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Вирусы играют ключевую роль в функционировании морских экосистем, контролируя 
численность и активность микроорганизмов. Однако вириопланктон Черного моря 
практически не изучен. В данной работе впервые получены количественные данные о 
распределении вирусов в толще вод Черного моря методом прямого счета с использо
ванием эпифлуоресцентной микроскопии. Исследования проводили в октябре 2022 г. в 
124-м рейсе НИС «Профессор Водяницкий». Пробы отбирали на шельфе у побережья 
Крыма и на вековом разрезе к центру циклонического круговорота. В соответствии с 
полученными результатами, общая численность вириопланктона изменялась в диапазоне 
0.4–11.6×106 частиц/мл и составляла, в среднем, 4.83±2.52×106 частиц/мл. Максимальные 
величины выявлены в аэробной зоне, минимальные – в сероводородной. Плавное 
увеличение численности вирусов в пределах сероводородной зоны до 2.7×106 частиц/мл 
могло быть связано с формированием более прочного капсида и, соответственно, медлен
ным разрушением частиц, как было показано в аналогичных условиях для вирусов 
Балтийского моря. Диапазоны изменения численности вириопланктона и соотношения 
вирусы/бактерии (от 3 до 90) в глубоководной части Черного моря, а также их уменьшение 
с глубиной соответствовали наблюдениям в других акваториях Мирового океана. 
Полученные данные восполняют пробел в знаниях о вириопланктоне Черного моря.
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Введение

Вирусы – самые распространенные биологические объекты водных экосистем 
со средней концентрацией 106–108 частиц/мл поверхностной морской воды (Suttle 
et al., 2005). Численно они превосходят бактерии примерно в десять раз, и их гораздо 
больше, чем вместе взятых фитопланктона, зоопланктона или организмов на более 
высоких трофических уровнях. Вирусы представляют собой мельчайшие из извест-
ных биологических объектов в Мировом океане и наземных экосистемах, составляют 
94 % содержащих нуклеиновые кислоты частиц в океанических водах, но являются 
крайне малой долей от общей биомассы из-за очень малых размеров. Предполагается, 
что вирусы заражают все морские организмы: от мелкого фитопланктона, который 
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играет важную роль в глобальном круговороте углерода, до более ценных с коммер-
ческой точки зрения организмов, таких как беспозвоночные, рыба и мегафауна. Виру-
сы убивают примерно 20 % микробной биомассы морей в день (Breitbart et al., 2018). 
Вирусные инфекции оказывают широкое влияние на все: от эволюции, экологии и 
биогеохимии океана до здоровья человека и экономики (Rohwer et al., 2007).

Как один из важнейших факторов смертности микроорганизмов вирусы игра-
ют ключевую роль в регулировании численности, состава и разнообразия микроб-
ных сообществ Мирового океана (Weitz et al., 2012), контролируют потоки вещества 
и энергии в морских экосистемах посредством так называемого «вирусного шун-
та», суть которого заключается в гибели инфицированных вирусами гидробионтов 
и, как следствие, пополнении запасов растворенного и взвешенного органического 
вещества. В результате функционирования «вирусного шунта» в «микробной пет-
ле» предотвращается миграция органического вещества вверх по пищевым цепям, 
вызывая отклонение части потока органического вещества к основанию пищевой 
пирамиды.

 Несмотря на постоянный рост числа исследований морского вириопланктона, 
черноморские вирусы практически не изучены, сведения об их численности содержат-
ся в редких микробиологических исследованиях прибрежных вод и донных осадков  
Черного моря (Рылькова и др., 2019; Степанова и др., 2003; Миронов и др., 2010), од-
нако достоверность некоторых результатов вызывает сомнение, из-за применения 
некорректных методов и значительного недоучета вирусных частиц в пробах воды 
(Гаевская А. В. и др., 2007). Таким образом, Черное море – «белое пятно» на карте 
исследований вириопланктона Мирового океана. Первые данные о вертикальном рас-
пределения численности вириопланктона были получены Уфимцевой М. А. и Муха-
новым В. С. (Ufimtseva, Mukhanov, 2023), позже появилась работа И. В. Мошаровой 
(Мошарова, 2023). В данной работе представлены полученные с помощью эпифлу-
оресцентной микроскопии новые данные о численности вириопланктона и их вер-
тикальном распределении в пелагиали глубоководной части Черного моря, включая 
сероводородную зону, на разрезах от шельфа к глубоководным районам Черного моря 
в осенний период.

Материалы и методы исследования

Район и методы отбора проб

Исследования проводили в 124-м рейсе НИС «Профессор Водяницкий» в октя-
бре 2022 г. в мезотрофных водах Черного моря – на шельфе южнее Крымского полу-
острова (ялтинский и алуштинский разрезы) и на разрезе от мыса Херсонес к центру 
западного циклонического круговорота (рисунок 1). 

Пробы отбирали батометром Нискина General Oceanics 10 л на нескольких 
горизонтах от поверхности до придонного слоя (около 2000 м) с учетом данных 
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CTD-зондирований (океанографический зонд IDRONAUT Ocean Seven 320 plus 
CTD) о гидролого-гидрохимической структуре водного столба. По данным, по-
лученным с помощью CTD-зондирующего комплекса (океанографический зонд 
IDRONAUT Ocean Seven 320 plus CTD), в состав которого входил зонд с датчи-
ком флуоресценции, было построено вертикальное распределение концентрации 
хлорофилла а (рисунок 3г). В качестве экспресс-метода определения содержания 
хлорофилла а в Черном море используется флуоресценция пигментов in vivo, 
определяемая с помощью погружного флуоресцентного зонда, откалиброванного 
по стандартным концентрациям хлорофилла а, что предполагает наличие посто-
янного коэффициента между флуоресценцией и концентрацией хлорофилла. В ре-
зультате данные зонда были представлены в виде абсолютных значений концен-
трации этого пигмента (мг/м3).

Для учета численности вириопланктона 5 мл морской воды непосредственно 
после отбора проб фиксировали формалином (2 %) в криопробирках, замораживали 
их в нескольких повторностях в жидком азоте, где они хранились до последую-
щей обработки в условиях стационарной лаборатории на берегу. Анализ числен-
ности вириопланктона проводили по горизонтам на основе условной плотности σt. 

Горизонты определяли в соответствии с моделью плотностной стратификации вод 
Черного моря (Mukhanov et al., 2022), выделяя аэробный слой (14.5 < σt < 15.5), зону 
оксиклина и субкислородный слой (15.5 < σt < 16.2), а также сероводородную зону 
(σt > 16.2). 

 

Рис. 1 – Станции отбора проб воды в Черном море  
(124-й рейс НИС «Профессор Водяницкий») на вековом разрезе (ВР) от центра западного 

циклонического круговорота (ст. 75) в сторону мыса Херсонес, ялтинском (ЯР) 
и алуштинском (АР) разрезах на шельфе южнее Крымского полуострова 



145

ISSN (online): 2587-9634 / ISSN (print): 1564-2291  
Океанологические исследования. 2024. Том 52. № 1. С. 142–156

Гидрологические условия в районах исследования

Максимум температуры на вековом разрезе составил 20.3 ℃ на глубине 4 м на 
ст. 75, минимум – 8.2 ℃ на глубине 52 м на ст. 80. Глубина залегания термоклина 
на вековом разрезе варьировала от 17 до 22 м. Максимальный градиент термоклина 
составлял 1.89 ℃/м и был расположен на ст. 80. Глубина залегания оксиклина со-
ставляла от 30 до 90 м, субкислородного слоя – от 54 до 140 м, сероводородный слой 
начинался с глубины 94 м на ст. 75. Максимум фотосинтетически активной радиа
ции (ФАР) был отмечен в подповерхностном слое, на глубине 2 м на ст. 75. 

Максимум температуры на ялтинском разрезе составил 21.1 ℃ на глубине 
1.5 м на ст. 134.1, минимум – 8.1 ℃ на глубине 66 м на ст. 134.1. Глубина залегания 
термоклина на ялтинском разрезе изменялась от 18 до 26 м. Максимальный гради-
ент термоклина составлял 1.9 ℃/м и был расположен на ст. 134. Глубина залегания 
оксиклина варьировала от 40 до 100 м, субкислородный слой начинается от 100 м на 
ст. 134.1. Максимум ФАР был отмечен в подповерхностном слое, на глубине 2.6 м 
на ст. 134.1. 

Максимум температуры на алуштинском разрезе составил 19.5 ℃ на глубине 
16.1 м на ст. 149, минимум – 8.2 ℃ на глубине 90 м на ст. 149. Глубина залегания тер-
моклина на алуштинском разрезе варьировала от 33 до 58 м. Максимальный градиент 
термоклина составлял 1.38 ℃/м и был расположен на ст. 149. Глубина залегания ок-
сиклина варьировала от 60 до 120 м, субкислородного слоя – от 115 до 155 м, серово-
дородный слой начинался с глубины 155 м на ст. 150.1. Максимум ФАР был отмечен в 
подповерхностном слое, на глубине 2.3 м на ст. 151. 

Эпифлуоресцентная микроскопия

После размораживания 1–мл аликвоту пробы фильтровали на мембрану с 
размером пор 0.02 мкм (Whatman Anodisc 25), окрашивали на капле SYBR Gold 
и отмывали в соответствии c (Chen et al., 2001). Визуализацию вирусных частиц 
проводили методом эпифлуоресцентной микроскопии (Hara et al., 1991) с помощью 
микроскопа Jenalumar–a/d, оборудованного ртутной лампой HBO–202. Методом 
эпифлуоресцентной микроскопии определяют численность вирусоподобных ча-
стиц, так как размеры крупных вирусов совпадают с размерами мелких бактерий. 
Микрофотографии полей зрения (рисунок 2) обрабатывали в программе ImageJ 
(National Institutes of Health) для автоматического счета частиц. В ходе анализа глу-
боководных проб с помощью эпифлуоресцентного микроскопа наблюдали сильную 
засветку фона на фильтре, обусловленную, по-видимому, автофлуоресценцией взве-
си, что значительно затрудняло подсчет вирусных частиц и могло отразиться на 
качестве получаемых оценок.
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Рис. 2 – Морские вирусы и бактерии в поле зрения эпифлуоресцентного микроскопа

Проточная цитометрия

Численность бактериопланктона определяли путем окрашивания пробы мор-
ской воды красителем SYBR Green I по стандартной методике (Brussaard et al., 2010) 
с помощью проточного цитометра Cytomics FC 500 (Beckman Coulter, США), оборудо-
ванного 488 нм однофазным аргоновым лазером, и программного обеспечения CXP. 
Обработку цитометрических данных проводили с помощью программного обеспече-
ния Flowing Software v. 2.5.0 (Perttu Terho, Turku Centre for Biotechnology, University of 
Turku, Finland, www.flowingsoftware.com).

Статистический анализ

Построение профилей пространственного распределения бактерио- и вирио
планктона осуществлялось с помощью программного пакета Surfer 11 (Golden 
Software, Inc.). При расчетах использовался 95 % доверительный интервал. 

Результаты

По результатам прямого счета общая численность вириопланктона в районах 
исследования во всем диапазоне глубин всего водного столба (0–2000 м) состав-
ляла 4.83±2.52×106 частиц/мл и изменялась в диапазоне от 0.25×106 до 1.16×107 час
тиц/мл. Численность бактериопланктона была на порядок меньше и составляла 
0.34±0.05×106 частиц/мл и изменялась в диапазоне от 0.03×106 до 1.15×106 частиц/мл. 
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Диапазоны изменения и статистика численности вириопланктона и соотноше-
ния вирусы/бактерии (VBR) в аэробной (σt < 14.5), переходной (оксиклин и субкисло-
родный слой – 14.5 < σt < 16.2) и анаэробной (σt > 16.2) зонах Черного моря приведены в  
таблице 1. В аэробной зоне (σt < 14.5) численность вирусных частиц и бактерий 
(4.02±0.50×106 частиц/мл и 0.42±0.07×106 кл/мл) была выше, чем в сероводородной 
(σt > 16.2) – соответственно, 2.71±1.16×106 частиц/мл и 0.11±0.04×106 кл/мл). Величи-
ны VBR составляли от 3 до 90. Статистически достоверные отличия (p < 0.05, тест 
Манна-Уитни) были выявлены между аэробной и переходной зонами.

Табл. 1 – Численность вирусов и соотношение вирусы/бактерии на всех 
исследуемых разрезах. AEROBIC – аэробная зона;  

TRANS – оксиклин + субкислородный слой; H2S – сероводородная зона

Численность вирусов, 106 частиц/мл
Зона Минимум Максимум Среднее 95 % дов. инт.

AEROBIC 0.43 9.36 4.02 0.51
TRANS 0.55 8.40 3.03 0.74

H2S 0.61 6.07 2.72 1.16
Отношение вирусы/бактерии

Зона Минимум Максимум Среднее 95 % дов. инт.
AEROBIC 1.27 88.34 16.55 5.32

TRANS 1.36 68.91 17.51 6.65
H2S 4.69 98.47 32.84 19.29

  
На вековом разрезе максимумы численности бактериопланктона  

(рисунок 3а) были расположены в аэробном слое (1.15×106 кл/мл) как над, так и 
под термоклином, минимумы – в сероводородной зоне (0.06×106 кл/мл). На Ял-
тинском разрезе был получен схожий результат – максимум бактериопланктона 
(0.93×106  кл/мл) был над термоклином. На алуштинском разрезе бактерии были 
многочисленны от поверхности до глубин около 50 м, достигая количественной 
отметки 0.99×106 кл/мл.

Профили распределения вириопланктона (рисунок 3б) вдоль исследованных 
разрезов существенно отличались, в первую очередь – наличием максимумов кон-
центрации в более глубоких слоях, включая оксиклин (8.40×106 частиц/мл) и серово-
дородную зону (6.07×106 частиц/мл).

Профили распределения соотношения вирусов и бактерий (рисунок 3в), косвен-
но характеризующего интенсивность инфекционных процессов в столбе воды, были 
получены с ожидаемым распределением «пятен» максимумов в тех же зонах, где на-
ходились максимумы вириопланктона – в оксиклине и субкислородной зоне (17.5), 
а также в сероводородной зоне (32.8). 
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Рис. 3 – Профили пространственного распределения: а – бактериопланктона;  
б – вириопланктона; в – отношения вирусы/бактерии; г – хлорофилла а на вековом (ВР), 
ялтинском (ЯР) и алуштинском (АР) разрезах. Линиями представлены термоклин (ТК) 

и изопикны, ограничивающие оксиклин, субкислородный и сероводородный слои
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Вертикальное распределение вирусных частиц оказалось неоднородным: в пре-
делах аэробной зоны (14.5 < σt < 15.5) численность вириопланктона изменялась не-
значительно (4.01±1.94×106 частиц/мл, n = 44, указано ст. откл.), в зоне оксиклина и 
субкислородном слое (15.5 < σt < 16.2) – сильно снижалась, на бóльших глубинах – 
изменялась в узком диапазоне (между 0.43 и 1.62×106 частиц/мл, n = 15). С глубины 
около 800 м до придонного слоя было обнаружено плавное нарастание численности 
вириопланктона от 0.61×106 частиц/мл до 2.71×106 частиц/мл (рисунок 4), причины ко-
торого пока не ясны. Численность бактериопланктона, в свою очередь, имела тренд 
монотонного снижения с ростом глубины и, по-видимому, не зависела от стратифика-
ции водного столба (рисунок 4).

Зона высокой концентрации хлорофилла а была расположена от подповерхност-
ного слоя до глубин в диапазоне от 30 м (на ВР) до 50 м (на АР). Максимумы хло-
рофилла а залегали на глубинах, соответственно, 20 м (ВР, ст. 76), 17 м (ЯР, ст. 134) 
и 22 м (АР, ст. 149) (рисунок 3г).

Рис. 4 – Вертикальное распределение бактерий (1), вирусов (2),  
соотношения вирусы/бактерии (3) в стратифицированном водном столбе Черного моря. 

Сведены данные, полученные на всех разрезах
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Обсуждение

Полученные в рамках данного исследования величины обилия черноморского 
вириопланктона (до 107 частиц/мл) более, чем на порядок, превышали те немного-
численные оценки, которые приводили для Черного моря другие авторы (Степанова 
и др.,  2003). Вероятно, сильный недоучет ими вирусных частиц мог быть обуслов-
лен недостатками применяемых методов и расходных материалов (Гаевская А. В. 
и др., 2007). Поскольку в основу нашей работы был положен стандартный протокол 
количественного учета вирусных частиц в морской воде, то представленные здесь 
данные можно считать первыми достоверными оценками численности вириоплан-
ктона в водах Черного моря. 

Чтобы соотнести полученные нами величины с численностью вириопланкто-
на в других акваториях Мирового океана, были использованы данные, собранные в 
двух трансокеанических экспедициях, охватывающих как прибрежные районы, так 
и олиготрофные океанические воды (Liang et al., 2014; Wigington et al., 2016). Данные, 
полученные в Черном море (105.8–107 частиц/мл), в значительной степени перекрывали 
диапазон изменчивости обилия вирусов в водах Мирового океана (105–108.5 частиц/мл) 
за исключением экстремально высоких или экстремально низких концентраций. 

	 Также данные по численности вириопланктона Черного моря сопостави-
мы с данными, полученными в крупномасштабном исследовании (охватившим 
более 3000  км) о распределении вириопланктона в эпи-, мезо- и батипелагиче-
ских водах в 19 районах Средиземного моря, от Альборанского моря и Западно-
го Средиземноморья до Тирренского моря, Сицилийского канала и Ионического 
моря (Magagnini et al., 2007). Совокупная численность вирусов в эпипелагических 
водах Средиземного моря была значительно выше, чем в глубоководных водах 
(в среднем 2.4×106 частиц/мл против 0.5×106 частиц/мл). Тем не менее, численность 
вириопланктона в глубоководных районах Средиземного моря была самой высо-
кой на сегодняшний день для глубоководных районов мира (7.0×105  частиц/мл 
и 3.1×105 частиц/мл в мезопелагических и батипелагических водах соответственно) 
и их биомасса составляла 13–18 % от общей биомассы прокариот. Значительная вза-
имосвязь между численностью вириопланктона и прокариотами и первичной про-
дукцией в глубоководных водах предполагает, что глубоководный вириопланктон 
так же зависит от численности и метаболизма хозяев.  Более того, соотношение 
численности вириопланктона к бактериопланктону увеличивается с увеличением 
глубины, что позволяет предположить, что глубокие воды могут представлять оп-
тимальную среду для выживания или размножения вириопланктона. 

Как и в других морских водоемах, в Черном море численность вирусов значи-
тельно снижалась с глубиной. В соответствии с (Liang et al., 2014), в эпипелагических 
водах самую высокую численность вириопланктона наблюдали в водах океаническо-
го круговорота между изобатами 50 и 100 м, тогда как в высокопродуктивных апвел-
линговых водах – выше 50 м, что примерно соответствовало глубине подповерхност-
ных максимумов хлорофилла а (рисунок 4г), наблюдаемых и в нашем исследовании, 



151

ISSN (online): 2587-9634 / ISSN (print): 1564-2291  
Океанологические исследования. 2024. Том 52. № 1. С. 142–156

где рассматривались мезотрофные воды на шельфе южнее Крымского полуострова с 
наиболее часто встречающимися апвеллингами.

Подповерхностные пики численности вириопланктона на глубине максиму-
мов хлорофилла а наблюдали и ранее (Parsons et al., 2012; Cochlan et al., 1993; Hara 
et al., 1996). Их формирование могло быть связано с высокими скоростями элимина-
ции вириопланктона в поверхностном слое (вследствие воздействия солнечного све-
та) и его продукции в зоне максимальной численности и физиологической активности 
потенциальных хозяев – бактерио- и фитопланктона, т. е. в слое максимума хлоро-
филла а. Эти результаты могут свидетельствовать и о том, что бактериопланктон спо-
собен поддерживать высокое число вирусных частиц в условиях, способствующих 
его быстрому росту и высокой продуктивности (Wommack et al., 2000). 

Таким образом, если численность бактерий в Черном море имела тренд монотон-
ного снижения с ростом глубины, то вирусы сохраняли относительно высокие кон-
центрации в аэробном слое, а от оксиклина к субкислородному слою их численность 
снижалась более, чем на порядок. Неожиданным результатом стало плавное нараста-
ние численности вирусов на бóльших глубинах – в сероводородной зоне. Можно ли 
это отнести к уникальным особенностям вертикального распределения вириоплан-
ктона в Черном море, пока не ясно, поскольку мы не располагаем достаточным коли-
чеством данных для подобного утверждения. Объяснить такой феномен было бы тоже 
непросто. Тем не менее, самые осторожные предположения можно было бы сделать на 
основе недавнего исследования вирусов Балтийского моря (KoÈstner et al., 2017), где 
также исследовалось вертикальное распределение вириопланктона в сероводородной 
зоне. Его авторы показали, что (а) вирусы редокс-клина Балтийского моря направля-
ют больше ресурсов на формирование защитных механизмов – формирование более 
прочного и устойчивого к агрессивной среде капсида; (б) в редокс-клине Балтийского 
моря низкая скорость элиминации (разрушения) вирусных частиц ведет к увеличе-
нию их численности. Возможно, похожие механизмы лежат и в основе увеличения 
численности вириопланктона в анаэробных глубинах Черного моря. Это предстоит 
выяснить в будущих исследованиях.

Заключение

Получены первые для акватории Черного моря данные по вертикальному рас-
пределению вириопланктона и отношения вирусы/бактерии на шельфе и в глубоко
водном районе, включая анаэробную зону. В осенний период численность вирусов из-
менялась в диапазоне от 0.4×106 до 1.16×107 частиц/мл с максимумами в аэробной зоне; 
соотношение вирусы/бактерии составляло от 3 до 90. Указанные диапазоны величин, 
а также общий тренд их уменьшения с глубиной соответствовали наблюдениям в 
других акваториях Мирового океана.

В пределах сероводородной зоны наблюдали незначительное нарастание чис-
ленности вирусов с увеличением глубины, что, как предполагается, могло быть 
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обусловлено меньшей скоростью разрушения капсида, как было ранее показано для 
вирусов анаэробной зоны Балтийского моря.

Первые и единичные исследования, которые начались в 2023 г., тем не менее, 
все еще не заполнили существовавший до сих пор пробел в исследованиях вирио-
планктона Черного моря. Это потребует огромных усилий в будущем. В дальнейшем 
необходимо изучить состав вирусных сообществ, продукцию и элиминацию вирус-
ных частиц на разных горизонтах, чтобы прояснить механизмы их контроля в черно-
морских водах и вклад в функционирование пелагических экосистем Черного моря.
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NEW DATA ON THE ABUNDANCE AND VERTICAL DISTRIBUTION 
OF VIRIOPLANKTON IN THE DEEP-WATER AND NERITIC ZONES 

OF THE BLACK SEA
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Viruses play a key role in the functioning of marine ecosystems, controlling the number and 
activity of microorganisms. However, the virioplankton of the Black Sea has been practically 
unstudied. In this work, for the first time, quantitative data on the distribution of viruses in the 
water column of the Black Sea was obtained by direct counting using epifluorescence microscopy. 
The research was carried out in October 2022 on cruise 124 of the R/V “Professor Vodyanitsky”. 
Samples were taken on the shelf off the coast of Crimea and along a secular section towards the 
center of the cyclonic circulation. In accordance with the results obtained, the total abundance 
of virioplankton varied in the range of 0.4–11.6×106 particles/ml and averaged 4.83±2.52×106 
particles/ml. The maximum values were found in the aerobic zone, the minimum  – in the 
hydrogen sulfide zone. A gradual increase in the number of viruses within the hydrogen sulfide 
zone to 2.7×106 particles/ml could be associated with the formation of a more durable capsid 
and, accordingly, slow destruction of particles, as was shown under similar conditions for Baltic 
Sea viruses. The ranges of changes in the abundance of virioplankton and the virus/bacteria ratio 
(from 3 to 90) in the deep-sea part of the Black Sea and their decrease with depth were consistent 
with observations in other areas of the World Ocean. The data obtained fill the gap in knowledge 
about virioplankton in the Black Sea.

Keywords: virioplankton, bacterioplankton, abundance, vertical distribution, Black 
Sea, epifluorescence microscopy
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