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АННОТАЦИЯ

Длинноцепочечные алкеноны –  ​ липиды,  продуцируемые некоторыми микроводорослями отдела 
Haptophyta в морях и континентальных водоемах –  ​являются перспективными палеомаркерами клима-
тических изменений,  поскольку хорошо  сохраняются в донных отложениях. Длина углеводородной цепи 
и степень ненасыщенности двойных связей данного  класса липидов могут варьировать в зависимости 
от условий среды обитания их продуцентов. В донных отложениях двух соленых меромиктических озер  
Шира и Учум,  расположенных в аридной степной зоне юга Сибири (Северо-Минусинская котловина),  
впервые выявлено  наличие длинноцепочечных алкенонов,  оценено  распределение их общего  содержания,  
длины и степени ненасыщенности. В водной толще оз. Учум выявлена высокая численность продуцентов 
длинноцепочечных алкенонов –  ​гаптофитовых водорослей рода Isochrysis (Haptophyta). Показано,  что  
видовой состав гаптофитовых водорослей и состав длинноцепочечных алкенонов в исследованных озерах 
аналогичны таковым в соленых стратифицированных озерах Северной Америки (Саскачеван,  Канада),  
находящихся в схожих климатических условиях и обладающих схожим составом солей. Относительное 
содержание алкенона С37:4 в донных отложениях последних 100 лет отражало  колебания солености озер,  
вызванные документированными изменениями уровня воды. Тем самым показано,  что  длинноцепочечные 
алкеноны могут использоваться в качестве палеомаркера климатически обусловленных изменений уровня 
воды в соленых озерах юга Сибири.

Ключевые слова: длинноцепочечные алкеноны,  гаптофитовые водоросли,  меромиктические озера,  
уровень воды,  климат,  палеолимнологическая реконструкция,  ген 18S рРНК,  метагеномика.
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Для прогноза будущих климатических из-
менений необходима информация о  клима-
те прошлого,  источником которой являются 
донные отложения морей и континентальных 
водоемов. Одним из перспективных молеку-
лярных палеоиндикаторов климата являются 
длинноцепочечные алкеноны (ДЦА) –  ​особый 
класс липидов,  продуцируемый некоторы-
ми видами гаптофитовых водорослей рода 
Isochrysis (Eukaryota;  Haptista;  Haptophy-
ta;  Prymnesiophyceae;  Isochrysidales) [Longo 
et al.,  2018] и сохраняющийся в донных от-
ложениях в неизменном виде миллионы лет 
[Toney et al.,  2010]. По  химической структуре 
ДЦА являются С35 –  С42 метил- и этил-ке-
тонами с ненасыщенными двойными связя-
ми в алифатической цепи. Показано,  что  
ДЦА в природных водоемах представлены 
в основном С37 –  С39 молекулами с 2,  3 и 4 
транс-двойными связями [Araie et al.,  2018]. 
Кроме того,  три-ненасыщенные молекулы 
С37 и С38 могут быть представлены изоме-
рами с различным положением двойных свя-
зей в алифатической цепи [Longo et al.,  2013,  
2016,  2018].
Впервые ДЦА обнаружены в донных отло-

жениях водоемов около  40  лет назад [Boon 
et al.,  1978]. Позже выявлено,  что  степень 
ненасыщенности углеводородной цепи этих 
липидов зависит от температуры среды обита-
ния их продуцентов [Prahl et al.,  1988;  Rosell-
Melé et al.,  1995],  и этот факт был с успехом 
использован для палеореконструкции темпе-
ратуры поверхности мирового  океана [Bras-
sel et al.,  1986;  Müller et al.,  1998;  Lawrence 
et al.,  2005]. Для количественной характери-
стики степени ненасыщенности,  т. е. относи-
тельной доли молекул с разным количеством 
ненасыщенных связей,  а также соотношения 
их изомеров предложены различные расчет-
ные индексы (Uk37,  Uk37’,  RIK37 и другие),  
для которых выявлены корреляции с темпе-
ратурой воды [Rosell-Melé et al.,  1995;  Müller 
et al.,  1998;  Longo et al.,  2016].
Помимо  мирового  океана,  алкеноны и их 

продуценты присутствуют во  многих озерах,  
как в соленых [Toney et al.,  2010;  Zhao et al.,  
2014;  Araie et al.,  2018],  так и в пресных [Lon-
go et al.,  2016,  2018]. Показано,  что  длина 
углеродной цепи алкенонов коррелирует с со-
леностью воды [Ono et al.,  2009;  Zhao et al.,  
2014]. Кроме того,  оказалось,  что  содержание 

тетра-ненасыщенных алкенонов снижается 
с увеличением солености [Rosell-Melé,  1998].
Несмотря на то  что  ДЦА широко  рас-

пространены в природных водоемах,  до  на-
стоящего  времени не выявлено  других про-
дуцентов ДЦА,  кроме нескольких видов 
гаптофитовых водорослей порядка Isochrysi-
dales (Haptophyta) [Longo et al.,  2018]. Выде-
ление гаптофитовых из природных водоемов 
представляет собой трудную задачу,  в чистые 
культуры выделено  лишь несколько  видов,  
продуцирующих алкеноны [Araie et al.,  2018].
Хорошо  известно,  что  объем воды бессточ-

ных озер  чувствительно  реагирует на флук-
туации баланса “осадки – испарение”,  а соле-
ность,  в свою очередь,  изменяется в обратной 
зависимости от объема [Last,  Ginn,  2005]. По-
этому алкеноны в отложениях бессточных 
озер,  отражая колебания солености,  могут 
служить палеоиндикаторами влажности кли-
мата. В аридной степной зоне юга Сибири су-
ществует множество  соленых озер,  в донных 
отложениях которых содержится информация 
о  климатических флуктуациях в данном ре-
гионе. Особенно  ценными объектами для па-
леоклиматологии являются глубокие стра-
тифицированные озера,  донные отложения 
которых обладают годичной слоистой струк-
турой (варвами) [Kalugin et al.,  2013]. Наилуч-
шим образом варвные структуры сохраняют-
ся в меромиктических водоемах,  поскольку 
постоянная анаэробная обстановка в придон-
ных слоях воды обеспечивает сохранность ор-
ганики и исключает разрушение поверхности 
осадка бентосными организмами (биотурба-
цию). Меромиктические озера достаточно  ред-
ки во  всем мире. Донные отложения соленого  
меромиктического  оз. Шира (Республика Ха-
касия) имеют варвовую слоистость и являют-
ся объектом палеолимнологических исследо-
ваний [Рогозин и др.,  2011;  Зыков и др.,  2012;  
Kalugin et al.,  2013;  Hildebrandt et al.,  2015;  
и др.]. Расположенное неподалеку оз. Учум 
(Красноярский край) впервые детально  оха-
рактеризовано  как меромиктическое сравни-
тельно  недавно  [Рогозин и др.,  2018]. Донные 
отложения этого  озера также имеют варво-
вую слоистость,  что  делает его  перспектив-
ным объектом для высокоразрешающих па-
леореконструкций. Для обоих озер  имеются 
многолетние ряды данных о  динамике уровня 
воды и солености,  что  позволяет сопоставить 



770

изменения состава донных отложений с эти-
ми факторами,  а также с метеорологическими 
данными. В обоих вышеуказанных водоемах 
исследования длинноцепочечных алкенонов 
и их продуцентов до  настоящего  времени 
не проводились. В озерах Сибири,  насколь-
ко  нам известно,  до  настоящего  времени ал-
кеноны исследовались только  в донных отло-
жениях мелководного  солоноватого  оз. Чаны 
(Новосибирская обл.) [Song et al.,  2015;  Lon-
go et al.,  2018].
Цель настоящей работы –  ​выявить нали-

чие и состав длинноцепочечных алкенонов 
в донных отложениях озер  Шира и Учум,  
присутствие и видовой состав гаптофитовых 
водорослей и оценить возможность примене-
ния длинноцепочечных алкенонов в качестве 
палеоиндикаторов состояния вышеуказанных 
водоемов и климатических вариаций в данной 
местности. Мы ограничились анализом только  
той части донных отложений,  которая соот-
ветствует периоду инструментальных наблю-
дений за изменением уровня озер,  чтобы вы-
явить реакцию состава алкенонов отложений 
именно  на эти изменения.

ОПИСАНИЕ ОБЪЕКТОВ

Озеро Шира (54°30ʹ с. ш.,  90°11ʹ в. д.) рас-	
положено  на юге Сибири,  в Ширинском районе 
Республики Хакасия,  в 15 км от пос.   Ши-	
ра. Озеро  овальной формы,  размером около  
5,3 × 9,3 км,  площадью около  35,9 км2,  мак-
симальной глубиной 24 м (2019). В настоящее 
время озеро  меромиктическое,  средняя соле-
ность в миксолимнионе в период летней стра-
тификации 2002–2017 гг. составляла около  
15 г∙л–1,  а в монимолимнионе –  ​около  19 г∙л–1	
[Rogozin et al.,  2017].

Озеро Учум (55°05ʹ с. ш.,  89°43ʹ в. д.) распо-
ложено  в 70 км к северо-западу от оз. Шира,  
на территории Ужурского  района Краснояр-
ского  края,  в 30 км к югу от г. Ужур. Озеро  
имеет овальную форму размером 1,5 × 4 км,  
площадь поверхности около  4 км2,  макси-
мальную глубину 7,9 м (2016 г.). В настоящее 
время озеро  меромиктическое,  соленость 
в верхних слоях миксолимниона в период лет-
ней стратификации 2015 и 2016 гг. составля-
ла около  24 г∙л–1,  в придонных слоях 34 г∙л–11	
[Рогозин и др.,  2017].

Оба озера бессточные,  питаются за счет 
поверхностного  стока и подземных вод. Основ-
ным источником поступления воды в оз. Шира 
является р. Сон. Вода обоих озер  имеет суль-
фатно-хлоридный,  натриево-магниевый ион-
ный состав,  в обоих озерах преобладают ионы 
сульфата и натрия. Значения рН в оз. Шира 
около  8,9,  в Учуме –  около  9,3. Оба водое-
ма обладают бальнеологическими свойства-
ми,  на их берегах функционируют известные 
грязевые курорты “Озеро  Шира” и “Озеро  
Учум”. На озерах осуществляются регуляр-
ные замеры уровня воды Гидрометеорологи-
ческой службой РФ.
Исследуемые озера расположены на тер-

ритории Северо-Минусинской котловины. 
Климат данной местности резко-континен-
тальный: средняя температура июля около  
+18 °C,  января – около  –19 °C. Горный хре-
бет Кузнецкого  Алатау препятствует про-
никновению влажных воздушных масс с за-
падного  направления,  поэтому потенциальное 
испарение на данной территории (600 мм∙год–1)	
превышает среднегодовое количество  осадков 
(300 мм∙год–1). Аридный климат способствует 
формированию степного  ландшафта и бессточ-
ных озер,  минерализация которых обусловлена 
поступлением солей,  вымываемых из окружа-
ющих горных пород,  и их концентрировани-
ем в бессточных условиях [Гусева и др.,  2012].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Отбор проб донных отложений. На оз. Ши-	
ра керн донных отложений длиной 74 см отби-
рали в мае 2019 г. с помощью гравитационно-
го  пробоотборника UWITEC (Австрия) с пла-
стиковой трубой диаметром 90  мм,  в точке 
с координатами 54°30ʹ025 с. ш.,  90°12ʹ122 в. д.,  
расположенной в центральной части озера,  
глубина в точке отбора составляла 22,5 м. Для 
гарантии сохранности верхних слоев исполь-
зовали прозрачную трубу,  в которой нена-
рушенная граница “вода –  осадок” была 
видна глазом. Аналогично  отбирались кер-
ны из оз. Учум “Учум‑2015-1” (длиной 53 см) 
и “Учум‑2015-2” (длиной 82 см) в августе 
2015 г. в точке 55°05,676ʹ с. ш.,  89°43,388ʹ в. д. 
В оз. Учум алкеноны анализировали только  
в керне “Учум‑2015-2”. Керн “Учум‑2015-1” 
был использован для оценки скорости осад-
конакопления.
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На берегу керны разрезали вдоль,  затем 
разделяли на два продольных полукерна с по-
мощью пластин из листового  металла,  встав-
ленных в разрез,  выдерживали одни сутки 
на воздухе для лучшего  проявления слоистых 
структур,  фотографировали с закрепленной 
линейкой и делили на поперечные фрагмен-
ты толщиной 1 см,  которые помещали в от-
дельные герметичные полиэтиленовые пакеты 
и хранили при –20 °C.

Отбор проб воды и полевые измерения. 
Пробы воды для анализа гаптофитовых отби-
рали 28–29 мая 2019 г. в центральной части 
обоих озер,  вблизи точек отбора донных отло-
жений. В оз. Шира пробы брали с интервалом 
1 м по  глубине с помощью откачивания ва-
куумным насосом через шланг,  в оз. Учум – 	
с помощью батометра объемом 0,5 л. Для по-
вышения вероятности обнаружения гаптофи-
товых в оз. Шира равные объемы проб,  взя-
тых в интервале 0–12 м,  смешивали в одну 
суммарную пробу,  то  же делали для интер-
вала глубин 13–19 м.
Перед отбором проб вертикальные профи-

ли температуры,  кондуктивности,  кислоро-
да и редокс-потенциала измеряли с помощью 
погружного  многоканального  зонда YSI 6600 
(Yellow Springs,  Ohio,  USA). Содержание ор-
ганического  вещества в донных отложениях 
оценивали по  потере веса высушенных образ-
цов при прокаливании при 550 °C (loss on ig-
nition,  LOI550) в течение одного  часа [Santiste-
ban et al.,  2004].

Седиментационные ловушки. В оз. Шира 
седиментационные ловушки устанавлива-
лись в периоды 14 марта –  ​26 мая,  27 мая – 	
7 июля,  8 июля –  ​4 сентября и 4 сентября – 	
24 октября 2012 г. в центральной части озера	
на глубине 20 м в анаэробной зоне вблизи точки 
с координатами 54°30ʹ350 с. ш.,  90°11ʹ350  в. д.	
Ловушки представляли собой открытые с 
верхнего  конца полипропиленовые цилиндры 
длиной 580 мм,  диаметром 100 мм. Осадочный 
материал хранили в виде суспензии в герме-
тичных пластиковых бутылках без воздуха 
в темноте при +4 °C.

Анализ фитопланктона. Фитопланктон 
в пробах воды подсчитывали после фиксации 
раствором Кузьмина [Кузьмин,  1975] (1 %  ко-
нечная концентрация). Фиксирование проводи-
лось непосредственно  во  время отбора проб 
с минимальной временной задержкой. С по-

мощью метода отстаивания [Радченко  и др.,  
2010]   пробы сгущали до  объема 28–50 мл. 
Для подсчета клеток фитопланктона исполь-
зовалась камера Фукса –  Розенталя (объ-
ем 0,0032 мл) под микроскопами Axiostar plus 
(Zess,  Germany) и МБИ‑11 при увеличении 
×400 и ×1000. Видовой состав гаптофитовых 
водорослей определяли по  [Throndsen,  1997;  
Green,  Pienaar,  1977] и с помощью AlgaeBase 
(http://www.algaebase.org/).

Анализ ДНК. Для анализа ДНК пробы 
воды профильтровывали в количестве 40–
300 мл через целлюлозно-ацетатные филь-
тры Advantec диаметром пор  0,2 мкм (Toyo 
Roshi Kaisha Ltd.,  Япония),  фильтры хра-
нили при –20 °C. Тотальную ДНК выделя-
ли с помощью набора DNeasy PowerSoil Kit 
(Qiagen) в соответствии с инструкцией про-
изводителя. Для механического  разрушения 
образца использовали TissueLyser II (Qia-
gen) 10 мин при 30 Гц. Качество  ДНК оцени-
вали с помощью электрофореза в 1 %-м ага-
розном геле,  а количество  –  на флюорометре 
Quibit (Life Technologies) и на спектрофотоме-
тре Nanodrop (Thermo Fisher Scientific). Ре-
гион V4 гена 18SрРНK был амплифицирован 
с помощью праймеров V4F (5ʹ-CCAGCAS-
CYGCGGTAATTCC‑3ʹ) и V4RB (5ʹACTTTC-
GTTCTTGATYRR‑3ʹ) [Balzano et al.,  2015],  
содержащих адаптерные последовательности 
(Illumina),  линкер  и баркод [Fadrosh et al.,  
2014]. Амплификацию проводили в условиях,  
описанных ранее [Kryukov et al.,  2019]. Коли-
чество  циклов для каждого  образца ДНК под-
бирали,  проводя полимеразную цепную ре-
акцию с детекцией флуоресцентного  сигнала 
в реальном времени на ДНК‑амплификаторе 
CFX‑96 фирмы Bio-Rad. В качестве интерка-
лирующего  флуорофора использовался кра-
ситель Syto 82 (Invitrogene). Условием выбора 
цикла являлось нахождение флуоресцентно-
го  сигнала на фазе линейного  логарифми-
ческого  роста. В случае низкой эффектив-
ности ПЦР количество  циклов увеличивали 
до  36. Условия термоциклирования: первый 
шаг –  денатурация 98 °C –  ​ 1 мин.,  далее 
28–36 циклов –  98  °C –  ​15 с,  62 °C –  15 с,  
72 °C – ​15 с,  последний шаг –  72 °C – ​10 мин. 
Ампликоны смешивали по  200 нг каждый 
и чистили в 1 %-м агарозном геле с помощью 
набора MinElute Gel Extraction Kit (Qiagen). 
Секвенирование проводили в ЦКП “Геномика” 
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СО РАН (ИХБФМ СО РАН,  г. Новосибирск) 
на секвенаторе MiSeq (Illumina),  используя 
набор  Reagent Kit v3 (2×300,  Illumina). По-
лученные парные последовательности анали-
зировались с помощью UPARSE скриптов,  
используя Usearch v11.0.667. Биоинформа-
тическая обработка включала перекрывание 
парных прочтений,  фильтрацию по  качеству 
и длине,  учет одинаковых последовательно-
стей,  отбрасывание синглтонов,  удаление хи-
мер  и получение OTU (operational taxonomic 
units) с помощью алгоритма кластеризации 
UPARSE,  как было  описано  ранее [Kryukov 
et al.,  2019].

Филогенетический анализ. Филогенетиче-
ский анализ проводили по  полученным опе-
рационным таксономическим единицам (OTU). 
Ближайших родственников отбирали с помо-	
щью поиска BLASTn из базы данных Gen-
Bank (NCBI). Для выполнения множествен-
ного  выравнивания последовательности гена 
18S рРНK всех выбранных организмов ис-
пользовали алгоритм Muscle в програм-
ме MEGA X. Отбор  консервативных бло-
ков из множественного  выравнивания для 
их использования в филогенетическом ана-
лизе выполнили в Gblocks –  ​ Phylogeny.fr 
(ANSI),  применяя мягкие алгоритмы обра-
ботки. Затем в программе MEGA X  использо-
вали модель замещения K2 + I (Kimara2 Has 
Invariamt sites). Филогенетическое дерево  по-
строено  на основе алгоритма Neighbor-Join-
ing. Для получения наиболее информативного  
дерева использовался метод максимально-
го  правдоподобия (мaximum likelihood,  ML) 
с предварительным указанием модели замен. 
Поддержку ветвей дерева оценили с помощью 
метода Bootstrap по  [Holmes,  2003] с 1000 
итераций. Для визуализации филогенетиче-
ского  дерева применили стандартные утили-
ты в MEGA X  [de Vargas et al.,  2007].

Оценка возраста отложений. Оценка воз-
раста и скорости накопления донных отложе-
ний оз. Шира проведена ранее по  другим кер-
нам,  отобранным в этой же точке,  на основе 
измерений активности изотопов 137Cs,  210Pb,  
14С в сочетании с подсчетом годичных слоев 
(варв) и опубликована в работе [Kalugin et al.,  
2013]. В качестве репера для стыковки разных 
кернов использовали четко  визуально  разли-
чимый светлый слой,  расположенный на глу-
бине около  13 см. Верхняя граница данно-

го  слоя соответствует 1938–1945 гг. [Kalugin 
et al.,  2013].
Скорость накопления донных отложе-

ний оз. Учум оценивали в настоящей работе 
по  распределению 137Cs,  210Pb по  методикам,  
описанным Д. Ю. Рогозиным с соавторами [Ро-
гозин и др.,  2017].

Анализ алкенонов. Алкеноны экстрагиро-
вались из 10–20 г влажных донных отложений 
в течение 24 ч смесью хлороформ –  метанол 
(7 : 3 по  объему) с добавлением внутреннего  
стандарта 50 мкл гексатриконтана (С36). По-
лученная смесь грунта с органическими рас-
творителями пропускалась через фильтр  
Шотта (пористость 16)  с помощью вакуум-
ного  насоса. Фильтрат пропускали через во-
ронку с серно-кислым натрием для удале-
ния воды. Полученную жидкость выпаривали 
на роторном испарителе. Затем пробу под-
вергали 2-часовому омылению для отделения 
нейтральных липидов от жирных кислот (5 мл 
6 %  KOH). После охлаждения колб в них на-
ливали 10 мл дистиллированной воды и 5 мл 
гексана,  тщательно  перемешивали для луч-
шего  двухфазного  разделения. Процедуру 
повторяли трижды. Объединенные гексановые 
экстракты промывали водой до  нейтральной 
реакции и пропускали через безводный сер-
но-кислый натрий для удаления воды в пред-
варительно  взвешенные колбы. Растворитель 
отгоняли на роторном испарителе,  а колбы 
с пробами помещали в эксикатор  для высу-
шивания до  постоянного  веса. Высушенные 
колбы вновь взвешивали и по  разнице полной 
колбы и пустой определяли количество  нео-
мыляемой фракции,  содержащей алкеноны.
Неомыляемые компоненты разделяли 

на ГХ-МС хроматографе 7890/5975C (Agilent 
Technologies,  США) на капиллярной колон-
ке HP‑5MS  длиной 30 м,  внутренним диаме-
тром ​ 0,25 мм,  скорость газа-носителя гелия 	
1 мл∙мин–1. Температура инжектора 280 °C,  на-
чальная температура 120 °C,  повышение тем-
пературы до  230 °C со  скоростью 50 °C∙мин–1, 	
5 мин в изотермальном режиме и последу-
ющее повышение температуры до  320 °C 
со  скоростью 10 °C∙мин–1 и 3 мин изотермаль-	
ного  режима,  температура интерфейса 230 °C, 	
температура источника иона 150  °C,  элек-
тронный удар  70 эВ,  сканирование фраг-
ментов с атомной массой от 30 до  700 ам при 
0,5 с∙скан–1.
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Идентификация основывалась на определе-
нии молекулярной массы,  соотношении мас-
сы и заряда базовых пиков (например,  m/z = 	
= 43 для метил- и m/z = 57 для этил-алкено-
нов) и при сравнении масс-спектров (MeC 38:5 
и MeC 38:4),  доступных в литературе,  пред-
ставленной Jaraula et al. [2010].
По  абсолютному содержанию алкенонов 

в исследованных пробах были определены ин-
дексы ненасыщенности по  формулам [Brassel 
et al.,  1986;  Longo et al.,  2016]:
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где Uk37 и Uk38 –  ​индексы ненасыщенности 
алкенонов с длиной 37 и 38 атомов углерода,  
С37:n и С38:n –  ​содержание соответствующих 
алкенонов в донных отложениях (мкг∙г–1),  где 
n = 2,  3,  4 –  ​число  двойных связей в моле-
кулах.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характеристика донных отложений. Ис-
следованные фрагменты донных отложений 
озер  Шира и Учум представляют собой чер-
но-серый глинистый ил с высоким содержанием 
карбонатов,  с сильным запахом сероводорода,  
обладают тонкой слоистой структурой. Четко  
выделяются слои различных оттенков серого.

Оценка скорости осадконакопления в 
оз. Учум. Активность 137Cs охарактеризована 
двумя локальными максимумами на глуби-
нах 45 и 105 мм,  и полностью исчезает глуб-
же 135 мм (рис. 1). Появление 137Cs на глубине 
135 мм,  очевидно,  соответствует 1949 г. –  ​на-
чалу наземных ядерных испытаний на плане-
те. Максимум активности на глубине 105 мм,  
вероятнее всего,  соответствует 1963 г. –  ​году 
максимального  количества наземных ядер-
ных испытаний. Верхний максимум на глу-
бине 45 мм может отражать след Чернобыль-
ской аварии 1986 г.,  однако  этот пик,  как 
правило,  не обнаруживается в озерах Сиби-
ри. В частности,  он не был выявлен в отложе-
ниях оз. Шира [Kalugin et al.,  2013],  поэтому 
появление этого  пика в оз. Учум,  возможно,  
является следствием процессов переотложе-
ния. Это  подтверждается нарушением мо-
нотонности спада 210Pb примерно  в этом же 	

интервале – 45–75 мм (см. рис. 1). В целом про-
филь 210Pb недостаточно  хорошо  описывается 
экспоненциальной функцией,  что  не позволя-
ет использовать его  для оценки возраста от-
ложений. Таким образом,  наиболее надежной 
оценкой является расчет от начала ядерных 
испытаний,  что  позволяет оценить скорость 
накопления осадков в интервале от 125/(2015–
1949) = 1,89 мм∙год–1 до  135/(2015–1949) =	
= 2,05 мм∙год–1. Расчет по  пику 1963 г. дает	
близкие цифры: от 95/(2015–1963) = 1,82 мм∙год–1	
до  115/(2015–1963) = 2,2 мм∙год–1. Расчет по  
пику на глубине 45 мм в предположении,  что  
это  след Чернобыльской аварии,  дает су-
щественно  меньшее значение –  ​ 45/(2015–
1986) = 1,55 мм∙год–1,  что  также подтвержда-
ет сомнительное происхождение этого  пика. 
Соответственно,  для оценки возраста донных 
отложений мы приняли среднюю скорость 
осадконакопления 2 мм∙год–1.

Качественный состав длинноцепочеч-
ных алкенонов. В донных отложениях обо-
их озер  обнаружены алкеноны длиной от 37 
до  40 атомов углерода (рис. 2). Фракции с 37 
и 38 атомами углерода представлены соеди-
нениями с 2,  3 и 4 двойными связями,  обо-
значаемыми как С37:2,  С37:3,  С37:4,  С38:2,  
С38:3 и С38:4 соответственно. Фракция С39 
в оз. Шира состоит только  из С39:3 и С39:4,  
в оз. Учум –  ​ из С39:2,  С39:3 и С39:4 (см. 
рис. 2). Фракция С40 состоит только  из С40:3 
и С40:2. Алкенонов С40 в обоих озерах меньше 

Рис. 1. Активность 137Сs и 210Pb в верхних слоях 
донных отложений оз. Учум
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всего,  в оз. Шира они обнаруживаются лишь 
в одном образце на глубине 12 см (см. рис. 2). 
Стоит отметить,  что  алкеноны С39 и С40 от-
сутствуют,  как правило,  в образцах с наи-
меньшим общим содержанием алкенонов. По-
этому их отсутствие,  возможно,  объясняется 
слишком малым количеством,  недостаточным 
для детекции. В обоих озерах фракция С37 
доминирует во  всех без исключения пробах 
(см. рис. 2). Относительное содержание алкено-
на С37:4 в обоих озерах неравномерно  и де-
монстрирует локальные минимумы (рис. 3,  4). 
Индекс ненасыщенности Uk37 изменяется 
синхронно  с содержанием С37:4,  прочие ин-
дексы также варьируют по  глубине (см. раз-
дел Обсуждение).
В осадочном материале седиментационных 

ловушек алкеноны обнаружены в пробах пе-

риода май –  июль 2012 г.,  в остальные перио-
ды экспонирования (март –  май,  июль –  сен-
тябрь,  сентябрь –  октябрь 2012 г.) алкеноны 
не были выявлены.

Количество длинноцепочечных алкено-
нов. В донных отложениях обоих озер  распре-
деление общего  количества длинноцепочеч-
ных алкенонов неравномерно,  с контрастными 
максимумами и минимумами (см. рис. 3,  4). Со-
держание ДЦА в оз. Учум было  на два поряд-
ка выше,  чем в оз. Шира,  несмотря на при-
мерно  одинаковое количество  органики (см. 
рис. 3,  4). Значимая корреляция общего  содер-
жания алкенонов с органикой в донных отло-
жениях обоих озер  отсутствует. В кернах обо-
их озер  максимальное содержание алкенонов 
отмечено  на глубинах,  соответствующих кон-
цу 1970-х –  ​началу 1980-х годов. В керне Учу-

Рис. 2. Процентный состав алкенонов в донных отложениях озер  Учум и Шира
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ма этот слой визуально  выделяется как более 
темный (интервал 8–10 см на рис. 4).

Анализ видового состава и численности 
гаптофитовых водорослей. В оз. Учум мето-

дом глубокого  секвенирования ампликонов,  
соответствующих участку V4 гена 18SрРНK,  
обнаружены водоросли порядка Isoсhrysidales 
(рис. 5). Анализ показал,  что  эти водоросли 

Рис. 3. Вертикальные распределения характеристик донных отложений и документированная динамика 
уровня и солености оз. Шира. Соленость рассчитывалась исходя из изменений объема в предположении 
постоянного  количества растворенных солей и соответствует измеренным в отдельные годы значениям 

[Rogozin et al.,  2010]

Рис. 4. Вертикальное распределение характеристик донных отложений и документированная динамика 
солености и максимальной глубины оз. Учум. Соленость рассчитывалась исходя из изменений объема 

в предположении постоянного  количества растворенных солей
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Рис. 5. Таксономический состав водорослей на уровне порядка в водной толще озер  Шира и Учум на раз-
личных глубинах,  выявленный по  нуклеотидным последовательностям участка V4 гена 18SрРНК. Гапто-
фитовые порядка Isohrysidales выделены красным эллипсом. Цифры в наименованиях образцов означают 

глубины в метрах

Рис.  6. Филогенетическое дерево  гаптофитовых водорослей с включенными филотипами из оз. Учум. 
Филотип МК092737 (OUT_6) из оз. Учум имеет 100%-е сходство  с Isoсhrysis sp. из озер  Канады
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массово  представлены в гиполимнионе озера 
на глубине 5 м,  т. е. на верхней границе серо-
водородной зоны (редокс-зона регистрирова-
лась на уровне 5,4 м),  в меньшем количестве – 	
на глубине 4 м,  еще меньше –  ​в эпилимнионе 
на глубине 2 м. Выявлены три операционных 
таксономических единицы: OTU16 (МК092737 
GeneBank NCBI) обладает 100%-м сходством 
с филотипом Isoсhrysis sp. из озер  Канады,  
OTU6 и OTU205 –  99%-м сходством с выше-
упомянутым филотипом (рис. 6).
Микроскопический анализ фиксирован-

ных проб воды показал,  что  в водорослевом 
сообществе оз. Учум на глубинах 4 и 5 м аб-
солютно  доминируют сферические клетки 
диаметром 6 мкм,  морфологически схожие 
с Isoсhrysidales sp. (рис.  7),  их численность 
составляет порядка 100 л∙мл–1 на глубине 4 м 
и резко  возрастает до  6,8∙103 кл∙мл–1 на глу-
бине 5 м. В отличие от оз. Учум,  в оз. Шира 
водоросли порядка Isochrysidales не обнаруже-
ны ни молекулярно-генетическим,  ни микро-
скопическим методом.

ОБСУЖДЕНИЕ

Факторы, влияющие на количество и со-
став алкенонов. Для соленых озер  Северной 
Америки наибольшее содержание алкенонов 
наблюдается в глубоких соленых холодных 
водоемах со  слабощелочными значениями 
рН (8,4–9)  и преобладанием натрия и суль-

фата как основных ионов [Toney et al.,  2010]. 
Показано,  что  более высокое содержание ал-
кенонов наблюдается в стратифицирован-
ных водоемах,  предположительно  потому,  
что  стратификация обусловливает накопле-
ние биогенов в гиполимнионе и их выброс 
во  время весеннего  перемешивания [Toney 
et al.,  2010]. Выяснено,  что  наибольшая про-
дукция алкенонов приходится именно  на ран-
нюю весну,  непосредственно  после схода льда 
[Toney et al.,  2010;  Longo et al.,  2016]. Несмо-
тря на то  что  в меромиктических водоемах 
полное перемешивание отсутствует,  именно  
в меромиктических озерах Waldsea,  Dead-
moose (Саскачеван,  Канада) содержание ДЦА 
было  наибольшим по  сравнению с голомик-
тическими озерами [Toney et al.,  2011]. В та-
ких озерах биогены накапливаются в монимо-
лимнионе до  высоких концентраций и могут 
поступать в фотическую зону при незначи-
тельных возмущениях в зоне хемоклина. В ис-
следованных нами озерах Шира и Учум ус-
ловия соответствуют вышеописанным,  что,  
очевидно,  способствует развитию ДЦА‑про-
дуцирующих гаптофитовых. Так,  в озерах 
Шира и Учум максимально  глубокое переме-
шивание миксолимниона наблюдается в кон-
це зимы и ранней весной [Rogozin et al.,  2017;  
Рогозин и др.,  2018],  что,  вероятно,  способ-
ствует выбросу биогенов в фотическую зону 
именно  в начале вегетационного  сезона,  ког-
да наблюдается массовое развитие гаптофи-

Рис. 7. Гаптофитовые водоросли из оз. Учум,  морфологически схожие с Isochrysis galbana
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тов в гиполимнионе. Анализ седиментацион-
ных потоков подтвердил факт наибольшей 
продукции алкенонов в оз. Шира именно  вес-
ной и в начале лета.
Как было  показано  ранее Д. Ю. Рогозиным 

с соавторами [2018],  Северо-Минусинская 
котловина является климатическим анало-
гом северной части Великих Равнин Северной 
Америки (так называемые Канадские прерии),  
а исследованные нами озера Шира и Учум 
по  ионному составу,  морфологическим при-
знакам и эктогенному происхождению явля-
ются аналогами стратифицированных озер,  
расположенных на вышеупомянутой террито-
рии Северной Америки [Рогозин и др.,  2018]. 
Очевидно,  этим обусловлено  присутствие схо-
жих видов гаптофитовых. Наибольшее содер-
жание алкенонов (>500 мкг/г) в озерах канад-
ских прерий (Саскачеван,  Монитоба,  Канада) 
характерно  для меромиктических озер,  как 
это  было  продемонстрировано  для озер  Дэд-
мус (Deadmoose) и Вальдси (Waldsea),  что  мо-
жет объясняться как замедленной деструк-
цией в анаэробных условиях на дне,  так 
и повышенной продукцией. Остается неизвест-
ным,  почему в меромиктических озерах про-
дукция ДЦА столь высокая –  ​возможно,  су-
ществуют какие-то  особо  предпочтительные 
условия для гаптофитовых [Toney et al.,  2011]. 
В нашем случае оз. Учум полностью соответ-
ствует вышеупомянутым озерам Канады,  тог-
да как в оз. Шира относительно  низкое содер-
жание алкенонов,  вероятно,  обусловлено  его  
относительно  неустойчивой стратификацией 
и/или слабой освещенностью в зоне хемокли-
на из-за его  глубокого  расположения (свыше 
13 м) [Rogozin et al.,  2009]. Содержание ДЦА 
на уровне тысяч микрограмм,  как в оз. Учум,  
характерно  для меромиктических озер  Ка-
надских прерий,  тогда как на порядок мень-
шие концентрации показаны для голомикти-
ческих и нестратифицированных озер  [Toney 
et al.,  2010;  2011].

Гаптофитовые водоросли. В настоящей 
работе в оз. Шира гаптофитовые не были вы-
явлены,  хотя их присутствие не вызывает со-
мнений,  судя по  наличию алкенонов в от-
ложениях и седиментационных ловушках. 
Наиболее вероятное объяснение заключает-
ся в том,  что  применяемая нами схема отбо-
ра проб воды не позволила захватить горизон-
ты с максимальной численностью,  в то  время 

как фоновая численность,  вероятно,  невысо-
ка,  беря во  внимание относительно  низкое со-
держание алкенонов в отложениях. Известно,  
что  в стратифицированных озерах популяции 
фототрофных микроорганизмов могут локали-
зоваться в градиентных зонах вблизи термо-,  
хемо- и/или галоклина. Так,  в оз. Учум высо-
кая численность гаптофитовых вблизи хемо-
клина вполне согласуется с вышесказанным.
Стоит заметить,  что  в нашем предыду-

щем исследовании оз. Учум в августе 2015 г. 
отчетливый пик хлорофилла а был обнаружен 
непосредственно  над хемоклином на глубине 
5,4 м в интервале глубин 10  см с помощью 
многошприцевого  устройства,  отбирающе-
го  пробы воды одновременно  через интер-
вал 5 см [Рогозин и др.,  2018]. Вполне вероят-
но,  что  данный пик был обусловлен массовым 
скоплением гаптофитовых. В мае 2016 г. ми-
кроскопический анализ выявил массовые ско-
пления клеток водорослей,  морфологически 
схожих с наблюдаемыми в настоящей рабо-
те Isochrysis sp.,  на глубинах 4 и 4,4 м. Тогда 
они были ошибочно  приняты нами за Chlorella 
vulgaris (Chlorophyta) [Рогозин и др.,  2018].
По-видимому,  различие между озерами 

Шира и Учум в содержании ДЦА обусловле-
но  различием в численности гаптофитовых 
водорослей: их численность в оз. Учум более 
чем на порядок выше,  чем в оз. Шира,  что  
объясняется более благоприятными условия-
ми в гиполимнионе: большей освещенностью 
и,  возможно,  большим количеством биоге-
нов,  поступающих из монимолимниона в пе-
риод весеннего  разрушения хемоклина.
Выявленные в оз. Учум филотипы принад-

лежат к так называемой группе II гаптофи-
товых,  типичной для соленых континенталь-
ных водоемов. Аналогичные виды группы II 
обнаружены во  многих соленых озерах мира,  
в том числе в меромиктических озерах Канад-
ских прерий Waldsea и Deadmoose [Araie et al.,  
2018]. В солоноватом оз. Чаны (Новосибирская 
область) на основании соотношения изомеров 
С37:а и С37:b также показано,  что  преоблада-
ют гаптофиты группы II [Longo et al.,  2018].

Распределение алкенонов и уровень озер. 
В своей истории оба озера испытывали зна-
чительные изменения уровня. Так,  в период 
с 1910-х по  1930-е годы наблюдалось усыха-
ние всех бессточных озер  Северо-Минусин-
ской котловины до  минимального  уровня,  
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сменившееся резким подъемом до  почти со-
временного  уровня [Кусковский,  Кривоше-
ев,  1989;  Rogozin et al.,  2010;  Рогозин и др.,  
2018]. Минимальный зарегистрированный уро-
вень оз. Шира был на 7 м ниже современно-
го  (1926 г.),  оз. Учум – ​на 2 м. Минерализация 
озер  менялась соответственно  в обратной за-
висимости от объема воды [Кривошеев,  Хаса-
нов,  1990;  Rogozin et al.,  2010].
Контрастное распределение общего  содер-

жания алкенонов в верхней части кернов,  
а именно  – ​резкое увеличение после предполо-
жительно  1920-х годов,  совпадает по  време-	
ни с документированным повышением уровня 
обоих озер  (см. рис. 3,  4). На основе недавних 
наблюдений показано,  что  в оз. Шира в пери-
од подъема уровня соленость в верхней части 
водной толщи снижалась вследствие прито-
ка пресной воды,  соответственно  усилива-
лись градиент солености и стабильность стра-
тификации [Rogozin et al.,  2017]. В оз. Шира 
это  предположительно  инициировало  меро-
миксию [Рогозин и др.,  2017]. Можно  пред-
положить,  что  в период документированно-
го  подъема уровня в 1930-е годы (см. рис. 3) 
возникли наиболее благоприятные условия для 
гаптофитовых в оз. Шира: во‑первых,  разви-
тие меромиксии способствовало  накоплению 
биогенов и их выбросам в фотическую зону;  
во‑вторых,  освещенность была больше,  чем 
в настоящее время,  из-за меньшей глуби-
ны миксолимниона. Для оз. Учум отсутству-
ют документальные данные о  динамике уров-
ня в эти годы,  однако  по  имеющимся данным 
можно  также предположить подъем уров-
ня в этот период (см. рис. 4),  который также 
мог способствовать развитию гаптофитовых 
и,  следовательно,  увеличению потока алке-
нонов в донные отложения.
С другой стороны,  увеличение содержа-

ния алкенонов в отложениях,  соответствую-
щих меромиктическому периоду,  может объ-
ясняться тем,  что  постоянный анаэробиоз 
способствовал меньшей деградации алкено-
нов,  ингибируя их окисление. Действитель-
но,  показано,  что  алкеноны лучше сохраня-
ются в присутствии сероводорода [DʹAndrea,  
Huang,  2005]. В период конца 1970-х –  ​нача-
ла 1980-х годов не было  заметных изменений 
уровней озер  и,  соответственно,  ​их солености 
и стратификации,  поэтому причина вспышки 
гаптофитовых,  регистрируемой по  пику алке-

нонов в отложениях,  соответствующих этому 
периоду (см. рис. 3,  4),  остается неизвестной.
Большее количество  алкенонов С39 –  С40 

в оз. Учум по  сравнению с оз. Шира (см. 
рис. 2),  возможно,  обусловлено  его  большей 
соленостью. Так,  в работах [Ono et al.,  2009;  
Zhao et al.,  2014] продемонстрировано,  что  
доля более длинных алкенонов увеличива-
ется с ростом солености. В оз. Шира появле-
ние алкенонов С40 на глубине 12 см согласу-
ется с увеличением солености в этот период 
(см. рис. 3),  а их отсутствие в более глубоких 
слоях,  возможно,  объясняется малым общим 
количеством алкенонов,  недостаточным для 
детекции. Таким образом,  длина алкенонов 
может рассматриваться применительно  к ис-
следуемым нами озерам как индикатор  со-
лености.
В ряде работ показано,  что  относительное 

содержание С37:4 уменьшается с увеличени-
ем солености [Chu et al.,  2005;  Liu et al.,  2006]. 
В то  же время в других работах для других 
озер  корреляция С37:4 с соленостью отсут-
ствовала [Toney et al.,  2011]. В нашем случае 
видно,  что  в период низкого  уровня 1920-х	
годов доля С37:4 в оз. Шира резко  снижа-
лась,  соответствующим образом увеличивал-
ся индекс ненасыщенности Uk37 (см. рис. 3). 
В оз.  Учум доля С37:4 также показывает ло-
кальный минимум в период низкого  уровня 
1920-х годов. Второй локальный минимум в оз. 
Учум в 1980-е годы (см. рис. 4) не объясняется 
динамикой уровня –  ​вероятно,  резкое изме-
нение состава алкенонов связано  с какими-то  
другими событиями. В окрестности этого  слоя 
наблюдается и резкое увеличение общего  со-
держания алкенонов,  что  свидетельствует 
об изменении условий обитания гаптофито-
вых (см. рис. 4) и,  как следствие,  смене до-
минирующих видов. Резкое изменение цвета 
осадка на глубине 8–10 см говорит об измене-
нии условий осадконакопления в этот период. 
Ранее установлено,  что  во  внутренних водо-
емах наличие большого  числа видов гаптофи-
товых с различными предпочтениями может 
“размывать” однозначную зависимость соста-
ва алкенонов от внешних факторов (так назы-
ваемый многовидовой эффект,  multy-species 
effect),  затрудняя интерпретацию распреде-
лений в кернах [Coolen et al.,  2004;  Theroux  
et al.,  2010]. Однако,  по-видимому,  наличие 
корреляции между соленостью и составом ал-
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кенонов может проявляться в конкретных си-
туациях при неизменном видовом составе,  на-
пример,  в определенном диапазоне солености 
и прочих внешних условий (ионный состав,  
рН,  стратификация,  температура и т. д.).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В данной работе мы провели первое иссле-
дование алкенонов и их продуцентов в водо-
емах Северо-Минусинской котловины и вы-
явили аналогию с озерами региона Северной 
Америки,  схожего  по  климатическим и гео-
графическим характеристикам. Наши резуль-
таты свидетельствуют,  что  в палеорекон-
струкциях по  кернам озер  Шира и Учум доля 
С37:4 и длина алифатической цепи могут ис-
пользоваться как индикаторы палеосолености,  
а общее количество  алкенонов –  индикато-
ром стабильности стратификации и подъемов 
уровня. Однако  четкая связь между солено-
стью и составом алкенонов для нашего  регио-
на остается недоказанной,  для ее подтвержде-
ния требуются лабораторные эксперименты 
с культурами продуцентов,  а также сравни-
тельные исследования современных донных 
отложений из озер  с различной соленостью 
(так называемые “core-top” исследования).
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Long-chain alkenones in saline meromictic lakes of the North 
Minusinsk depression (southern Siberia): first information 

and a possible connection with water level dynamics
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Long chain alkenones are temperature-sensitive and in some cases salinity-sensitive lipids with great 
potential for reconstruction of  past climate because they are well preserved in sediments for a long time. 
These lipids are produced only by some species of  Haptophyta algae. The chain length and degree of  un-
saturation of  alkenones vary depending on environmental conditions such as temperature and salinity. We 
examined for the first time the sediments of  saline meromictic lakes Shira and Uchum located in arid steppes 
of  North-Minusinsk Depression (southern Siberia) for long-chain alkenones. We found the uneven vertical 
distributions of  C37–C40 alkenones with different unsaturation indices on the sediments of  both lakes. In 
hypolimnion of  Lake Uchum the highly abundant population of  the haptophytes of  the order Isochrysidales 
was detected both by 18SrDNA deep sequencing and microscopy. The haptophyte species and composition of  
alkenones were similar to saline stratified lakes of  northern Great Plains of  North America (Sasketchewan,  
Canada) with similar climate and dissolved ion composition of  the lakes water. The relative abundance of  
the C37:4 alkenone in the sediments of  lakes Shira and Uchum have been changing in accordance with the 
water-level and salinity changes documented for the recent ca. 100 years. Therefore,  we have shown that 
long-chain alkenones can be used as a proxy of  the climate-driven water-level changes in the saline lakes 
of  southern Siberia.

Key words: long chain alkenones,  haptophyte algae,  meromictic lakes,  water level,  climate,  paleo-lim-
nological reconstruction,  18S rDNA.


