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Аннотация 
Анализируются биотические взаимодействия – соревнование (конкуренция), хищни-
чество и комменсализм – между основными компонентами микробиальной «петли» 
в летнее и зимнее время в верхнем перемешанном слое пелагиали Черного моря. 
В летний период во взаимодействии между бактериями и фитопланктоном в услови-
ях дефицита фосфата в среде отмечался высокий вклад бактерий и фитопланктона 
в суммарное усвоение фосфата микропланктоном (47 и 53 % соответственно), что 
указывает на жесткую конкуренцию бактерий и фитопланктона в усвоении этого ве-
щества. Высокая суммарная скорость усвоения фосфата бактериями и фитопланкто-
ном (119·10−4 мкМ·ч−1) и низкие его концентрации в верхнем перемешанном слое 
обеспечивали малое время его оборота (1.9 ч), что способствовало ускоренному ре-
циклингу фосфата в этом слое. Во взаимодействии хищник – жертва между простей-
шими и пикофракцией (бактерии + пикофитопланктон) отмечалась высокая удельная 
скорость экскреции фосфата простейшими (зоофлагелляты, инфузории), что свиде-
тельствует об их активном участии в выедании бактерий, пикофитопланктона 
и гетеротрофного нанопланктона. Это указывает на высокую функциональную ак-
тивность микробиальной «петли». В зимний период в верхнем перемешанном слое 
над пикноклином при температуре 5.5–10 ºС продукция и коэффициент Р/В за сутки 
бактерий, пикофитопланктона, зоофлагеллят и инфузорий относительно летнего пе-
риода резко снижались. Исключение составляли высокие показатели биомассы 
и продукции фитопланктона. Вклад пикофракции (бактерии + пикофитопланктон) 
в суммарное усвоение фосфата относительно летнего периода снижался до 8 %. 
Средняя суммарная скорость усвоения фосфата микропланктоном относительно лет-
него периода уменьшалась до 15·10−4 с интервалом (9–24)·10−4 мкМ·ч−1. При этом 
время оборота фосфата в верхнем перемешанном слое возрастало до 38 ч, что указы-
вает на замедление его рециклинга и низкий уровень функциональной активности 
МП. Анализ данных позволяет заключить, что усвоение биогенных веществ бактери-
ями и фитопланктоном и их экскреция простейшими подвержены сезонным колеба-
ниям, которые необходимо учитывать при расчете годового баланса вещества и энер-
гии в пелагиали Черного моря.  

Ключевые слова: Черное море, микробиальная петля, бактерии, простейшие, пи-
кофитопланктон, нанофитопланктон, усвоение фосфата, экскреция фосфата 
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Abstract 
The article analyses biotic interactions (competition, predation and commensalism) be-
tween the main components of the microbial “loop” during summer and winter in the upper 
mixed layer of the Black Sea pelagic zone. In summer, the interaction between bacteria and 
phytoplankton in a phosphate-deficient environment resulted in a high contribution of bac-
teria and phytoplankton to the total phosphate uptake by microplankton, which was 47% 
and 53%, respectively, indicating a strong competition between bacteria and phytoplankton 
for uptake of this nutrient. The high total rate of phosphate uptake by bacteria and phyto-
plankton (119·10–4 µM·h–1) and its low concentrations in the upper mixed layer ensured 
a short turnover time of 1.9 hours, which contributed to accelerated phosphate recycling 
in this layer. In the interaction (predator–prey) between protozoa and picofraction (bacte-
ria + picophytoplankton), high values of the specific rate of phosphate excretion by proto-
zoa (zooflagellates, ciliates) were noted. This suggests their active participation in the con-
sumption of bacteria, picophytoplankton and heterotrophic nanoplankton, thus indicating 
the high functional activity of the microbial “loop”. In winter, in the upper mixed layer 
above the pycnocline, at a temperature of 5.5–10°C, the production and daily coefficient 
Р/B of bacteria, picophytoplankton, zooflagellates, and ciliates decreased significantly 
compared to the summer period, with the exception of high levels of phytoplankton bio-
mass and production. The contribution of the picofraction (bacteria + pico-phytoplankton) 
to the total phosphate uptake decreased to 8% compared to summer. The average total rate 
of phosphate uptake by microplankton decreased to 15·10–4 μM·h–1 relative to the summer 
period, with an interval of 9·10–4–24·10–4 μM·h–1. At the same time, the phosphate turnover 
time in the upper mixed layer increased to 38 hours, indicating a slowdown in its recycling 
and a low level of functional activity in the microbial “loop”. A data analysis suggests that 
the uptake of nutrients by bacteria and phytoplankton and their excretion by protozoa are 
subject to seasonal fluctuations, which should be taken into account when calculating 
the annual balance of matter and energy in the Black Sea pelagic zone. 
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Введение 
В последние десятилетия изучению роли и взаимодействия микробных 

сообществ (вирусы, бактерии, пико-, нанофитопланктон и простейшие) уде-

ляется большое внимание, поскольку результаты этих исследований позво-

ляют глубже понять механизм функционирования планктонного сообщества 

в морских и пресноводных водоемах [1–8]. Общепризнанная концепция мик-

робиальной «петли» (МП), разработанная в статье [9], значительно расшири-

ла представления о классической линейной пищевой цепи (ЛПЦ). К состав-

ляющим МП относятся: пико- и нанофитопланктон, гетеротрофные бактерии, 

простейшие (гетеротрофные флагелляты и инфузории) и вирусы [9–11]. 

Из обобщений [6, 10] следует, что микробиальная пищевая цепь является 

неотъемлемой частью морской и пресноводной пелагической ЛПЦ в передаче 

вещества и энергии. При этом гетеротрофные бактерии и простейшие при-

знаются отдельными трофическими звеньями микробиальной пищевой цепи: 

они служат промежуточным элементом в трансформации вещества от авто-

трофных организмов к метазойному планктону. Перед тем как поступить 

в ЛПЦ, основная часть органического вещества трансформируется в процессе 

трофических взаимоотношений между основными компонентами МП (пико- 

и нанофитопланктон, гетеротрофные бактерии и простейшие) [11–13]. 

Наряду с фитопланктоном, гетеротрофные бактерии также активно 

участвуют в усвоении и круговороте биогенных элементов (азота и фосфора). 

Простейшие, выедая бактерий и пикофитопланктон вместе с накопленными 

ими биогенными веществами, трансформируют органическое вещество до ми-

неральных форм азота и фосфора с последующим их выделением во внеш-

нюю среду и тем самым оказывают влияние на рециклинг биогенных элемен-

тов [6]. Следовательно, одна из важнейших функций МП – повышение уров-

ня рециклинга биогенных элементов в условиях их низких концентраций 

в среде, а также благодаря малым размерам бактерий, пико-, нанофитопланк-

тона и простейших, что обеспечивает этим организмам высокий уровень ин-

тенсивности обмена [14]. В зависимости от сезонной изменчивости суммар-

ная скорость усвоения минеральных форм азота и фосфора бактериями и фи-

топланктоном и концентрации этих элементов в среде, скорость экскреции 

простейшими, а также время оборота биогенных элементов в эвфотической 

зоне могут изменяться в диапазоне от нескольких дней до нескольких часов. 

Это может служить показателем ускорения или замедления рециклинга био-

генных элементов в пелагиали Черного моря [15].  

Усвоение фосфата бактериями и разными фракциями фитопланктона и его 

экскреция простейшими взаимосвязаны и зависят от физиологической актив-

ности этих организмов, которые обеспечивают в течение года ускорение или 

замедление рециклинга биогенных элементов и, как следствие, тот или иной 

уровень функциональной активности МП. Следует отметить, что до настоя-

щего времени сезонную изменчивость интенсивности взаимодействия между 

основными компонентами МП и ее функциональной активности в пелагиали 

Черного моря почти не исследовали. 

Цель работы – оценить сезонную изменчивость функциональной актив-

ности МП в пелагиали Черного моря на основе собственных данных о скоро-

сти усвоения фосфата бактериями, пико-, нано- и микрофитопланктоном 
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и экскреции фосфата простейшими, а также с учетом литературных данных, 

характеризующих структурно-функциональные показатели бактерий, фито-

планктона и простейших.   

Материалы и методы исследования 

В исследовании усвоения фосфата различными размерными фракциями 
микропланктона (бактерии + фитопланктон) в открытой части Черного моря 

в условиях, близких in situ, использованы собственные данные, полученные 
для летнего [16] и зимнего [17] периодов. Материалом для изучения послу-

жил микропланктон в пробах воды, отобранных с различных горизонтов эв-
фотической зоны с помощью кассеты 10-литровых батометров зондирующе-

го комплекса МАRK-III. Методы отбора проб воды, условия экспонирования 
опытных склянок, фильтрация проб воды с помощью мембранных фильтров 

с разным размером пор и учетом вакуумного разряжения, подготовка проб 
с радиоактивным фосфором, эффективность измерения радиоактивности 32Р 

на разных радиометрических установках и оценка скорости усвоения фосфа-
та микропланктоном подробно изложены в работах [18–23]. 

В данной работе принято, что фракция микропланктона, осевшая на филь-

трах с размером пор 0.2–1.5 мкм, условно соответствовала бактериям; на филь-
трах с размером пор 0.2–3 мкм – пикофракции (бактерии + пикофитопланк- 

тон); 3–20 мкм – нанофитопланктону; на капроновом сите с размером ячеек 
более 20 мкм – микрофитопланктону. 

Скорость усвоения фосфата различными фракциями микропланктона оце-
нивали радиоизотопным методом с использованием радиоактивного 32Р в фор-

ме ортофосфорной кислоты без изотопного носителя с учетом ряда методиче-
ских особенностей [15, 18, 19–22]. В зимний период радиометрию мембран-

ных фильтров и проб воды, помещенных в стандартные радиометрируемые 
флаконы объемом 20 мл (виалы), выполняли на автоматическом жидкостно-

сцинтилляционном анализаторе 1219-Rack Beta фирмы LKB Wallac с исполь-
зованием сцинтилляционной жидкости OptiPhase Hisafe II при 95%-ной 

эффективности регистрации бета-частиц, испускаемых при распаде ядер 32Р. 
В летний период радиоактивность проб воды и мембранных фильтров изме-

ряли на установке ПСО2-0.8 с газоразрядным торцевым счетчиком СБТ-13 
в свинцовом домике ДС-000 при эффективности регистрации 32Р не более 

45 % (URL: https://works.doklad.ru/view/14BuMVjpSUo/5.html). 

В исследованиях метаболизма фосфора у микропланктона часто приме-
нялся метод измерения 32Р с газоразрядным и сцинтилляционным счетчика-

ми, поэтому возникла необходимость сравнить полученные данные с помо-
щью этих счетчиков и рассчитать абсолютную скорость усвоения фосфора 

бактерио- и фитопланктоном. С этой целью в методической работе [21] мы 
провели эксперименты по измерению радиоактивности 32Р в одних и тех же 

пробах воды и мембранных фильтрах. Изучалось влияние: объема аликвоты 
воды, внесения сцинтилляционной жидкости (а также ее отсутствия), объема 

профильтрованной воды, условий радиометрии мембранных фильтров (с под-
ложкой и без нее при различной геометрии счета). Измерения выполняли 

на газоразрядном торцевом счетчике СБТ-13 и сцинтилляционном анализато-
ре (1219-Rack Beta) – как с добавлением сцинтилляционной жидкости в ра-

диометрируемые флаконы, так и без нее. 
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Анализ этих данных показал, что в настоящее время могут быть исполь-

зованы три технических способа измерения 32Р в исследуемых пробах при со-

блюдении идентичных условий регистрации 32Р в воде и на фильтре с микро-

планктоном. Однако следует учитывать, что при регистрации 32Р на газораз-

рядном торцевом счетчике СБТ-13 необходимо обеспечить не только соот-

ветствующую геометрию счета аликвоты воды и фильтров с микропланкто-

ном, но и идентичные для них условия по обратному рассеиванию бета-частиц. 

Это достигается с помощью одинаковых по толщине (0.5 мм) алюминиевых 

подложек для мембранных фильтров и аликвот воды. При этом оценка схо-

димости баланса (когда радиоактивность воды до фильтрации равна сумме 

радиоактивностей фильтра и фильтрата по радиометрии 32Р), полученная 

на газоразрядном комплексе РПС, давала удовлетворительные оценки по-

грешности счета – 1.19 (0.11) [19]. Аналогичные оценки получены и при ра-

диометрии 32Р на сцинтилляционном анализаторе (1219-Rack Beta) мембран-

ных фильтров с микропланктоном и аликвоты воды (объемом до 1.0 мл) без 

внесения сцинтилляционной жидкости (эффект Черенкова) в радиометрируе-

мые флаконы. Такой же результат получен при измерении 32Р на сцинтилля-

ционном детекторе при добавлении 10 мл сцинтиллятора. Однако в этом слу-

чае аликвоту воды (объемом не более 0.1 мл) необходимо наносить на такой 

же мембранный фильтр, который используется при фильтрации микропланк-

тона. Это позволит создать идентичные условия регистрации 32Р в воде и 

на мембранном фильтре с микропланктоном [19].  

При нарушении идентичности условий радиометрии аликвот воды и мем-

бранных фильтров с микропланктоном результаты измерений 32Р на газораз-

рядном торцевом счетчике, по сравнению с данными, полученными на сцин-

тилляционном детекторе без внесения сцинтилляционной жидкости в радио-

метрируемые флаконы, могут быть занижены в 1.19 (0.11) раза, а с внесени-

ем 10 мл сцинтиллятора – в 1.82 (0.36) раза [19].  

В связи с изложенным выше выявленные методические нюансы при из-

мерении 32Р на газоразрядном и сцинтилляционном счетчиках автор учиты-

вал при обобщении данных газоразрядного устройства, чтобы корректно 

определить скорость усвоения фосфата микропланктоном в летний период. 

Эту скорость за время экспозиции опытных склянок в условиях, близких 

к in situ, рассчитывали по изменению радиоактивности фосфата на фильтрах 

по формуле [22, 24] 

V = (r – r1)∙P/(R∙U∙t), (1) 

где V – скорость усвоения фосфата микропланктоном, мкМ∙ч–1; r – радиоак-

тивность 32Р, зарегистрированная на фильтрах с микропланктоном после экс-

позиции опытных склянок, имп.∙мин–1; r1 – радиоактивность 32Р, сорбирован-

ная на фильтрах и планктонных организмах (при внесении сулемы в склянки), 

имп.∙мин–1; R – радиоактивность 32Р в воде в начальный момент времени, 

имп.∙мин–1∙л–1; Р – концентрация фосфата в морской воде, мкМ; U – объем 

профильтрованной воды, л; t – время экспозиции опытных склянок, ч. 
Время оборота фосфата в исследуемом слое рассчитывали как отноше-

ние концентрации фосфата в морской воде к скорости его усвоения микро-
планктоном. Концентрацию фосфата в морской воде измеряли стандартным  
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методом 1). В летний период, когда в зоне фотосинтеза наблюдался дефицит 
фосфата, для его измерения использовали метод изотопного разбавления [25]. 

В основу расчета экскреции фосфата гетеротрофными организмами были 
положены литературные данные о размерно-видовой структуре зоопланкто-
на, полученные в открытой части Черного моря [26]. Для оценки вклада раз-
личных систематических групп зоопланктона в суммарную экскрецию фос-
фата использовали литературные данные о среднем весе массовых видов зоо-
планктона, среднем весе животных, входящих в ту или иную трофоэкологи-
ческую группу, и их биомассе. В этих работах зоопланктон был представлен 
в виде трофоэкологических групп, объединенных по характеру питания и от-
носительно однородных по размеру: простейших (а), нанофагов (f), эврифа-
гов (v), ойтон (s), сагитт (p), ноктилюк (n), плевробрахий (q1), аурелий (q2), 
мнемиопсиса (q3) [26]. Скорость экскреции фосфата планктонными живот-
ными рассчитывали на основе экспериментально установленного равенства 
интенсивности обмена, измеренной по скорости потребления кислорода 
и скорости экскреции фосфата [27]. Суммарную скорость экскреции фосфата 
планктонными животными Eф (мг Р·м−2·сут−1) рассчитывали по формуле [28] 

Eф = ∑ Ri∙Ni∙Zi∙Fi
q
i=a ,  (2) 

где Ri – суточные траты на обмен для среднего веса одной особи, 
мкал·экз.−1·сут−1; i – индекс трофоэкологической группы животных, к кото-
рой принадлежит особь; Ni – биомасса организмов в трофоэкологических 
группах, мг·м−2; Zi – содержание фосфора на единицу веса особи и ее кало-
рийности, мг Р·мг−1·мкал−1; Fi – температурная поправка, которую вводили 
при расчете интенсивности обмена гетеротрофных организмов из разных 
трофоэкологических групп зоопланктона с учетом их обитания в слоях над 
и под термоклином и рассчитывали по формуле F = Q10

(t – 20)/10, Q10 = 2.25. 

Результаты и обсуждение 
Как видно на схеме (рисунок), МП является неотъемлемой частью клас-

сической ЛПЦ и расширяет возможности исследования трансформации и пе-
редаче вещества и энергии в ЛПЦ на высшие трофические уровни [11].  
Согласно концептуальным положениям МП, интенсивность взаимодействия 
между основными ее компонентами оценивали с учетом трех типов биоти-
ческих взаимоотношений: соревнования (конкуренция), хищничества и ком-
менсализма [9]. Соревнование рассматривали как взаимодействие в ветви 
МП между гетеротрофными бактериями и пико-, нано- и микрофитопланк-
тоном при усвоении фосфата, а хищничество – как взаимодействие в ветви 
между простейшими (зоофлагелляты + инфузории) и пикофракцией (бакте-
рии + пикофитопланктон). Комменсализм определяли как взаимодействие 
в ветви МП между гетеротрофными бактериями, пикофитопланктоном и про-
стейшими, связанное с усвоением фосфата, который выделяется простейшими 
и бактериями при трансформации растворенного органического вещества 
(РОВ), а также фитопланктоном – как прижизненно, так и при отмирании 
и распаде его клеток. 

                                                      

1) Методы гидрохимических исследований океана / под ред. О. К. Бордовского, 

В. Н. Иваненкова. Москва : Наука, 1978. 271 с. 
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Схема МП и ее связь с классической 

ЛПЦ (по [11]) 

Diagram of the microbial “loop” and its 

connection with the classical linear food 

chain (according to [11]) 

 

 
Взаимодействие в ветви МП между гетеротрофными бактериями 

и пико-, нано-, микрофитопланктоном при усвоении фосфата в летний пери-
од. В летнее время в пелагиали Черного моря наблюдается четко выраженный 

термоклин, ограничивающий поступление биогенных веществ в верхний пе-
ремешанный слой (ВПС). Как следствие, в верхнем слое 0–40 м наблюдались 

малые концентрации биогенных веществ, в частности фосфата, изменяющие-
ся в интервале 0.02–0.07 мкМ [4]. На этом фоне анализ многолетних данных 

в слое 0–100 м показал, что вертикальные профили скорости суммарного 
усвоения фосфата микропланктоном (бактерии + фитопланктон) независимо 

от сезона имели общий характер [15]. В летний период в ВПС пелагиали Чер-
ного моря средняя скорость усвоения фосфата микропланктоном составляла 

119·10–4, варьируя в интервале (51–193)10–4 мкМ·ч–1, время его оборота – 1.9 ч. 
В слое термоклина среднее значение этого показателя снижалось и составля-

ло (72 ± 27)·10–4 мкМ·ч–1, а в холодном промежуточном слое на глубинах 40 
и 50–100 м значение понижалось до минимума – (5 ± 3)·10–4 мкМ·ч–1 [15].  

Из анализа полученных летом в ВПС данных о вкладе гетеротрофных 
бактерий, пико-, нано- и микрофитопланктона в суммарное усвоение фосфата 

микропланктоном (бактерии + фитопланктон) следует, что вклад бактериаль-
ной фракции размером 0.2–1.5 мкм составлял 47 %, а пикофракции (бакте-

рии + пикофитопланктон) размером 0.2–3 мкм – 62 % (таблица) [15, 16]. Вклад 
пикофитопланктонной фракции (1.5–3 мкм) рассчитывали как разность меж-

ду вкладом пикофракции (бактерии + пикофитопланктон) и вкладом бактери-

альной фракции (0.2–1.5 мкм). При этом вклад фракций пико- нано- и микро-
фитопланктона в суммарное усвоение фосфата составлял 15, 33 и 5 % соот-

ветственно, а доля бактериальной фракции была выше, чем вклад пико-,  
нано- и микрофитопланктона в 3.1, 1.4 и 9.4 раза соответственно (таблица). 

Это указывает на жесткую конкуренцию в усвоении фосфата между гетеро-
трофными бактериями и пико-, нано-, микрофитопланктоном.  

В суммарном усвоении фосфата микропланктоном на долю бактерий при-
ходилось 47 %, на долю фитопланктона – 53 %. Аналогичные соотношения 

(доля бактерий – от 50 до 96 %) получены в пресноводных и океанических во-
дах, бедных биогенными веществами [24, 29, 30]. Вероятно, отношение вклада 

бактерий и фитопланктона в суммарное усвоение биогенных веществ в тече-
ние годового цикла зависит от ряда таких факторов, как температура воды,  
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Средние значения суммарного усвоения фосфата бактерио- и фитопланктоном  

(V, мкМ·ч–1) и их вклада (%) в верхнем перемешанном слое пелагиали Черного моря 

в летний и зимний периоды 

Average values of total phosphate uptake by bacterio- and phytoplankton (V, μM·h–1) and 

their contribution (%) in the upper mixed layer of the Black Sea pelagic zone in summer 

and winter 

Фракция /  

Fraction 

Летний период / 

Summer 

Зимний период / 

Winter 

V·10−4 
Вклад / 

Contribution 
V ·10−4 

Вклад / 

Contribution 

Бактерии и фитопланктон суммарно  
(более 0.2 мкм) /  
Total bacteria and phytoplankton  
(over 0.2 µm) 

119.0 100 15.00 100 

Пикофракция (бактерии + пикофито- 
планктон) (0.2–3 мкм) /  
Picofraction (bacteria + picophyto- 
plankton) (0.2–3 µm) 

73.7 62 1.20 8 

В том числе / Including:     

бактериальная (0.2–1.5 мкм) / 
bacterial (0.2–1.5 µm) 

55.9 47 0.75 5 

пикофитопланктонная (1.5–3 мкм) /  
picophytoplankton (1.5–3 µm) 

17.8 15 0.45 3 

Нанофитопланктонная (3–20 мкм) / 
Nanophytoplankton (3–20 µm) 

39.3 33 4.35 29 

Микрофитопланктонная (более 20 мкм) / 
Microphytoplankton fraction (over 20 µm) 

6.0 5 9.45 63 

 

П р и м е ч а н и е : Сведения о вкладе размерных фракций в суммарное усвоение фосфата бак-

териями и фитопланктоном даны по [16, 17].  

N o t e : Information on the contribution of size fractions to the total uptake of phosphate by bacterial 

and phytoplankton according to [16, 17].  

 

 

интенсивность света, содержание биогенных веществ, концентрации РОВ 

и атомарного отношения С : N и С : Р в нем. Эти факторы влияют на физио-

логическую активность гетеротрофных бактерий и размерно-видовую струк-

туру фитопланктона [15, 31].  
Гетеротрофные бактерии обладают рядом структурно-физиологических 

особенностей, обеспечивающих им высокий уровень усвоения фосфата отно-

сительно фитопланктона в теплый период года, когда в водах наблюдается 

дефицит биогенных веществ. К таким особенностям можно отнести: высокое 

отношение поверхности клетки к объему у бактерий; наличие активных 

транспортных систем; двукратное превышение содержания внутриклеточного 

фосфора по сравнению с клетками фитопланктона (в среднем 3 % на сухую 

массу); высокий темп роста и короткий жизненный цикл бактерий [6, 24].  
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Гетеротрофные бактерии не только участвуют в трансформации РОВ и взве-

шенного органического вещества (ВОВ) до неорганических форм азота 

и фосфора с последующим выделением их в среду, но и при определенных 

условиях способны активно усваивать эти биогенные элементы из среды. 

При высоких значениях отношений C : N и С : Р в РОВ, указывающих на ма-

лое содержание азота и фосфора в РОВ и дефицит биогенных веществ в сре-

де, скорость усвоения фосфатов и аммония гетеротрофными бактериями по-

вышается, а скорость минерализации этих элементов понижается [32]. 
Наиболее эффективное использование субстрата при минимальной его 

концентрации в среде достигается вследствие увеличения отношения поверх-

ности организмов к их объему [33]. Исследования в весенне-летний и осен-

ний периоды показали, что на большинстве горизонтов кислородной зоны 

в пелагиали Черного моря высокие значения этого показателя были харак-

терны для бактерий, поскольку средний объем их одиночных клеток изме-

нялся в пределах 0.065–0.256 мкм3 (в среднем 0.097 мкм3) [34]. В то же время 

биомасса фитопланктона формировалась в основном за счет кокколитофорид 

и динофлагеллят со средним объемом 456 мкм3 [35, 36]. Из сравнения видно, 

что средний объем клеток бактерий значительно меньше объема клеток фи-

топланктона, при этом содержание фосфора в бактериальных клетках почти 

в два раза выше, чем в клетках фитопланктона. Это означает, что в летний 

период преимущество бактерий в усвоении фосфата обеспечивается как вы-

соким отношением их поверхности к объему, так и большей, чем у фито-

планктона, потребностью в усвоении фосфата. Вероятнее всего, летом в эв-

фотической зоне пелагиали Черного моря в условиях дефицита фосфата зна-

чительная доля этого элемента усваивается гетеротрофными бактериями. 

Это сопровождается конкуренцией между бактериями и пико-, нано- и микро-

фитопланктоном в процессе усвоения фосфата и малым временем оборота – 

1.9 ч [15]. 

В верхнем слое эвфотической зоны структурно-физиологические показа-

тели бактерий характеризовались высокими значениями: продукция варьиро-

вала в среднем от 20 до 50 мгм−3сут−1, а удельная продукция (Р/В) – от 0.5 

до 0.7 сут−1, что указывает на высокий уровень физиологической активно-

сти бактерий [1]. С увеличением глубины в слое 40–100 м, соответствующем 

зоне дефицита кислорода и ХПС, продукция бактерий снижалась в 10–50 раз  

до 2–8 мгм−3сут−1, а коэффициент Р/В изменялся в пределах 0.05–0.1 [1]. 

В летний и раннеосенний периоды в Черном море биомассу фитопланк-

тона в основном формировали перидиниевые (20–75 %) и мелкие жгутико-

вые водоросли (10–60 %). По численности преобладали коколитофориды, 

но их вклад в суммарную биомассу был небольшим и составлял только 20 % 

[35]. Среднемесячные значения продукции фитопланктона в июне – сентяб-

ре составляли соответственно 270, 340, 340, 390 мг  См−2сут−1 при среднем 

335 мг См−2сут−1 для открытой части Черного моря [37]. Там же коэффициент 

Р/В фитопланктона за сутки, рассчитанный по средним за июль – сентябрь зна-

чениям первичной продукции (400 мг См−2сут−1) и биомассы (714 мг См−2), 

составил 0.56 сут−1 [38]. 

Как видно из приведенных данных, в летний период, несмотря на дефи-

цит биогенных элементов в эвфотическом слое, структурно-физиологические 



66                                      Ecological Safety of Coastal and Shelf Zones of Sea. No. 2. 2026 

показатели биомассы, первичной продукции и коэффициента Р/В за сутки 

были высокими, что указывает на относительно высокий физиологический 

уровень фитопланктона. Вероятно, поэтому в летний период в верхнем про-

гретом слое в ветви МП, где взаимодействуют бактерии и разные фракции 

фитопланктона, гетеротрофные бактерии выполняют ключевую роль в транс-

формации органического углерода (от 40 до 80 %), создаваемого первичными 

продуцентами [39]. Не менее значим вклад бактерий и в усвоение фосфата: на 

них приходится до 47 % от суммарного его поглощения микропланктоном 

(таблица). В условиях дефицита в эвфотическом слое основная роль бактерий 

состоит не в регенерации неорганических соединений азота и фосфора, а в их 

усвоении из среды и передаче по микробиальной трофической цепи про-

стейшим в виде частиц, обогащенных этими элементами.  

Взаимоотношения хищник – жертва в ветви МП между простейшими 

и пикофракцией (бактерии + пикофитопланктон) в летний период. По лите-

ратурным данным, в состав простейших в пелагиали Черного моря входят: 

бесцветные жгутиконосцы, инфузории и амебы. Наибольшую численность 

среди бесцветных жгутиконосцев в открытых морях формируют гетеротрофные 

(бесхлорофильные) или миксотрофные представители классов 

Рhytomastigophorea и Zoomastigophorea [40]. 

В весенне-летний и осенний периоды в аэробной зоне открытой части Чер-

ного моря биомасса гетеротрофных нанофлагеллят (зоофлагелляты и динофла-

гелляты) (менее 10 мкм), а также мелких (менее 25 мкм) и крупных (свыше 

25 мкм) инфузорий в слое 0–100 м сосредоточена преимущественно в слое 0–

50 м [41–44]. В летний период основная биомасса гетеротрофных нанофла-

геллят размером менее 10 мкм в слое 0–50 м достигала 70 мгм−3. Ниже тер-

моклина, в слое 50–100 м, при снижении температуры с 10 до 7 °С биомасса 

зоофлагеллят снижалась от 10 до 2 мгм−3 (в ядре ХПС) [41]. В более поздних 

исследованиях аналогичный характер вертикального распределения продукции 

гетеротрофных нанофлагеллят отмечался и в весенне-летний и осенний перио-

ды [43]. 

В целом такой же характер вертикального распределения численности 

и биомассы наблюдался и для инфузорий, поскольку сообщество инфузорий 

было сосредоточено в основном в слое 0–50 м и составляло 88.4–96.0 % 

от суммарной численности и 79.4–96.3 % от суммарной биомассы в толще вод 

кислородной зоны моря. При этом крупные цилиаты (более 25 мкм) с голо-

зойным типом питания преобладали над остальными размерными группами 

инфузорий. Осенью их биомасса в слое 0–50 м составляла 51.3 %, а с мая 

по июнь – 28.1–66.6 % суммарной биомассы инфузорий в столбе воды [44].  
Согласно литературным данным, в аэробной зоне открытой части Черно-

го моря характер вертикального распределения инфузорий может опреде-
ляться: 1) наличием доступной пищи (ее недостаток ограничивает вертикаль-
ное распределение инфузорий в слое 0–100 м); 2) способностью инфузо-
рий совершать вертикальные миграции [44]; 3) влиянием низких температур  
(7–10 °С) в слое 50–100 м на физиологическую активность простейших [26]. 
Подтверждением влияния температуры на вертикальное распределение про-
стейших могут служить немногочисленные структурно-физиологические по-
казатели простейших, полученные для гетеротрофных нанофлагеллят летом 



Экологическая безопасность прибрежной и шельфовой зон моря. № 2. 2026             67 

(июнь) в верхнем слое (0–44 м) и слое 50–70 м Черного моря (его открытой 
части), различающихся по температурному режиму [42]. Средние значения 
биомассы, продукции и коэффициента Р/В гетеротрофного нанопланктона 

в слое 0–44 м составляли 16.2 мгм−3, 11.1 мгм−3·сут−1, 0.68 соответственно. 
Однако с увеличением глубины и понижением температуры в слое 50–70 м 

отмечалось резкое снижение их биомассы с 2.93 до 0.52 мгм−3, продукции – 

с 0.68 до 0.11 мгм−3·сут−1, а значение удельной продукции Р/В снижалось 
в 3.2 раза, составляя в среднем 0.21 [42].  

Исследования питания нанофлагеллят размером менее 10 мкм показыва-
ют, что они, будучи хорошо адаптированы к выеданию бактерий и пикофи-
топланктона в условиях природных концентраций, являются их основными 
потребителями. Зоофлагелляты проявляют бо́льшую активность в потребле-
нии бактерий и пикофитопланктона, чем динофлагелляты [6]. В то же время 
для гетеротрофного нанопланктона размером более 10 мкм бактерии не были 
основным компонентом рациона, но их биомасса осенью достигала 49–76 % 
от суммарной биомассы гетеротрофного нанопланктона, а в мае – июне варь-
ировала от 29 до 64 %. Эти данные указывают на ключевую роль гетеротроф-
ных динофлагеллят, криптомонад и хризомонад в функционировании планк-
тонного сообщества аэробной зоны Черного моря, поскольку они служат 
важным компонентом фракции пищевых частиц размером от 2 до 20 мкм [43]. 
При этом инфузории в большей степени потребляют не только бактерий и 
пикофитопланктон, но и зоофлагеллят и динофлагеллят [44, 45].  

Таким образом, консументами бактерий и пикофитопланктона являются 
зоофлагелляты, динофлагелляты и инфузории. При этом инфузории потреб-
ляют не только бактерий, но и зоофлагеллят и динофлагеллят. Однако ос-
новным компонентом рациона простейших (60–80 % от общего объема пи-
щи, потребляемой в течение 1 ч) являются бактерии и пикофитопланктон.  
В целом в различных районах Черного моря сообщество инфузорий выедало 
от 0.04 до 20.9 % дневной первичной продукции и от 1.0 до 44.2 % суточной 
продукции бактерий [46]. Следует отметить, что в период весеннего и летне-
го развития фитопланктона в Черном море отмечался интенсивный рост бак-
терий, несмотря на высокие скорости их выедания простейшими и лизиса 
вирусами, а бактериальная биомасса достигала характерных для умеренных 
широт значений [6]. К консументам бактерий, пикофитопланктона, гетеро-
трофных нанофлагеллят и инфузорий относятся представители микрозоо-
планктона, такие как личинки рыб, науплиусы, тинтинниды, радиолярии, ап-
пендикулярии (Oikopleura dioica). Они являются посредниками в передаче 
вещества и энергии от МП к ЛПЦ [6, 11].  

В процессе питания простейшие, микро- и мезозоопланктон выделяют 
в среду РОВ и ВОВ [47], а также неорганические формы азота и фосфора [26, 32, 
48, 49], которые в эвфотической зоне активно усваиваются бактериями, пико-, 
нано- и микрофитопланктоном. В летний и раннеосенний периоды к основ-
ным внутренним источникам биогенных элементов (азота и фосфора) в эвфо-
тическом слое Черного моря относятся их экскреция простейшими и мезозоо- 
планктоном, а также выделение растворенных органических веществ в ре-
зультате лизиса клеток бактерий и фитопланктона вирусами. Вирусы замыка-
ют круговорот биогенных веществ в химико-биологических процессах, возвра- 
щая минеральные соединения в среду и тем самым частично восстанавливая их 
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запас для повторного усвоения бактериями и фитопланктоном [6]. Скорость 
этих процессов влияет как на содержание биогенных веществ и РОВ в эвфо-
тическом слое, так и на уровень первичной продукции.  

На этом фоне представляют интерес результаты исследований экскреции 

фосфата простейшими, мезозоопланктоном и желетелым макропланктоном 

в пелагиали Черного моря [26]. Эти результаты, полученные в течение годо-

вого цикла, позволяют косвенно оценить интенсивность взаимодействия хищ-

ник – жертва между простейшими и пикофракцией (бактерии + пикофито- 

планктон). По оценкам автора работы [26], среднегодовой вклад простейших, 

мезопланктона и желетелого макропланктона в пелагиали Черного моря в об-

щую экскрецию фосфата зоопланктоном составлял 51, 32 и 17 % соответствен-

но, то есть наибольший вклад в общую экскрецию фосфата зоопланктоном 

вносят простейшие. Сопоставимые значения вклада простейших (47 %) были 

получены и в мезотрофном районе тропической части Тихого океана [28]. 

В морских олиготрофных водах вклад гетеротрофного нанопланктона разме-

ром 1–15 мкм в общую экскрецию аммония изменялся от 50 до 64 % [48]. 

По нашим данным [26], в теплый период года средние удельные скорости 

экскреции фосфата, нормированные на сухой вес зоофлагеллят и зоофлагел-

лят + инфузорий, в пелагиали Черного моря составляли соответственно 29.01 

и 19.43 мкг Рмг−1·сут−1. Это указывает на высокий уровень интенсивности 

их обмена в отличие от значений этого показателя для мезозоопланктона – 

3.70 мкг Рмг−1·сут−1 и желетелого макропланктона – 0.05 мкг Рмг−1·сут−1. 

В холодный период года среднее значение этого показателя для зоофлагеллят 

снижалось до 15.41 мкг Рмг−1·сут−1, для простейших (зоофлагелляты + инфу- 

зории) – до 9.75 мкг Рмг−1·сут−1, для мезопланктона – до 1.55 мкг Рмг−1·сут−1 

и для желетелого макропланктона – до 0.03 мкг Рмг−1·сут−1 [26].  

Удельная скорость экскреции биогенных элементов обратно пропорцио-

нальна размерам зоофлагеллят, динофлагеллят и инфузорий. Поэтому зоо-

флагелляты размером менее 10 мкм и динофлагелляты размером более 10 мкм 

играют ключевую роль в экскреции аммония и фосфата [26, 32]. В теплый 

период в результате взаимодействия хищник – жертва между простейшими 

и пикофракцией (бактерии + пикофитопланктон) экскреция биогенных ве-

ществ (азота и фосфора) простейшими обеспечивает восполнение биогенных 

элементов, усвоенных бактериями и пикофитопланктоном из эвфотической 

среды, а также обратную связь потоков биогенных веществ в пределах МП [6].  

В летний период в ветви взаимодействия хищник – жертва между пи-

кофракцией (бактерии + пикофитопланктон) и простейшими выявлен не толь-

ко высокий уровень экскреции биогенных веществ (аммония и фосфата) про-

стейшими, но и четко выраженный комменсализм между простейшими и пи-

копланктоном. Это взаимодействие проявляется при усвоении бактериями, 

пико- и нанофитопланктоном фосфата, экскретируемого простейшими и зоо-

планктоном, а также при усвоении и трансформации бактериями РОВ, про-

дуцируемого в процессе жизнедеятельности фитопланктона и разрушении его 

клеток при его выедании зоопланктоном. Наиболее активно комменсализм 

проявлялся в теплый период года при усвоении бактериями, пико-, нано- 

и микрофитопланктоном фосфата, выделяемого простейшими, мезозоопланк-

тоном и желетелым макропланктоном. Среднегодовой вклад простейших  
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в суммарную экскрецию фосфата зоопланктоном в этот период составлял 51 % 

[2]. Поэтому можно предположить, что в летний период при дефиците фос-

фата в эвфотическом слое пелагиали Черного моря комменсализм играет 

важную роль в поддержании биологического равновесия в функционирова-

нии основных компонентов МП и в целом планктонного сообщества.  

Таким образом, одна из важнейших функций МП проявляется в активном 

взаимодействии хищник – жертва между простейшими и пикофракцией (бак-

терии + пикофитопланктон), которая обеспечивает высокую скорость экскре-

ции фосфата простейшими в эвфотическую зону. Активно усваивая биоген-

ные вещества и имея малые размеры клеток при низкой скорости осаждения 

из эвфотической зоны, бактерии, пико- и нанофитопланктон способны долгое 

время удерживать биогенные элементы внутри планктонного сообщества, 

обеспечивая их многократную рециркуляцию. Это, в свою очередь, способ-

ствует ускорению рециклинга биогенных веществ, препятствует их быстрому 

уходу из эвфотического слоя и тем самым поддерживает высокий функцио-

нальный уровень МП.  
Взаимоотношения бактерий, простейших, пико-, нано- и микрофито-

планктона в функционировании МП в зимний период. В зимнее время в верх-

нем перемешанном слое 0–30 м открытой части Черного моря при темпера-

туре 5.5–10 °С наблюдался подъем верхней границы основного пикноклина, 

интенсивное конвективное перемешивание вод и турбулентная диффузия. 

В результате концентрация биогенных веществ (азота и фосфора, в частности 

фосфата) значительно возрастала по сравнению с летним периодом, достигая 

0.11–0.6 мкМ. При этом концентрация фосфата была в 2–4 раза выше уровня, 

лимитирующего развитие фитопланктона [3].  

В то же время средняя суммарная скорость усвоения фосфата микроп-

ланктоном по сравнению с летним периодом значительно снижалась – в сред-

нем до 15·10−4 мкМ·ч−1, варьируя в интервале (9–24)·10−4 мкМ·ч−1 (таблица). 

Высокие концентрации фосфата в верхнем слое 0–40 м и малая скорость его 

усвоения микропланктоном способствовали увеличению времени оборота 

фосфата – в среднем до 38 ч, что указывает на замедление рециклинга этого 

биогенного вещества относительно летнего периода [15]. Вклад пикофракции 

(бактерии + пикофитопланктон) в общее усвоение фосфата резко снижался и 

не превышал 8 %. На долю бактерий и пикофитопланктона приходилось 5 и 

3 % соответственно, что в 9.4 и 5 раз меньше, чем в летнее время (таблица).  

Наблюдаемое снижение скорости усвоения фосфата бактериями и пико-

фитопланктоном и его экскреции простейшими в значительной степени связа-

но с влиянием низкой температуры воды (5.5–10 °С) на их физиологическую 

активность. Это вполне согласуется с результатами исследований влияния 

абиотических и биотических факторов на физиологическую активность бакте-

рий, пикофитопланктона и простейших в холодный период года в водоемах 

умеренных широт, согласно которым активность этих организмов, регулируе-

мая в основном температурой, понижается при охлаждении воды [2, 15, 26, 31].  

В зимне-ранневесенний период, когда наблюдались высокие значения 

биомассы и первичной продукции, а также активно выделялся РОВ фито-

планктоном, значения продукции и суточного коэффициента Р/В бактерий 

были минимальными по сравнению с летним периодом. По данным [2], 
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биомасса бактерий в зимний период изменялась в пределах 80–120 мгм−3. 

В среднем она составляла 100 мгм−3 и оставалась примерно на том же уровне, 

что и летом (99 мгм−3). Небольшой прирост биомассы бактерий прежде 

всего обусловлен пониженной бактериальной продукцией – в среднем 

12.5 мгм−3·сут−1 (от 10 до 15 мгм−3·сут−1) и суточной удельной продукции 

Р/В 0.1 (от 0.08 до 0.15) [2]. Средние значения продукции и Р/В бактерий 

были в 3.7–5.5 раза меньше, чем в летнее время. 

Аналогичная тенденция к снижению функциональных показателей отме-

чалась и в отношении простейших. Так, в летний период с увеличением глу-

бины и резким понижением температуры в слое 50–70 м открытой части 

Черного моря наблюдалось снижение биомассы наногетеротрофов относи-

тельно верхнего слоя (0–44 м): с 2.93 до 0.52 мгм−3 (в 5.6 раза), продукции – 

с 0.63 до 0.11 мгм−3сут−1 (в 5.7 раза), суточная удельная продукция Р/B по-

нижалась в 3.2 раза, составляя в среднем 0.21 [42].  

Для оценки физиологической активности пикофитопланктона в летний и 

зимний периоды использовали результаты сезонной изменчивости трофоди-

намики пикофитопланктона, полученные в поверхностном слое прибрежных 

вод у входа в Севастопольскую бухту [7]. В летний период средние значения 

суточной удельной продукции пикофитопланктона и его выедания составля-

ли 0.47 и 0.80 соответственно и были выше средних значений в 1.9 и 2.7 раза, 

полученных в зимний период [7]. Следовательно, в зимний период в пелагиа-

ли Черного моря наблюдалось значительное понижение физиологической 

активности гетеротрофных бактерий, пикофитопланктона и простейших, что 

способствовало деградации их биотических взаимоотношений (соревнование, 

хищничество, комменсализм) и, как следствие, снижению функциональной 

активности МП.  

Однако в отношении нано- и микрофитопланктона наблюдалась иная си-

туация. Вклад нанофитопланктона в суммарное усвоение фосфата микроп-

ланктоном в зимний период составлял 29 %, что почти соответствовало вели-

чине вклада (33 %) для летнего периода (таблица). Вклад фракции микрофи-

топланктона с размером клеток свыше 20 мкм составлял в среднем 63 %, что 

в 12.6 раза выше, чем в летний период. Таким образом, общий вклад фракций 

нано- и микрофитопланктона составлял 92 %, что свидетельствует о лидер-

стве фитопланктона в усвоении фосфата относительно гетеротрофных бакте-

рий. Это обусловлено доминированием в составе фитопланктона холоднолю-

бивых видов диатомовых водорослей и отсутствием конкуренции между этими 

водорослями и бактериями в суммарном усвоении фосфата (таблица). Средне-

месячные значения продукции фитопланктона в январе – марте в центральных 

районах открытой части Черного моря были высокими и составляли 420, 685 

и 700 мг См−2сут−1 соответственно [37]. Суточный коэффициент Р/В, рас-

считанный для всего сообщества фитопланктона в водной толще, составлял 

0.25 при среднем значении первичной продукции для февраля и марта 

600 мг См−2сут−1 и биомассы фитопланктона – 2381 мг См−2 [38].  

Таким образом, средние показатели первичной продукции и биомассы фи-

топланктона в зимний период были в 1.5 и 3.3 раза выше, чем в летний [38]. 

Высокие значения первичной продукции и биомассы фитопланктона в верхнем 
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слое над пикноклином в открытой части Черного моря в зимне-ранневе- 

сенний период обусловливались главным образом высоким положением пик-

ноклина, увеличением концентрации биогенных веществ (азота и фосфора) 

и поступательным ростом уровня солнечной радиации. В меньшей степени 

эти процессы регулировались температурой, что в совокупности обеспечива-

ло благоприятные условия для роста и развития холоднолюбивых диатомо-

вых водорослей [3, 37]. Кроме того, наблюдаемое увеличение биомассы 

и продукции фитопланктона в верхнем слое 0–40 м в значительной степени 

связано с ослаблением пресса зоопланктона при выедании фитопланктона 

при низкой температуре воды (5.5–10 °С), оказывающей влияние на сниже-

ние интенсивности обмена зоопланктонных организмов [3, 26].  

Заключение 

Анализ литературных и собственных данных показал, что в ветви взаи-

модействия «соревнование (конкуренция)» между гетеротрофными бактери-

ями и различными размерными фракциями фитопланктона в летний период 

в ВПС наблюдался высокий вклад бактерий (47 %) и фитопланктона (53 %) 

в суммарное усвоение фосфата микропланктоном. На долю пикофракции 

(бактерии + пикофитопланктон) приходилось 62 %, что указывает на ее ли-

дерство в усвоении фосфата. В ветви взаимодействия хищник – жертва между 

пикофракцией (бактерии + пикофитопланктон) и простейшими выедание пи-

кофракции сопровождалось высокой удельной скоростью экскреции фосфата 

(29.01 и 19.43 мкг Рмг−1·сут−1), нормированной на сухой вес зоофлагеллят 

и зоофлагеллят + инфузорий соответственно. Вклад простейших в суммарную 

экскрецию зоопланктоном составлял 51 %. Поскольку удельная скорость экс-

креции фосфата обратно пропорциональна размерам зоофлагеллят, динофла-

геллят и инфузорий, зоофлагелляты и динофлагелляты размером менее 10 мкм 

играют ключевую роль в экскреции фосфата. На этом фоне активно отмечал-

ся комменсализм в ветви между простейшими и пикофракцией, проявляю-

щийся в усвоении мезозоопланктоном и желетелым макропланктоном фос-

фата, экскретируемого простейшими. Гетеротрофные бактерии активно участ-

вуют не только в утилизации РОВ и ВОВ, но и в усвоении биогенных эле-

ментов (азота и фосфора). В летний период основными компонентами МП 

являются бактерии, пико- и нанофитопланктон и простейшие, которые игра-

ют ключевую роль в регулировании усвоения и экскреции фосфата, обеспе-

чивая ускорение его рециклинга, что указывает на высокий уровень функци-

ональной активности МП. В зимний период с понижением температуры 

в ВПС отмечалось существенное уменьшение (относительно летнего периода) 

средних значений удельной продукции гетеротрофных бактерий – в 3.7 раза, 

коэффициента Р/В для пикофитопланктона и его выедания – в 1.9 и 2.7 раза 

соответственно, продукции и коэффициента Р/B для гетеротрофного нано-

планктона – в 5.7 и 3.2 раза соответственно. Снижение физиологической ак-

тивности гетеротрофных бактерий, пикофитопланктона и простейших спо-

собствовало деградации их биотических взаимоотношений между основными 

компонентами МП, что приводило к замедлению рециклинга фосфата в среде 

и снижению уровня функциональной активности МП. Рассмотренные выше 

материалы позволяют заключить, что интенсивность микробиологических 
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процессов в круговороте азота и фосфора подвержена значительным сезон-

ным колебаниям, которые следует учитывать при расчете годового баланса 

вещества и энергии в пелагиали Черного моря.  
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