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Резюме   
Цель:  впервые  методом  проточной  цитометрии  изучить  в  Среднем 
Каспии структуру и функциональные характеристики бактерио‐, пико‐ 
и нанофитопланктона в период цветения в начале сентября 2022 г. 
Для  количественной  оценки  гетеротрофного  бактериопланктона, 
пикофито‐  и  нанофитопланктона  пробы  воды  отбирали  на  разных 
горизонтах  (от  поверхности до  придонного  слоя)  на  серии  станций  у 
западного  побережья  Каспийского  моря  на  границе  между  его 
северной  и  центральной  частями.  Съёмку  проводили  в  начале 
сентября 2022  г.  в  условиях  гидрологического лета,  при  температуре 
на  поверхности  воды  от  24,7°С  до  26,7°С.  Анализ  проб  проводили  с 
помощью проточной цитометрии.  
У  северо‐западного  побережья  Среднего  Каспия  были  выявлены 
экстремально  высокие  концентрации  пикофитопланктона   
(до 1,8×105 кл/мл), представленного, вероятно, пикоцианобактериями 
Synechococcus.  Обнаружены  также  очень  высокие  значения  обилия 
нанофитопланктона  (до  1,6×105  кл/мл),  в  составе  которого 
доминировали  мелкие  жгутиковые.  Показано  четкое  пространст‐
венное  разобщение  пико‐  и  нанофитопланктона.  Максимумы 
нанофитопланктона были приурочены к зоне интенсивного цветения с 
высокими  концентрациями  хлорофилла  а,  тогда  как  пикофи‐
топланктон  достигал  пиков  обилия южнее,  за  пределами  этой  зоны. 
Обнаружено  влияние  термоклина  на  вертикальную  структуру 
микробных  сообществ.  Под  термоклином  резко  снижались 
концентрации  пикофитопланктона  и  доля  физиологически  активных 
HNA‐бактерий. 
Полученные результаты свидетельствуют о ведущей роли мельчайших 
фототрофов  в  пелагиали  Каспия  и  подчеркивают  необходимость 
дальнейших  комплексных  исследований  микробных  сообществ 
Каспия современными методами. 
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Abstract 
Aim.  For  the  first  time,  flow  cytometry  has  been  used  to  study  the 
structure  and  functional  characteristics  of  bacterio‐,  pico‐  and  nano‐
phytoplankton  in  the  Middle  Caspian  during  the  bloom  period  in  early 
September 2022. 
Water samples were taken at different horizons  (from the surface to  the 
bottom layer) at a series of stations along the western coast of the Caspian 
Sea on the border between its northern and central parts to quantitatively 
assess  heterotrophic  bacterioplankton,  picophyto‐  and  nanophy‐
toplankton.  Sampling  was  undertaken  in  early  September  2022  under 
summer hydrological conditions with water surface temperatures ranging 
from  24.7°C  to  26.7°C.  Sample  analysis  was  performed  using  flow 
cytometry. 
Extremely  high  concentrations  of  picophytoplankton  (up  to   
1.8×105  cells/mL),  probably  of  Synechococcus  picocyanobacteria,  were 
detected  off  the  northwestern  coast  of  the  Middle  Caspian.  Very  high 
values  of  nanophytoplankton  abundance  (up  to  1.6×105  cells/mL), 
dominated by small flagellates, were also found. A clear spatial uncoupling 
of  pico‐  and  nanophytoplankton  was  revealed.  Maximum  levels  of 
nanophytoplankton were confined to the area of intensive phytoplankton 
blooming  with  high  concentrations  of  chlorophyll  a,  while 
picophytoplankton  reached  peak  abundance  further  south,  outside  this 
area.  The  influence  of  the  thermocline  on  the  vertical  structure  of 
microbial  communities  was  detected.  The  concentrations  of 
picophytoplankton  and  the  proportion  of  physiologically  active   
HNA‐bacteria decreased sharply under the thermocline. 
The results obtained indicate the leading role of the smallest phototrophs 
in the Caspian pelagial and emphasise the need for further comprehensive 
studies of Caspian microbial communities using modern methods. 
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©  2024  The  authors.  South  of  Russia:  ecology,  development.  This  is  an  open  access  article  under  the  terms  of  the  Creative  Commons 
Attribution License, which permits use, distribution and reproduction in any medium, provided the original work is properly cited. 



Юг России: экология, развитие  2024 Т. 19 N 3  В.C. Муханов и др. 
 

ecodag.elpub.ru/ugro/issue/current    99 

ВВЕДЕНИЕ 
Каспийское  море  –  уникальный,  высокопродуктивный 
бассейн с богатейшими биологическими ресурсами. Его 
меридиональное  расположение,  особенности 
батиметрии и влияния речного стока создают большое 
разнообразие  гидролого‐гидрохимических  факторов, 
оказывающих  влияние  на  сезонную  и  многолетнюю 
динамику  планктонных  сообществ  Каспия  [1–3]. 
Экосистемы Каспийского моря претерпевают серьёзные 
изменения,  особенно  в  последние  десятилетия, 
отмеченные  непрерывным  нарастанием  антропо‐
генного  воздействия,  связанного  как  с  расширением 
добычи  углеводородных  ресурсов  и  прогрессирующей 
эвтрофикацией  [1–5]  так  и  биоинвазиями  [6–17].  Роль 
этих  факторов  в  трансформации  региональных 
экосистем  особенно  хорошо  проявляется  в  Северном 
Каспии и западной части Среднего Каспия [14–16], где и 
проводилось данное исследование. 

Хотя  фитопланктон  Каспия  изучается  с 
середины  прошлого  века,  выявлены  и  описаны  его 
доминирующие  виды,  определён  уровень  продук‐
тивности,  исследована  роль  инвазивных  видов  и 
потенциально  токсичных  водорослей  [17–27], 
сообщество  фитопланктона  всё  ещё  можно  отнести  к 
наименее  изученным  компонентам  экосистем  Каспия. 
Особенно  это  касается  мельчайших  фракций 
планктонных  организмов.  Так,  пикофитопланктон 
(размером  0,2–2  мкм)  практически  не  исследовался  в 
Каспийском  море,  за  исключением  нескольких 
упоминаний  [28].  Данные  по  нанофитопланктону          
(2–20 мкм)  также  носят  фрагментарный  характер,  хотя 

отмечается  его  существенный  вклад  в  общую 
численность фитопланктона в отдельные периоды [28].  

Все  упомянутые  выше  исследования  были 
выполнены  с  помощью  классических  методов 
количественного  учёта  микроорганизмов  –  микроско‐
пии.  В  настоящей  работе  была  предпринята  первая 
попытка  применения  более  современного  подхода  – 
проточной  цитометрии,  что,  с  одной  стороны, 
позволило получить принципиально новые данные, но, 
вместе с тем, усложнило их сравнение с более ранними 
исследованиями.  Таким  образом,  в  рамках  данной 
работы  предполагалось  получить методами  проточной 
цитометрии  новые  сведения  о  бактерио‐,  пикофито‐  и 
нанофитопланктоне  западной  части  Среднего Каспия  в 
начале  осени,  когда  наблюдается  активное  развитие 
фитопланктонного  сообщества.  Район  съёмки  был 
выбран  таким  образом,  чтобы  провести  сравнение 
планктонных  сообществ  в  зоне  высоких  концентраций 
хлорофилла,  а  (по  спутниковым  данным)  и  сопре‐
дельных водах с низким обилием фитопланктона. 
 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Район  и  методы  отбора  проб.  Для  количественной 
оценки  гетеротрофного  бактериопланктона,  пикофито‐ 
и нанофитопланктона пробы воды отбирали на разных 
горизонтах  (от  поверхности  до  придонного  слоя)  на 
серии  станций  у  западного  побережья  Каспийского 
моря  на  границе  между  его  северной  и  центральной 
частями  (рис.  1).  Съёмку  проводили  в  начале  сентября 
2022  г.  в  условиях  гидрологического  лета,  при 
температуре на поверхности воды от 24,7 °С до 26,7 °С.  

 

 
Рисунок 1. Расположение станций отбора проб в районе исследований и пространственное распределение 
концентрации хлорофилла а (CHL A, мг/м3) в поверхностном слое вод Каспийского моря в сентябре 2022 г. 
Прерывистая линия – южная граница зоны цветения фитопланктона 

Figure 1. Location of sampling stations in the study area and spatial distribution of chlorophyll a concentration  
(CHL A, mg/m3) in the surface layer of the Caspian Sea waters in September 2022.  
The dashed line is the southern boundary of the phytoplankton bloom 
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Пробы  разливали  в  5‐мл  криопробирки,  немедленно 
замораживали  в  жидком  азоте  и  хранили  до  их 
анализа,  который  проводили  на  берегу  в  условиях 
стационарной  лаборатории  после  окончания 
экспедиции.  

Характеристика  района  исследований.  Зона 
экстремально  высоких  концентраций  хлорофилла  а     
(2–8  мг/м3)  формируется  на  северо‐западе  моря  в 
течение всего года. От лета к осени она расширяется на 
юг по всему периметру зоны речного влияния, а также 
распространяется  в  южном  направлении  вдоль 
западного  побережья  Каспия,  где  и  располагался 
полигон  исследований.  Возрастание  концентраций 
происходит синхронно с ростом температуры, а летний 
пик  развития  фитопланктона  формируется  в  период 
наибольшего  прогрева  поверхностного  слоя  и 
обусловлен,  по‐видимому,  поступлением  с  речными 
водами  органического  вещества  и  биогенных 
элементов.  Южная  часть  полигона  исследований 
расположена  в  Среднем  Каспии,  воды  которого 
вовлечены в циркуляцию Дербентского циклонического 
круговорота. Это наименее продуктивный район моря с 
содержанием  хлорофилла  в  пределах  0.25–1.0  мг/м3. 
Его  пиковые  концентрации  наблюдают  в  сентябре‐
октябре  в  период  ослабления  инсоляции  и  начала 
активного ветрового перемешивания [3]. 

Проточная  цитометрия.  Цитометрический 
анализ  проб  проводили  в  условиях  стационарной 
лаборатории  с  помощью  проточного  цитометра 
CytomicsTM  FC  500  (Beckman  Coulter,  США),  оборудо‐
ванного  488‐нм  однофазным  аргоновым  лазером  и 
программного  обеспечения  CXP.  Обработку  цитомет‐
рических  данных  вели  с  помощью  программного 
обеспечения  Flowing  Software  v.  2.5.0  (Perttu  Terho, 
Turku  Centre  for  Biotechnology,  University  of  Turku, 
Finland, www.flowingsoftware.com). 

Общую  численность  пико‐  и  нанофитопланк‐
тона  определяли  в  неокрашенных  пробах  с  помощью 

гейтинга  популяции  клеток  на  2‐параметрических 
цитограммах  прямого  светорассеивания  (канал  FS)  и 
автофлуоресценции  в  красной  (FL4,  675  нм)  и 
оранжевой  (FL2,  575  нм)  областях  спектра  на 
безразмерных  логарифмических  шкалах  (рис.  2). 
Идентификацию  кластеров  фикоэритрин‐содержащего 
пикофитопланктона  (PPE+)  и  нанофитопланктона  (NPE+) 
в  пространстве  цитометрических  переменных  прово‐
дили  по  размерам  клеток  (канал  FS)  и  оранжевой 
флуоресценции  (канал  FL2)  фикоэритрина  (PE)  в 
соответствии  с  [30].  Эти  группы  образуют  характерные 
кластеры  на  цитограммах,  которые  характеризуются 
высоким  содержанием фикоэритрина  (рис.  2  (б)  и  (в)). 
Величины  сигналов  FL4  и  FL2,  измеряемые  для 
индивидуальных  клеток,  служили  мерой 
внутриклеточного  содержания  пигментов  – 
соответственно,  хлорофилла  а  и  фикоэритрина. 
Настройки  прибора  (усиление  и  вольтаж  каналов 
измерения)  и  конфигурация  гейтов  на  цитограммах 
соответствовали тем, что применялись в исследованиях 
черноморского пико‐ и нанопланктона [30–32].  

Численность  бактерий  определяли  в  пробах, 
окрашенных  SYBR  Green  I  (Molecular  Probes,  США),  с 
помощью  гейтинга  популяции  клеток  на  2‐парамет‐
рических цитограммах прямого светорассеивания (FS) и 
флуоресценции SYBR Green I в зелёной области спектра 
(канал FL1, 525 нм) на безразмерных логарифмических 
шкалах [33]. Окраску бактерий SYBR Green I проводили в 
соответствии  с  [29].  Это  флуорохром  повышенной 
яркости  с  максимумами  возбуждения  и  эмиссии, 
соответственно,  497  и  521  нм.  Он  обладает  высоким 
сродством  к  двухцепочечной  ДНК,  но  способен  также 
связываться  с  РНК  и  одноцепочечной  ДНК.  Рабочий 
раствор красителя SYBR Green I готовили в разбавлении 
10‐2  и  хранили  в  замороженном  состоянии при  –20  °С. 
Конечное разбавление в пробе составляло 10‐4. Окраску 
проводили  в  темноте  в  течение  30  мин  непосредст‐
венно перед цитометрическими измерениями.  

 

 
Рисунок 2. Идентификация полученных с помощью проточной цитометрии кластеров фитопланктона  
Каспийского моря: пикофито‐ (PICO) и нанофитопланктона (NANO) в пространстве переменных прямого 
светорассеяния (FS) и красной флуоресценции (FL4) хлорофилла (а); содержащего (PPE+) и не содержащего  
(PPE–) фикоэритрин (FL2) пикофитопланктона (б); содержащего (NPE+) и не содержащего (NPE–) фикоэритрин 
нанофитопланктона (в) 
Figure 2. Identification of the phytoplankton clusters of the Caspian Sea obtained using flow cytometry:  
picophyto‐ (PICO) and nanophytoplankton (NANO) in the space of phycoerythrin‐containing (NPE+) and  
phycoerythrin‐free (NPE–) nanophytoplankton (c), variables of forward light scattering (FS) and  
red fluorescence (FL4) of chlorophyll (a); phycoerythrin‐containing (PPE+) and  
phycoerythrin‐free (PPE–) (FL2) picophytoplankton (b) 
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Внутриклеточное  содержание  нуклеиновых  кислот  в 
бактериальных  клетках,  измеряемое  с  помощью 
проточного  цитометра  (канал  FL1),  служило  показа‐
телем  их  физиологической  активности.  Бактерии  с 
высоким  содержанием  нуклеиновых  кислот               
(HNA‐бактерии)  представляют  собой  физиологически 
активные  клетки,  в  отличие  от  LNA  –  бактерий  с  их 
низким содержанием [35; 36]. HNA‐бактерии идентифи‐
цировали  по  высокой  интенсивности флуоресценции  в 
зеленой  части  спектра  (канал  FL1,  525  нм)  после  их 
окраски SYBR Green I. 

Концентрацию клеток бактерио‐ и фитопланк‐
тона  рассчитывали  по  скорости  протока  пробы 
(соответственно,  15  и  60  мкл  мин‐1),  времени  счёта     
(60–480  сек.) и  количеству клеток,  зарегистрированных 
в  этот  промежуток  времени  (в  пробах  пикофитопланк‐
тона  –  минимум  3000  кл.).  Контроль  качества 
измерений  проводили  с  помощью  калибровочных 
флуоросфер Flow‐CheckTM (Beckman Coulter) с известной 
концентрацией в пробе. 

Калибровку  цитометрических  измерений 
размеров  клеток  по  каналу  FS  проводили  с  помощью 
разноразмерных  (0.2–10  мкм)  флуоресцентных 
микросфер  (Beckman  Coulter,  Molecular  Probes,  США). 
Размеры  клеток  (L,  мкм)  рассчитывали  на  основе 
данных  канала  FS  как  величину  «диаметра 
эквивалентной  сферы»  (ESD),  объём  которой  равен 
объёму клетки независимо от её морфологии.  

Таким  образом,  с  помощью  проточной 
цитометрии  было  исследовано  20  переменных, 
которые характеризовали  структуру и функциональные 
показатели бактерио‐ и мелкого фитопланктона. 

Спутниковые  данные.  Для  расчета  концентраций 
хлорофилла, а в поверхностном слое Каспийского моря 
в  период  исследований  использовали  данные  сканера 
цвета  MODIS‐Aqua  второго  уровня  [37] 
(https://oceancolor.gsfc.nasa.gov)  и  региональный 
алгоритм, разработанный в ИО РАН [38].  

Статистический  анализ.  Многомерный 
статистический  анализ  (NMDS  –  непараметрическое 
многомерное  шкалирование)  микробиологических 
данных,  полученных  в  разных  районах  исследования, 
проводили  с  помощью  программы  PAST  version  3.16 
[39]  и  индекса  Брея–Кертиса  в  качестве  метрики, 
построение  графиков – в программе Grapher 8  (Golden 
Software, Inc.).  

 
ПОЛУЧЕННЫЕ РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
На  рисунке  3  представлены  типичные  вертикальные 
профили  температуры,  солености  и  флуоресценции 
хлорофилла на двух станциях – в зоне цветения (ст. 30) 
и  за  её пределами  (ст.  33). На  ст.  30  (рис.  3А) Верхний 
квазиоднородный  слой  (ВКС)  распространялся  до 
глубины  около  24  м,  его  температура  составляла          
24–26  °C.  Термоклин  располагался  у  самого  дна. 
Профиль солёности показал слабую стратификацию, её 
величина  плавно  возрастала  от  9,5  до  10,5  ‰. 
Максимум  флуоресценции  (24  отн.  ед.)  был 
зарегистрирован у самой поверхности на глубине 5–7 м. 
Ниже  10  м  наблюдали  резкое  снижение  флуорес‐
ценции,  что  указывало  на  локализацию  основной 
биомассы фитопланктона в относительно тонком (около 
10 м) подповерхностном слое в верхней части ВКС. 

 

 
Рисунок 3. Типичные вертикальные профили температуры, солёности и флуоресценции на станции 30  
в зоне максимума хлорофилла а (А) и на станции 33 за её пределами (Б) 
Чёрными кружками отмечены горизонты отбора проб 

Figure 3. Typical vertical profiles of temperature, salinity and fluorescence at station 30  
in the chlorophyll a maximum zone (A) and at station 33 beyond (Б) 
Black circles indicate sampling layers 

 
На ст. 33, расположенной за пределами зоны цветения 
фитопланктона  (рис.  3Б),  толщина  ВКС  была  больше, 
хорошо  выраженный  термоклин  залегал  на  глубине 
около  30  м.  Температура  под  термоклином  падала  до 
9°C. Концентрация хлорофилла здесь была существенно 
ниже,  максимумы  флуоресценции  (до  6  отн.  ед.) 
располагались непосредственно над термоклином. Под 
термоклином  на  глубине  около  47  м  был  зарегистри‐
рован ещё один небольшой пик флуоресценции, но его 
происхождение  не  было  выяснено,  поскольку  отбор 
проб  на  этом  горизонте  не  производили.  Таким 

образом,  были  выявлены  существенные  отличия  в 
гидрологии  и  вертикальной  структуре  сообщества 
фитопланктона между зоной цветения и окружающими 
водами. 

Описательная статистика исследованных пере‐
менных, характеризующих структуру и функциональные 
показатели  бактерио‐  и  мелкого  фитопланктона, 
приведена  в  табл.  1.  Численности  пикофитопланктона 
(PICO  N)  в  исследованном  районе  Каспийского  моря 
достигали  исключительно  высоких  значений  –  до           
1.8  ×  105  кл/мл,  и  составляли,  в  среднем,                           
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6.7  ±  4.6  ×  104  кл/мл  (здесь  и  далее  указаны  значения 
станд.  откл.)  (табл.  1).  При  этом,  биомассы  пикофи‐
топланктона не превышали 0.35 мг сыр.в./л из‐за малых 
размеров  клеток,  и  составляли 0.21  ±  0.09 мг  сыр.  в./л 

(табл.  1).  Биомасса  нанофитопланктона  была  на  два 
порядка  выше  (19.8  ±  28.5  мг  сыр.  в./л)  и  достигала 
почти 96 мг сыр. в./л (табл. 1). 

 
Таблица 1. Обозначения, единицы измерения и статистики исследуемых переменных 
Table 1. Designations, units and statistics of the variables studied 

Переменная / Variable  Min  Max  m ± SD 

PPE+ N 
Численность PE–‐пикофитопланктона, 103 кл/мл 
Abundance of PE–‐picophytoplankton, 10³ cells/ml 

7.2  166.6  53.3 ± 46.5 

PPE+ S 
Размеры клеток PE+‐пикофитопланктона, мкм 
Cell size of PE+‐picophytoplankton, µm 

1.5  2.1  1.8 ± 0.2 

PPE+ B 
Биомасса PE+‐пикофитопланктона, мг/л 
Biomass of PE+‐picophytoplankton, mg/l 

0.03  0.30  0.15 ± 0.09 

PPE– N 
Численность PE–‐пикофитопланктона, 103 кл/мл 
Abundance of PE–‐picophytoplankton, 10³ cells/ml 

0.3  40.1  13.6 ± 10.9 

PPE– S 
Размеры клеток PE–‐пикофитопланктона, мкм 
Cell size of PE–‐picophytoplankton, µm 

1.7  2.2  2.0 ± 0.2 

PPE– B 
Биомасса PE–‐пикофитопланктона, мг/л 
Biomass of PE–‐picophytoplankton, mg/l 

0.001  0.21  0.06 ± 0.06 

NPE+ N 
Численность PE+‐нанофитопланктона, 103 кл/мл 
Abundance of PE+‐nanophytoplankton, 10³cells/ml 

0.8  18.7  8.9 ± 5.2 

NPE+ S 
Размеры клеток PE+‐нанофитопланктона, мкм 
Cell size of PE+‐nanophytoplankton, µm 

3.8  8.0  5.7 ± 1.3 

NPE+ B 
Биомасса PE+‐нанофитопланктона, мг/л 
Biomass of PE+‐nanophytoplankton, mg/l 

0.13  3.32  0.95 ± 0.91 

NPE– N 
Численность PE–‐нанофитопланктона, 103 кл/мл 
Abundance of PE–‐nanophytoplankton, 10³cells/ml 

0.5  148.6  42.6 ± 44.4 

NPE– S 
Размеры клеток PE–‐нанофитопланктона, мкм 
Cell size of PE–‐nanophytoplankton, µm 

4.2  12.8  8.2 ± 2.6 

NPE– B 
Биомасса PE–‐нанофитопланктона, мг/л 
Biomass of PE–‐nanophytoplankton, mg/l 

0.09  92.60  18.85 ± 27.60 

PICO N 
Общая численность пикофитопланктона, 103 кл/мл 
Total abundance of picophytoplankton, 10³ cells/ml 

19.7  184.5  66.9 ± 46.3 

NANON 
Общая численность нанофитопланктона, 103 кл/мл 
Total abundance of nanophytoplankton, 10³cells/ml 

1.3  160.6  51.5 ± 47.0 

PICO B 
Общая биомасса пикофитопланктона, мг/л 
Total biomass of picophytoplankton, mg/l 

0.04  0.35  0.21 ± 0.09 

NANO B 
Общая биомасса нанофитопланктона, мг/л 
Total biomass of nanophytoplankton, mg/l 

0.21  95.91  19.80 ± 28.50 

BAC N 
Общая численность бактериопланктона, 106 кл/мл 
Total abundance of bacterioplankton, 10⁶ cells/ml 

1.0  7.6  3.5 ± 2.0 

BAC V 
Объемы клеток бактерий, мкм3

Cell volume of bacteria, µm³ 
0.23  0.53  0.35 ± 0.08 

BAC B 
Общая биомасса бактериопланктона, мг/л 
Total biomass of bacterioplankton, mg/l 

0.22  2.48  1.25 ± 0.72 

HNA% 
Доля HNA‐бактерий, % 
Proportion of HNA‐bacteria, % 

41  87  73 ± 12 

 
Характер  пространственного  распределения  коли‐
чественных  показателей  пико‐  и  нанофитопланктона  в 
поверхностном  слое  исследованного  полигона  сильно 
отличался  (рис.  4).  Максимумы  обилия  и  биомассы 
нанофитопланктона наблюдали в его северной части – в 
пределах  зоны  цветения  фитопланктона  и  высоких 
концентраций  хлорофилла.  Наоборот,  пикофи‐
топланктон  достигал  максимального  обилия  на  юге, 
преимущественно,  за  пределами  зоны  цветения         
(рис.  4).  В  целом,  характер  распределения  биомассы 
обеих групп был схожим, а отличия между биомассой и 
численностью  микроорганизмов,  были  обусловлены 
вариабельностью  их  средних  размеров,  которые 
составляли, соответственно, 1.5–2.2 мкм и 3.8–12.8 мкм 
у  пикофито‐  и  нанофитопланктона.  По  этой  причине, 

максимумы  численности  (ст.  11)  и  биомассы  (ст.  17) 
нанофитопланктона  не  совпадали  в  пространстве      
(рис. 4). 

В  сообществе  пикофитопланктона  коли‐
чественно  преобладали  формы,  содержащие 
фикоэритрин  (PPE+).  Существенно  менее  много‐
численный  пикофитопланктон,  не  содержащий 
фикоэритрина  (PPE–),  отличался  по  своему  пространст‐
венному  распределению  –  его  максимумы  распола‐
гались  на  севере  полигона  (ст.  11)  в  зоне  цветения 
фитопланктона,  где  он  количественно  превосходил 
PPE+.  Обратную  картину  наблюдали  в  нанофи‐
топланктоне – количественное преобладание NPE– над 
NPE+. Первые преобладали на севере полигона (ст. 11), 
вторые – на юге (ст. 30), но в пределах зоны цветения.  
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Рисунок 4. Пространственное распределение общей численности пикофитопланктона (PICO N),  
нанофитопланктона (NANO N), бактериопланктона (BAC N) и доли HNA‐бактерий (HNA%) на полигоне  
в Каспийском море в сентябре 2022 г. Единицы измерения представлены в табл. 1. Показано расположение  

станций отбора проб. Прерывистая линия – южная граница зоны цветения фитопланктона в поверхностном слое 

Figure 4. Spatial distribution of the total abundances of picophytoplankton (PICO N), nanophytoplankton (NANO N), 
bacterioplankton (BAC N) and the proportion of HNA‐bacteria (HNA%) at the study area in the Caspian Sea  
in September 2022. Units are presented in Table 1. The location of sampling stations is shown. The dashed line  
marks the southern boundary of the phytoplankton bloom. 

 
Осенние  численности  и  биомассы  бактериопланктона 
западного  Каспия  составляли,  соответственно,               
3.5  ±  2.0  ×  106  кл/мл  и  1.25  ±  0.72 мг/л  и  в  некоторых 
районах  достигали  очень  высоких  значений:                  
7.6 × 106 кл/мл (ст. 19) и 2.48 мг/л (ст. 17) (табл. 1). Доля 
физиологически  активных  бактериальных  клеток  была 
высока,  73  ±  12%,  на  ст.  24  она  составляла  почти  90 % 
(рис. 4). Массовое развитие бактериопланктона наблю‐
дали,  преимущественно,  в  зоне  цветения  фитопланк‐
тона  и  максимумов  концентрации  хлорофилла,  что 
было  вполне  объяснимо  большим  количеством  РОВ, 
поступающим в воды во время цветения (рис. 4). 

Пространственное деление полигона исследо‐
ваний  на  две  чётко  очерченные  акватории  –  зону 
интенсивного  цветения  фитопланктона  (ст.  9–30)  и 
сопредельную  акваторию  (ст.  32–36),  позволяло  более 
детально  исследовать  факторы,  контролирующие 
развитие  микробных  сообществ  поверхностного  слоя 
Каспия  в  осенний  период.  Для  этого  мы  сравнивали 
переменные,  полученные  в  каждой  из  зон  (рис.  5). 
Статистически  достоверные  отличия  были  ожидаемо 
выявлены для основных количественных (BAC N, BAC B) 
и функциональных (HNA%) показателей бактериопланк‐
тона,  хотя  размеры  бактериальных  клеток  менялись 
несущественно.  Районы  также  достоверно  отличались 
по  количественным  показателям  нанофитопланктона 
(NPE+  B,  NPE–  N,  NPE–  B,  NANO  B),  однако  результаты 
сравнения  по  пикофитопланктону  оказались  не  столь 
очевидными.  В  частности,  выяснилось,  что  зона 
цветения  достоверно  отличалась  только  лишь  более 
высокими  значениями  среднего  размера  клеток           
PE‐содержащего  пикофитопланктона  и  биомасс  PPE  – 

(рис. 5).  
Характер  вертикального  распределения 

микробиологических  переменных  зависел,  в  первую 
очередь,  от  глубины  места  и  расположения 
термоклина.  В  зоне  цветения  фитопланктона  глубины 
были небольшие, до 25 м, термоклин залегал у самого 
дна  и,  таким  образом,  не  оказывал  влияния  на 

вертикальную  структуру  микробного  сообщества       
(рис.  6).  Южнее,  за  пределами  высоких  концентраций 
хлорофилла  а,  глубины  увеличивались,  термоклин 
заглублялся  почти  до  30  м.  Под  термоклином 
наблюдали  значительное  снижение  численности  и 
биомассы  пикофитопланктона,  а  также  доли 
физиологически‐активных HNA‐бактерий (рис. 6).  

В  нашем  исследовании  проточная  цитометрия 
была  впервые  применена  для  количественной  оценки 
бактериопланктона  и  мельчайшего  (пико‐  и  нано‐) 
фитопланктона  Каспийского  моря.  Этот  современный 
метод  всё шире используется  в  исследованиях  водных 
экосистем  [30–32;  40;  41],  что  обусловлено  рядом  его 
преимуществ  перед  традиционной  микроскопией.  В 
соответствии  с  результатами  методических  исследо‐
ваний,  проточная  цитометрия  более  точна  и 
эффективна  при  оценке  численности  планктонных 
организмов  в  диапазонах  размеров  до  50  мкм  [42], 
включая пикофитопланктон [43], однако с увеличением 
размеров  объектов  (например,  при  работе  с 
нанофитопланктоном)  расхождения  в  результатах 
становятся  менее  заметными  [43].  Тем  не  менее,  мы 
столкнулись  с  трудностями  в  интерпретации  полу‐
ченных  нами  цитометрических  данных.  В  отличие  от 
черноморских  проб,  в  которых  субкластеры  пико‐  и 
нанопланктона  хорошо  различались,  более  многочис‐
ленный  мельчайший  фитопланктон  Каспия  был 
представлен  на  цитограмах  единым  кластером          
(рис. 2а), а его классификация на пико‐ и нанофракции 
была,  скорее,  формальной.  Это  хорошо  заметно  и  по 
расположению  кластеров  содержащих  и  не  содержа‐
щих  фикоэритрин  клеток  в  каждой  из  размерных 
фракций  (рис.  2б  и  2в).  Микроскопическое  исследо‐
вание  выявило  высокие  концентрации  в  каспийских 
пробах  мельчайших  (2–8  мкм)  жгутиковых.  Их 
присутствие  объясняло  выровненность  размерного 
спектра  фитопланкона  и  трудности  в  дифференциации 
кластеров пико‐ и нанофитопланктона на цитограмах.  
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Рисунок 5. Сравнение исследованных переменных в зоне цветения фитопланктона () и за её пределами ()  
в северо‐западной части Каспийского моря в сентябре 2022 г. Обозначения и единицы измерения  
переменных представлены в табл. 1. Статистически достоверные (p < 0.05) отличия отмечены звездочкой 

Figure 5. Comparison of the studied variables studied in the phytoplankton bloom area () and outside it ()  
in the northwestern part of the Caspian Sea in September 2022. Designations and units of variables are presented  
in Table 1. Statistically significant (p < 0.05) differences are marked with an asterisk 

 
Численности  фотосинтезирующего  пикопланктона, 
полученные  нами  для  каспийских  вод  с  помощью 
проточной  цитометрии,  достигали  1,8×105  клеток/мл, 
т.е.  существенно  превышали  величины,  ранее 
определенные  для  пикофитопланктона  Чёрного  моря 
(не  выше  5×104  клеток/мл)  [30;  31].  Какие‐либо 
сравнения  с  количественными  данными  по 
Каспийскому  морю  пока  не  представляются  возмож‐
ными,  поскольку  его  пикофитопланктон  по‐прежнему 
остаётся  практически  не  исследованным.  Однако, 
происходит  постепенное  накопление  качественных 
данных,  полученных  молекулярными  методами, 
которые  указывают  на  высокие  концентрации  в 
каспийских  водах  пикоцианобактерий  рода 
Synechococcus.  В  частности,  с  помощью метагеномного 
анализа  было  продемонстрировано  большое  значение 
штамма CB0205 из субкластера 5.2 пикоцианобактерий 
[44]. На важную роль Synechococcus в пелагиали Каспия 
также  косвенно  указывали  результаты  исследования 
виромов [45]. В водах Северного Каспия были найдены 
виротипы,  инфицирующие  этот  род  пикоциано‐
бактерий,  в  частности  –  цианофаги  S‐CBS4,  которые 

относятся к сифовирусам. Кроме того, функциональный 
анализ  метагеномного  секвенирования  выявил 
присутствие  цианофагов  S‐SKS1  и  S‐SSM7,  которые 
относятся  к  миовирусам  и  также  специфичны  к 
синехококкусу  [45].  Таким  образом,  наши  данные 
указывают  на  то,  что  фикоэритрин‐содержащий 
пикофитопланктон  (PPE+),  высокие  концентрации 
которого были обнаружены нами в Среднем Каспии (до 
1,7×105 клеток/мл), мог быть представлен преимущест‐
венно пикоцианобактериями рода Synechococcus. 

Нанофитопланктон  Каспия  исследован 
несколько  лучше  по  той  причине,  что  мелкие 
жгутиковые  –  одна  из  групп  фитопланктона,  которая 
количественно  определяется  методами  световой 
микроскопии.  В  разных  работах  в  её  состав  включали 
клетки  разных  размерных  диапазонов.  В  частности,  в 
летний период отмечалось высокое обилие жгутиковых 
во  фракции  4–10  мкм,  которые  вносили  наибольший 
вклад  в  общую  биомассу  фитопланктона  в  сезонном  
термоклине [1; 3]. Численность мелких флагеллят также 
периодами  возрастала  в  поверхностном  слое  в 
северо‐западной  части  Среднего  Каспия,  при  этом 
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максимальные  биомассы  (до  1,3  г/м3)  были  обнару‐
жены  в  осенний  период  [1;  3].  Другие  авторы  [46], 
утверждают,  что  для  современной  структуры  летнего 
фитопланктона прибрежных мелководий дагестанского 
сектора Каспия характерно достаточно высокое флорис‐
тическое  разнообразие  и  преобладание  мелкокле‐
точных  форм  (включая  мелких  жгутиковых).  Те 
величины  численности  (до  1,6×105  клеток/мл)  и 

биомассы (до 96 мг/л) нанофитопланктона, которые мы 
получили  в  данном  исследовании,  можно  охаракте‐
ризовать  как  исключительно  высокие.  Это  может  быть 
связано  с  применением  проточной  цитометрии,  но 
однозначно  указывает  на  то,  что  мельчайшие  формы 
фотоавтотрофов,  включая  пико‐  и  нанофитопланктон, 
могут  играть  гораздо  более  важную  роль  в  функцио‐
нировании экосистем Каспия, чем это видится сейчас. 

 

 
Рисунок 6. Вертикальное распределение исследованных переменных в зоне цветения фитопланктона (ст. 30)  
и сопредельных водах (ст. 33) на полигоне в западной части Каспийского моря в сентябре 2022 г.  
Обозначения и единицы измерения переменных представлены в табл. 1. На ст. 33 показана глубина залегания термоклина 

Figure 6. Vertical distribution of the studied variables studied in the phytoplankton bloom area (station 30)  
and adjacent waters (station 33) in the western part of the Caspian Sea in September 2022 
The designations and units of variables are presented in Table 1. The depth of occurrence of the thermocline is shown for station 33 

 
В  нашем  исследовании  также  было  выявлено 
пространственное  разобщение  между  пико‐  и 
нанофитопланктоном,  которое  заключалось  в  том,  что 
максимумы  нанофитопланктона  были  приурочены  к 
зоне  интенсивного  цветения фитопланктона  и  высоких 
концентраций  хлорофилла  а,  в  то  время  как 
пикофитопланктон  достигал  максимального  обилия  за 
пределами  этой  зоны.  Способность  пикоформ 
существовать  при  значительно  более  низких  концент‐
рациях  биогенных  элементов  и,  таким  образом, 
успешно  конкурировать  с  нано‐  и  микрофитопланк‐
тоном  в  подобных  условиях,  может  служить  одним  из 
объяснений  наблюдаемого  нами  пространственного 
распределения фитопланктона.  

В  соответствии  с  нашими  данными,  темпера‐
турная  стратификация  водного  столба  и  положение 
термоклина  также  оказывали  заметное  влияние  на 
вертикальное  распределение микробных  сообществ.  В 
частности,  под  термоклином  резко  снижалось  обилие 
пикофитопланктона  и  доля  метаболически  активных 

HNA‐бактерий.  Действительно,  HNA‐бактерии  могут 
доминировать  в  верхнем,  лимитированном  по  азоту 
слое  [48],  тогда  как  на  вертикальное  распределение 
LNA‐бактерий  в  большей  степени  оказывают  влияние 
гидродинамические  процессы  [48].  Таким  образом 
впервые  с  применением  проточной  цитометрии 
получены  количественные  данные  о  бактериопланк‐
тоне  и  мельчайшем  (пико‐  и  нано‐)  фитопланктоне 
Каспийского  моря.  Показаны  чрезвычайно  высокие 
концентрации  пико‐  и  нанофитопланктона  в  водах 
Среднего  Каспия.  Выявлено  пространственное 
разобщение  между  пико‐  и  нанофитопланктоном  – 
максимумы  нанофитопланктона  приурочены  к  зоне 
интенсивного  цветения  фитопланктона,  а  пикофи‐
топланктон  достигает  максимального  обилия  за  её 
пределами.  Показана  важная  роль  температурной 
стратификации  и  положения  термоклина  в  формиро‐
вании  вертикального  распределения  микробных 
сообществ  Каспия.  Полученные  данные  свидетельст‐
вуют, что мельчайшие формы фотоавтотрофов (пико‐ и 
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нанопланктон)  могут  играть  гораздо  более  значимую 
роль  в  функционировании  каспийских  экосистем,  чем 
предполагалось  ранее.  Необходимы  дальнейшие 
комплексные  исследования  пространственно‐вре‐
менной  динамики  и  факторов  контроля  микробных 
сообществ  Каспийского моря  с  использованием  совре‐
менных методов, в частности – проточной цитометрии. 
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