и в начале лета основными потребителями
бактерий были гетеротрофные и миксотрофные
жгутиконосцы. В начале лета, когда количественно
увеличивались представители классов α- и β-Pro-
teobacteria, наблюдалось максимальное выедание
палочковидных бактерий миксотрофными про-
тистами Cryptomonas sp. и Dinobryon sp. Интенсив-
ность выедания прокариот существенно варьиро-
вала, и их развитие, по-видимому, регулировалось
главным образом “снизу” запасами субстратов.

Условия окружающей среды сами по себе не
определяют фенотип прокариот, которые, занимая
одну и ту же экологическую нишу, могут суще-
ственно различаться по морфологии и размерам
(Young, 2006; Jia, Whalen, 2020). Из этого следует,
что отношение площади поверхности к объему
клетки – это очень важное, но не единственное
свойство, необходимое для успешного существо-
вания прокариот (Beveridge, 1988). Важны также
сродство бактериальных ферментов к субстратам,
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способных к поглощению широкого спектра ве-
ществ транспортными системами бактерий, воз-
можность клеток накапливать запасные вещества
и др. Одни формы прокариотических клеток (па-
лочки и нити) дают им конкурентное преимуще-
ство в местообитаниях с высокими концентраци-
ями субстратов и биогенных элементов. Другие
формы (кокки) обуславливают их диффузное рас-
пространение в окружающей водной среде
(Schulz, Jørgensen, 2001). Кроме того, от размеров
и формы клеток зависит скорость их перемеще-
ния и осаждения в толще воды. Скорость движе-
ния самых маленьких прокариот не достаточно
высока, чтобы постоянно находиться в оптималь-
ном диапазоне концентрации субстратов, а круп-
ные клетки, обладающие более высокой скоро-
стью движения, быстро выедаются консументами
или оседают на дно (Walsby, 2005).

Максимальные и минимальные размеры, а
также экологические стратегии бактерий в природе,
вероятно, предопределены генетически (Schulz,
Jørgensen, 2001; Павлова и др., 2021). Бактерии с
высокими скоростями метаболизма (r-стратеги)
быстрее растут и достигают биологической цели
жизни – оставления потомства (Young, 2006). И в
этом отношении размеры и форма клеток явля-
ются очень важными параметрами. Размеры и
форма клеток характеризуют таксоны высокого
ранга, что говорит о большой адаптивной ценно-
сти этих параметров в эволюционных процессах и
необходимости их определения в этом контексте
(Павлова и др., 2021).

Ранее была выдвинута гипотеза о том, что пер-
вые прокариоты имели палочковидную форму, а
кокки – это вырожденные формы (Siefert, Fox,
1998). Нам эта гипотеза не кажется убедительной.
Палочковидным прокариотам свойственен быст-
рый метаболизм, но медленные темпы размноже-
ния, что характеризует их как K-стратегов. Самые
мелкие кокки, так же как и палочки, имеют высо-
кие скорости метаболизма, но в отличие от пало-
чек размножаются быстро и относятся к r-страте-
гам (Andrews, Harris, 1986). Согласно упомянутой
выше гипотезе, мелкие кокки произошли от па-
лочек, стали быстрее размножаться, не достигая
крупных объемов, и перестали быть приоритет-
ными пищевыми объектами для протистов. Но
при этом необходимо учитывать, что в водных
экосистемах количество, активность и структура
прокариот регулируются вирусами в не меньшей
степени, чем протистами и метазоопланктоном
(Fuhrman, Noble, 1995), а вирусы появились на
Земле, вероятно, не позднее бактериотрофных
организмов. Увеличение плотности популяций
прокариот за счет ускоренных темпов размноже-
ния привело бы к их массовому заражению виру-
сами и отмиранию (Thingstad, 2000). Из этого сле-
дует, что конкурентных преимуществ, кроме воз-
можности массового диффузного расселения за

счет быстрого размножения, мелкие кокки не по-
лучили.

Среднеразмерные кокки и коккобациллы, не-
смотря на их близкую к сферической форму, так-
же не являются деградирующими формами. Они
характеризуются медленным метаболизмом и
размножением и относятся к K-стратегам. Объем
этих среднеразмерных клеток меньше, чем у па-
лочек, но больше, чем у мелких кокков, а отноше-
ние площади поверхности к объему значительно
меньше, чем у палочек и мелких кокков. Кто бы
ни был их предком, такой путь эволюционного
развития также не кажется очень успешным. Од-
нако среднеразмерные кокки и коккобациллы
менее привлекательны для консументов, по срав-
нению с палочками, и не образуют такие плотные
популяции клеток, как мелкие кокки, избегая тем
самым массового заражения и лизиса фагами. Но
они, как и прокариоты других размерно-морфо-
логических групп, регулируются “сверху”, по-
скольку в периоды уменьшения в сообществе па-
лочек и мелких кокков, их численность и биомасса
также снижаются (Pernthaler et al., 2001; Hahn,
2003). Однако главный механизм регуляции сред-
неразмерных кокков и коккобацилл, доля кото-
рых в прокариотопланктоне оз. Севан наиболее
постоянна среди всех групп, – это контроль “снизу”,
т.е. жесткая конкуренция за дефицитные ресурсы.
Это подтверждается тем, что разные размерно-
морфологические группы прокариотопланктона
развиваются в тесной взаимосвязи друг с другом.
Из-за того, что среднеразмерные прокариоты
проигрывают конкуренцию за субстраты палоч-
кам и вибрионам и мелким коккам, они растут
медленнее и не делятся до тех пор, пока по раз-
ным причинам не происходит элиминация их
конкурентов. При ослаблении конкуренции ме-
таболизм среднеразмерных клеток ускоряется,
однако темпы их роста остаются умеренными, а
их объем практически постоянен. Затем они на-
чинают делиться, немного увеличивая свою чис-
ленность, что показано в экспериментах (Batani
et al., 2016). Поскольку среднеразмерных кокков
и коккобацилл в водоемах немало, то их бескон-
трольное размножение привело бы к резкому уве-
личению численности прокариотопланктона, че-
го не происходит, так как они сразу же попадают
под контроль “сверху” (Pernthaler et al., 1996). За-
тем этот цикл повторяется вновь. По-видимому,
структурно-функциональная организация прока-
риотопланктона основана на совместном и по-
следовательном выполнении общих функций
всеми его размерно-морфологическими группа-
ми, способными успешно существовать в одних и
тех же эколого-филогенетических нишах.

При изучении “разреженной бактериальной
биосферы” (rare bacterial biosphere) водоемов
были установлены закономерности, связанные
с трофическими стратегиями прокариот. Так,
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постоянно редкие таксономические группы мо-
гут состоять из олиготрофов, адаптированных к
существованию в условиях дефицита ресурсов,
тогда как условно редкие или распространенные
таксоны могут быть представлены копиотрофа-
ми, способными к быстрому росту при высокой
концентрации субстратов, как это было показа-
но, например, для оз. Мичиган (Newton, Shade,
2016). Трофические стратегии микроорганизмов
в значительной степени влияют на их количе-
ственное развитие и функции в круговоротах
биогенных элементов и структурно-функцио-
нальной организации водных экосистем.

В Севане в XXI в. происходили резкие колеба-
ния плотности доминирующего вида рыб – сига,
что отражалось на численности метазойного
планктона и структуре всей планктонной сети
озера (Крылов и др., 2021). Популяция сига из-за
браконьерского перелова уменьшилась, и, когда к
2012 г. этот планктофаг почти исчез из озера, в со-
ставе зоопланктона появился и начал доминиро-
вать крупный вид ветвистоусых Daphnia magna,
который оказывал значительный пищевой пресс
на фитопланктон и микробное сообщество. Этот
вид относится к тонким фильтраторам, характе-
ризуется широким спектром кормовых объектов
и способен использовать в пищу гетеротрофные
и автотрофные организмы, находящиеся на всех
уровнях планктонной трофической сети
(Lampert, 2011). Как было показано ранее, даф-
нии могут выедать бактерий, в основном крупных
и агрегированных, а также оказывать на них опо-
средованное влияние, в том числе стимулирую-
щее, через действие трофического каскада.

В опытах, проведенных в небольшом безрыб-
ном пресноводном пруду, было показано, что после
удаления доминанта D. magna усиливалось выеда-
ние бактериопланктона гетеротрофными флагел-
лятами, и происходила его сукцессия от быстро-
растущих мелких бактерий к крупным, устойчи-
вым к выеданию морфотипам (Jurgens et al., 1999).
Увеличилась также доля мелкоразмерных палочек
и кокков – представителей β-Proteobacteria и Cytopha-
ga–Flavobacterium, но их продукция быстро потреб-
лялась флагеллятами. В сообществе стали доми-
нировать крупные палочки длиной 3–6 мкм из
класса α-Proteobacteria, которые не выедались
жгутиконосцами. Кроме того, развивались также
устойчивые к выеданию нитевидные бактерии,
относящиеся к таксономическим группам β-Pro-
teobacteria и Cytophaga–Flavobacterium.

С 2013 г. в оз. Севан плотность сига начала по-
степенно увеличиваться, что привело к быстрому
исчезновению D. magna. В период проведения на-
ших исследований в 2018–2019 гг. этот вид ветви-
стоусых ракообразных в озере отсутствовал. В ре-
зультате контроль протистов “сверху” со стороны
многоклеточного зоопланктона в разные годы и

сезоны то усиливался, то ослабевал, и вследствие
этого количество гетеротрофных нанофлагеллят
и их бактериотрофная активность испытывали
значительные межгодовые и сезонные вариации.
Как было показано ранее, нанофлагелляты явля-
ются главными потребителями гетеротрофного
бактериопланктона во многих водоемах (Sanders
et al., 1989).

Во все сезоны наблюдений в оз. Севан клетки,
прикрепленные к частицам детрита и образую-
щие микроколонии, были минорной группой
прокариотопланктона. Одной из причин этого
может являться их выедание метазойным планк-
тоном. В этих условиях роль в сообществе каждой
размерно-морфологической группы, а особенно
одиночных клеток, многократно возрастает. При
низкой плотности сига и возрастании количества
зоопланктона в 2013–2014 гг. большая часть про-
кариотопланктона была представлена мелкими
одиночными клетками (Косолапов, 2016). В эти
годы осенью происходило возрастание количе-
ства крупных палочковидных клеток, как оди-
ночных, так и образующих скопления, а также
нитевидных форм, составлявших значительную
часть общей биомассы прокариот, чего не наблю-
далось при возросшей плотности сига в 2018–2019 гг.
В этот период в прокариотопланктоне Севана
преобладали K-стратеги: мелкие палочки и
среднеразмерные кокки и коккобациллы. Од-
нако r-стратеги, такие как мелкие кокки, более
приспособленные к резким изменениям условий
окружающей среды, успешно конкурировали с
K-стратегами, и их доля в сообществе была так-
же весьма значительной.

Экосистемы горных озер чувствительны к по-
теплению климата и его последствиям. Как было
установлено в экспериментальных микрокосмах,
в бактериопланктоне при высоких температурах
(25 и 35°C) начинали доминировать так называе-
мые ультрамикробактерии, к которым относят
бактерий, имеющих объемы пролиферирующих
клеток менее 0.1 мкм3 и малые размеры геномов,
включающие Actinobacteria, Polynucleobacter sp.,
кластеры LD12 (Alphaproteobacteria) и LD28, а так-
же представителей подкластера I Methylophilus.
Ультрамикробактерии обладают большой удель-
ной поверхностью и поэтому преимуществами
при потреблении субстратов, а также при взаимо-
действии с большинством консументов (Hahn,
Hofle, 2001) и вирусами (Weinbauer, 2004). Также
при увеличении температуры воды в составе бак-
териопланктона происходили резкие изменения,
особенно при высоком содержании соединений
биогенных элементов. Таким образом, получены
экспериментальные доказательства того, что при
повышении температуры уменьшаются размеры
клеток бактериопланктона, в его составе начина-
ют доминировать ультрамикробактерии, и сооб-
щество становится нестабильным. Вероятно, при
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дальнейшем потеплении климата подобные из-
менения прокариотопланктона можно ожидать и
в оз. Севан.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Колебания численности и биомассы различ-
ных размерно-морфологических групп пресно-
водного прокариотопланктона в пространстве и
во времени носят закономерный и предсказуе-
мый характер. Для лучшего понимания механиз-
мов функционирования, регуляции и сукцессии
прокариотического сообщества необходимо изу-
чать его размерно-морфологическую структуру
во взаимосвязи с таксономической структурой.
Вероятно, даже таксоны высокого ранга преиму-
щественно имеют in situ определенные размеры и
форму, поэтому большинство клеток какого-ли-
бо морфотипа – это представители определенных
филумов и классов. В таком случае можно утвер-
ждать, что крупные таксоны гетеротрофных про-
кариот имеют определенные экологические стра-
тегии, в ходе реализации которых они в условиях
функциональной избыточности последовательно
получают преимущество в совместно занимаемых
эколого-филогенетических нишах и выполняют
общие для всех прокариот функции, обеспечивая
сукцессию сообщества в крупном пресном гор-
ном озере.
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Size-morphological structure and ecological strategies of prokaryotoplankton
in a large mountain lake Sevan (Armenia)

E. V. Kuznetsovaa, *, D. B. Kosolapova, N. G. Kosolapovaa, M. Yu. Skopinaa

aPapanin Institute for Biology of Inland Waters, RAS
Borok, Nekouzsky Distr.,Yaroslavl Region, 152742 Russia

*e-mail: kuzel@ibiw.ru

The dynamics of the size-morphological groups of heterotrophic prokaryotoplankton of the largest freshwa-
ter reservoir in the Caucasus, Lake Sevan (Armenia) has been studied, which makes it possible to explain its
spatio-temporal organization and succession. The lake is characterized by an alternation of stable and unsta-
ble periods of existence of hydrobionts due to abrupt changes in environmental conditions, mainly caused by
anthropogenic impacts. In the community of planktonic prokaryotes of the lake, the following size-morpho-
logical groups were distinguished: small cocci and coccobacilli, small rods and vibrios, medium-sized cocci
and coccobacilli, large rods and vibrios, filaments, as well as cells associated with detrital particles. The main
contribution (on average 55.5%) to the formation of the prokaryotoplankton biomass of the lake was made by
small rods and vibrios. The biomass of each of the groups f luctuated in time and space within relatively nar-
row limits, and the development of the groups occurred in close relationship with each other. Apparently, dif-
ferent size-morphological groups of prokaryotes are adapted to exist within similar ecological and phyloge-
netic niches, and jointly and consistently perform common functions in the mineralization of organic matter
and trophic interactions in the lake. At the same time, these groups implement various ecological strategies
that can be successful at different periods of the ecosystem’s existence.
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